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RESUMEN

Stenocereus pruinosus y S. stellatus son dos especies de cactaceas columnares que cecen en
el centro de México, han sido utilizadas por los humanos desde tiempos prehispanicos y en
la actualidad ambas estan sujetas a tres formas distintas de manejo: silvestre, manejo in situ
y cultivo, las cuales representa un gradiente de domesticacion (menor a mayor). De manera
general, en cacticeas columnares existen reportes sobre evidencias de dafio provocado por
factores fisicos y biologicos; a pesar de esto, los mecanismos de defensa han sido
practicamente inexplorados. El proceso de domesticacion en plantas ha modificado
atributos morfologicos, fisioldogicos y genéticos, incluyendo algunos mecanismos de
defensa (e.g. reduccion de metabolitos secundarios y resistencia fisica). Esta investigacion
aborda la problematica del dafo en cactidceas columnares desde el punto de vista de la
ecologia evolutiva, basado en los procesos de domesicacion, para interpretar una posible
relacion entre la intensidad de manejo con la presencia y modificacion de los mecanismos
de defensa y el dafio. También se analizan las posibles diferencias entre la region de la
Mixteca baja y el valle de Tehuacan. Finalmente, se analiza el estado del arte de la
tematica de dafio en las cactaceas, se muestra evidencia de dafo en algunas cactaceas
columnares del centro de México y se reportan algunos de los causantes y vectores de dafio.
Se realiz6 una revision bibliografica a cerca del dafio en cactdceas, se ha reportado dafo en
al menos 58 especies, en su mayoria cactaceas columnares. Los estudios se enfocan al dafio
bioldgico, como la herbivoria, pudricion o necrosis de ramas causadas por insectos,
nematodos y hongos; forrajeo en ramas o estructuras reproductivas llevada a cabo por
insectos y vertebrados superiores; dafio fisico, provocado por fuego, heladas, calor excesivo
y machetazos por humanos, también, reportan dafio causado por la planta parasita Tristerix
aphyllus en especies de cactaceas columnares. Los estudios que contemplan a los
mecanismos de defensa son escasos y mencionan a la cuticula y las espinas como los
principales componentes de resistencia. Se registré dafio por pudricion en 13 especies de
cactaceas columnares distribuidas en el Centro de México (Oaxaca y Puebla), las cuales
presentan diferentes niveles de endemismo y la mayoria son manejadas por los humanos.
Uno de los causantes del dafio en S. pruinosus y S. stellatus es Cactophagus spinolae y sus
larvas, el dafo se presenta en baja frecuencia, pero si se extiende a la rama principal puede
matar a la planta. El dafio es significativamente mayor en S. stellatus (4.81 % £ 0.8) que en
S. pruinosus (2.01 % = 0.9), y también es significativamente mayor en el valle de Tehuacan
(4.89 % £ 0.9) que en la Mixteca baja (2.01 % = 0.9).

Probamos la hipotesis de que la seleccion humana ha reducido la resistencia, promovido
mas dafio, incrementado la tolerancia y disminuido algunos de los componentes de la
adecuacion en poblaciones cultivadas respecto a las silvestres en Stenocereus pruinosus y
S. stellatus. Encontramos diferentes tipos de dafio. Los niveles de dafo y los mecanismos
de defensa (principalmente la resistencia) fueron diferentes entre especies y regiones. El
dafio es mayor en poblaciones cultivadas de S. stellatus, mientras en S. pruinosus no hay
diferencias. Las poblaciones cultivadas de ambas especies mostraron valores
significativamente menores de resistencia, mientras que la tasa de ramificacion no varia
segun el manejo ni la region. La respuesta de tolerancia solo se presenta en S. pruinosus y
las diferencias entre forma de manejo solo se aprecian en la Mixteca baja, donde las
poblaciones cultivadas son mas tolerantes. Los componentes de adecuacion exhiben un
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complejo patron entre forma de manejo y regiones, algunos asociados con los procesos de
domesticacion.

Las correlaciones multiples en ambas especies indican que a mayor resistencia hay menor
cantidad de dafio, mientras que las plantas entre mas dafadas estan, disminuyen su
adecuacion. Por otro lado, en S. pruinosus se detecta la presencia de tolerancia y en S.
stellatus hay mayor resistencia, ya que la adecuacion es mas eficiente en plantas con mayor
presencia de espinas. En S. pruinosus las correlaciones por formas de manejo son mas
inconstantes, asi las poblaciones cultivadas son las que presentan tolerancia, en S. stellatus
no se presenta cambios en las correlaciones segin las formas de manejo. La comparacion
entre regiones, contrario a lo esperado, muestra que las poblaciones de la Mixteca baja de S.
stellatus son las mas resistentes, las menos dafiadas y en las que se registrd6 un mayor
porcentaje de germinacion de semillas; en S. pruinosus, las poblaciones de la Mixteca baja
presentaron mds dafio, menor nimero de frutos, y bajo porcentaje de germinacion de
semillas, pero mayor numero de semillas por fruto. Algunos atributos de los mecanismos de
defensa y adecuacidon en ambas especies reflejan el proceso de domesticacion al que han
estado sujetos. Sin embargo, las diferencias entre las formas de manejo y regiones no
pueden ser atribuidas solo al manejo. En S. stellatus se podria visualizar un poco mas los
efectos del mismo. Sin embargo, se discute que otros componentes medio ambientales,
incluso sociales pueden estar actuando en las diferencias encontradas.

ABSTRACT

Stenocereus pruinosus and S. stellatus are two columnar cacti from central Mexico, that
have been used by humans since prehispanic times. At the present, they are currently
subject to three different forms of management: wild, in situ managed and cultivated, which
represents a gradient of domestication. There are records of different species of columnar
cacti that exhibit evidence of damage caused by physical and biological factors; however,
defense mechanisms have been practically unexplored. The process of domestication in
plants has modified morphological, physiological and genetic attributes, and other defense
mechanisms (eg reduction of secondary metabolites and physical resistance). This research
focuses on the problem of damage in columnar cacti from the point of view of evolutionary
ecology, based on domestic processes, in order to interpret a possible relationship between
the intensity of management with the presence and modification of defense mechanisms
and damage; also, possible differences between the region of the Mixteca baja and the
Valle de Tehuacan are analyzed. Finally, an analysis of the state of art of the damage in the
cacti, to show evidence of damage in some columnar cacti from central Mexico, and to
detect who are the cause and vectors of damage, was developed. Literature review was
made about the damage in cacti, finding some records in at least 58 species, mostly
columnar cacti. The studies focus on biological damage, such as herbivory, rot or necrosis
of branches caused by insects, nematodes and yeats; foraging in branches or reproductive
structures carried out by insects and vertebrates; physical damage, caused by fire, frost,
excessive heat and “machete” by humans. Finally, they report damage caused by the
10



parasitic plant Tristerix aphyllus in species of columnar cacti. Research about defense
mechanisms is scarce and mentions the cuticle and spines as the main resistance
components. Rotting damage was recorded in 13 species of columnar cacti distributed in
Central Mexico (Oaxaca and Puebla), which present different levels of endemism; most of
them are usefull species managed by humans. One of the causes of damage in S. pruinosus
and S. stellatus is the Curculionidae Cactophagus spinolae and its larvae; damage occurs at
low frequency, but if extended to the main branch, can kill the plant. The damage is
significantly higher in S. stellatus (4.81% =+ 0.8) than in S. pruinosus (2.01% = 0.9), and is
also significantly higher in the valle de Tehuacan (4.89% = 0.9) than in the Mixteca baja
(2.01% %+ 0.9).

We tested the hypothesis that human selection has reduced resistance, promoted more
damage, increased tolerance and decreased some of the components of fitness in cultivated
populations compared to wild populations in Stenocereus pruinosus and S. stellatus. We
find different types of damage. Damage levels and defense mechanisms (mainly resistance)
were significantly different between species and regions. The damage is greater in
cultivated populations of S. stellatus, while in S. pruinosus there are no differences.
Cultivated populations of both species showed significantly lower values of resistance,
while the branching rate did not vary by management or region. The tolerance response is
only present in S. pruinosus, and the differences in management are only found in the
Mixteca Baja, where cultivated populations are more tolerant. The fitness components
exhibit a complex pattern between management and regions, some associated with
domestication processes.

The multiple correlations in both species indicate that the greater the resistance, the less
damage, and the more damaged plants are, the exhibit lower fitness values. On the other
hand, in S. pruinosus the presence of tolerance is detected and in S. stellatus there is greater
resistance, since the fitness is more efficient in plants with greater presence of spines. In S.
pruinosus the correlations by management are more inconsistent, so the cultivated
populations are those that present tolerance, in S. stellatus there are no changes in the
correlations according to the management forms. The comparison between regions,
contrary to expectations, shows that the populations of the Mixteca baja of S. stellatus are
the most resistant, the least damaged and in which there was a higher percentage of
germination of seeds; in S. pruinosus, the populations of the Mixteca baja presented more
damage, less number of fruits, and low germination percentage of seeds, but more seeds per
fruit. Some attributes of the defense mechanisms and fitness in both species reflect the
process of domestication to which they have been subjected. However, differences between
management forms and regions can not be attributed solely to human management. In S.
stellatus the effects of human management are more evident. However, it is argued that
other environmental, even social components may be acting in the differences found.
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INTRODUCCION GENERAL

CRECIMIENTO Y RAMIFICACION EN CACTACEAS

Las cactaceas son una familia de plantas con caracteristicas morfologicas y fisiologicas
complejas, debido a que se distribuyen principalmente en las zonas aridas y semiaridas del
continente americano, bajo condiciones de baja disponibilidad de agua, oscilaciones
marcadas de temperatura, entre otros factores de estrés (Godinez-Alvarez et al., 2003). En
general, son especies de crecimiento lento, pero de ciclos de vida largos y con diferentes
patrones de crecimiento (Godinez-Alvarez et al., 2003). El crecimiento estd relacionado
con el tipo de dominancia que prevalece (apical o lateral), el aumento en el area de
superficie fotosintética, asi como en la capacidad de almanecemiento de agua.
Particularmente, en las cactdceas columnares el crecimiento bajo condiciones naturales
puede estar asociado al patron de ramificacion de cada especie. Pocas especies son
monopddicas con dominancia dpical y solo presentan un tallo sin ramificacion:
Neobuxbaumia mezcalaensis, Cephalocereus columna-trajani (Zavala-Hurtado y Diaz-
Solis, 1995), otras producen un solo tallo ramificado con presencia de dominancia apical y
lateral: Carnegia gigantea, Neobuxbaumia tetetzo, N. macrocephala, mientras que otras
mas crecen muy ramificadas y la dominancia lateral aporta mas al crecimiento través de la
produccion de ramas nuevas (Stenocereus spp., Lophocereus schottii, Myrtillocactus,

Escontria, Pachycereus weberi, Isolatocereus dumortieri, entre otras).

Este crecimiento y patrén de ramificacion pueden ser modificados debido a condiciones de
estrés asociadas con el viento, heladas, daiio humano, o bien por la presencia de dafio por

herbivoros, asi como por la arquitectura misma de cada especie, y su efecto dependera
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fundamentalmente del tipo de dominancia (Zavala-Hurtado y Diaz-Solis, 1995). Las
implicaciones del dafo se han estimado principalmente en cambios en la ramificacion, la
tasa de crecimiento y en la reproduccion segun la altura de la planta antes y después de
ocurrir el dafio (Zavala-Hurtado y Diaz-Solis, 1995; Medel, 2001). Estos estudios carecen
de un marco teorico dentro del enfoque de los mecanismos de defensa en plantas y su papel
en las adaptaciones locales de estas especies bajo condiciones particulares. En las cactaceas
columnares, los mecanismos de defensa han sido escasamente abordados y muy poco se
sabe acerca de los enemigos naturales en este grupo de plantas, el grosor de la cuticula y la
presencia de espinas son estructuras que proporcionan resistencia a este grupo de plantas
contra algunos insectos y plantas parasitas (Medel, 2001; Soares et al., 2010; Falcdo et al.,
2012), también seguramente confieren resistencia la presencia de diversos compuestos
quimicos tal como se han reportado en cactaceas columnares y globosas (Kircher ef al.,
1967; Bruhn y Sanchez-Mejorada, 1977; Braz y Silva, 2003; El-Seedi, et al., 2005). Se ha
demostrado la presencia de tolerancia, estimada como la compensacion por dafio por
ramificaciones que reduce el impacto en la adecuacion (Medel, 2001). Sin embargo, la
tolerancia resulta un tanto complejo estimarla en plantas perennes y sobre todo en especies
de crecimiento lento, como es el caso de las cacticeas columnares. Otros trabajos
mencionan a la “reparacion”, el cudl es un termino similar a la “compensacion”, pues las
cactaceas después de ser dafiadas fisicamente, compensan con mayor produccion de materia
vegetal; la reparacion ha sido investigada en la cacticea columnar no ramificada

Cephalocereus columna-trajani (Zavala-Hurtado y Diaz-Solis, 1995).

Los mecanismos de defensa en plantas han sido abordados principalmente en especies

anuales y de interes comercial (Rosenthal y Dirzo, 1997, Valverde et al., 2001; Chaudhary,
13



2013; Turcotte ef al., 2014), en las cuales se han determinado a los organismos causantes de
dafio y las estructuras de la planta que aportan resistencia contra ellos. La tolerancia ha sido
recientemente incorporada y al igual que la resistencia, los estudios se han realizado en
plantas anuales (Roy y Kirchner, 2000; Nufiez-Farfan et al., 2007). Dichos estudios indican
que la tolerancia se expresa a través de diferentes respuestas compensatorias que implican
ajustes en la asignacion de recursos a estructuras de almacenamiento y crecimiento,
encontrando que hay especies que subcompensan, compensan o sobrecompensan. Si la
respuesta compensatoria no afecta la adecuacion, se habla entonces de compensacion total
(Strauss y Agrawal, 1999; Juenger y Lennartsson, 2000).

Debido a la escasa literatura acerca de dafio y los mecanismos de defensa en las cactaceas

columnares, el presente trabajo es un acercamiento a €sta problematica.

DOMESTICACION EN CACTACEAS COLUMNARES Y SU EFECTO EN LOS

MECANISMOS DE DEFENSA

Las cactaceas columnares en su mayoria representan una fuente de alimentacion cotidiana
(Casas, 2002; Luna-Morales, 2004), rica en nutrientes, para diversos grupos humanos
establecidos en los sitios donde crece este grupo de plantas. De las 170 especies de
cactaceas columnares distribuidas en América, se estima que entre 70 y 80 estan presentes
en México (Bravo, 1978). De éstas, unas 45 son utilizadas por los humanos en tres distintas
formas de manejo: silvestres, es decir, se aprovechan en el mismo lugar donde se
distribuyen naturalmente. De las 45 especies, el 100% se utilizan en su area natural de
distribucion mediante practicas de recoleccion; de éstas, 17 especies son también toleradas

o manejadas in situ, que implica un manejo agroforestal; y finalmente, 12 especies de éstas,
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ademads son cultivadas, la mayoria gracias a que se propagan vegetativamente con facilidad
y se establecen en huertos de traspatio o comerciales (Casas, 2002). Las tres formas de
manejo en una misma especie corresponden a poblaciones que se encuentran sujetas a un
gradiente de domesticacion, donde las plantas cultivadas representan mayor intensidad de
seleccion artificial, asociada a ciertas practicas agricolas que incluyen principalmente la
seleccion de fenotipos para propagarlos, limpieza del terreno, abono, eliminacion de
competidores, poda, que ocurre en terrenos de cultivo exclusivamente establecidos para
dicho fin; la forma de manejo silvestre, las practicas de manejo se basan exclusivamente en
la cosecha de frutos deseados (seleccion de fenotipos) sin la existencia de practicas
agricolas, en tanto el manejo in situ representa la fase intermedia entre ambas, y consiste en
seleccionar fenotipos deseados y eliminan los no deseados, junto con ciertas practicas
agricolas como limpieza del terreno, abono, eliminacién de competidores, poda, dentro de
un area de aclareo. Las plantas de las diferentes formas de manejo pueden crecer de forma
simpatrica, por ello existe entrecruzamiento entre las distintas poblaciones por el flujo de
polen, gracias a insectos y murcié¢lagos polinizadores, asi como por la dispersion de
semillas llevada a cabo por aves y murci¢lagos (Valiente-Banuet, 2002). Algunas especies
son manejadas mas intensamente que otras, y también es posible que en una misma especie

se presente con mayor frecuencia alguna de las formas de manejo.

Esta gama de interacciones hombre — cactaceas columnares nos indica que para México,
todas las cactdceas columnares que son manejadas en las tres formas, se encuentran en vias
de domesticacion. La domesticacion genera una serie de cambios morfofisioldgicos y
genéticos conocidos como sindromes de domesticacion. Los cambios morfofisioldgicos y

genéticos resultantes del proceso de domesticacion, asi como aquellos generados al
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ambiente via las practicas culturales, pueden tener implicaciones importantes en la
disminucion o pérdida de los mecanismos de defensa y consecuentemente una
susceptibilidad a la incidencia de dafio (Schwanitz, 1966; Harlan, 1975; Rindos, 1984;
Heiser, 1988). En este grupo de plantas se han abordado aspectos sobre variacion
morfoldgica, niveles de entrecruzamiento entre poblaciones con diferente forma de manejo
y niveles de diversidad genética, particularmente en Stenocereus stellatus, S. pruinosus,
Escontria chiotilla, Polaskia chichipe y P. chende (Otero-Arnaiz et al., 2005; Tinoco et al.,
2005; Blancas et al., 2006; Casas et al., 2005; Parra et al., 2010). A pesar de que se han
reportado efectos significativos en los mecanismos de defensa, atribuidos a la
domesticacion en cultivos de importancia mundial, como el algodon, tomate o maiz
(Chaudhary, 2013), no hay estudios que analicen el efecto de la domesticacion en la
variacion de los niveles de dafio y los mecanismos de defensa en estas especies de

cactaceas columnares.

Las cactidceas columnares del género Stenocereus distribuidas en el centro de México,
denominadas “pitayas”, son un grupo de plantas donde se pueden analizar estas cuestiones,
ya que presentan poblaciones con las tres formas de manejo y muestran evidencias de daio.
Un estudio previo compara con un indice la intensidad de manejo de diversas especies
utiles en el Valle de Tehuacan, entre éstas las dos especies de Stenocereus; estiman una
mayor intensidad de manejo para S. pruinosus (Gonzalez-Insuasti y Caballero, 2007), por

esta razon, en la presente investigacion también se compararon ambas especies.

Actualmente, existen dos grandes regiones productoras de las llamadas “pitayas” en nuestro

pais. La primera esta ubicada, segiin Pimienta et al. (1999), en la Subcuenca de Sayula, que
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incluye parte de los estados de Guanajuato, Jalisco, Michoacdn, Querétaro y Zacatecas,
donde principalmente es utilizada la especie S. queretaroensis. La segunda region
productora de “pitayas” estd ubicada en el Centro de México: La Mixteca baja y el valle de
Tehuacén, en parte de los estados de Oaxaca, Puebla y Guerrero, donde son utilizadas S.
pruinosus y S. stellatus, a partir de las diferencias en cuanto a las practicas de manejo
reportado entre éstas regiones del centro de México (Casas et al, 2005), también se

analizaron las diferencias entre los atributos estimados en ambas regiones.

La mayoria de las publicaciones enfocadas a los problemas que presentan las cactaceas, se
centran en los que ponen en riesgo su integridad a causa de la introduccion de especies
exoticas, la degradacion del habitat, el cambio de uso del suelo, la extraccion de lefia y
sobre todo el saqueo de plantas. En estos contextos, se analizan aspectos de su ecologia
poblacional, ecologia reproductiva, dindmica poblacional, estructura de tamafios, ocupacion
del habitat, tasas de germinacion de semillas, supervivencia de plantulas, entre otros
(Contreras y Valverde, 2002; Alvarez et al., 2004; Hernandez-Oria et al., 2007; Chavez et
al., 2007; Flores y Jurado, 2009; Valverde et al., 2009; Jiménez, 2011). Diversas cactaceas
columnares del centro de México presentan serios problemas de dafio de origen biologico y
no bioldgico (Obs. Pers.), causado por diversos organismos (insectos, mamiferos, hongos,

bacterias), en su mayoria desconocidos para la ciencia ya que no han sido descritos.

Con base en los planteamientos anteriores, los objetivos de la presente tesis fueron: 1)
Analizar el nivel de conocimiento acerca del dafio en cactaceas columnares. 2) Estimar las
posibles variaciones de los mecanismos de defensa, el dafio y la adecuacion asociados al

manejo, tomando como ejemplo a dos especies de cactaceas del género Stenocereus. 3)
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Contribuir en el conocimiento acerca de los enemigos naturales de Stenocereus del centro

de México y estimar el dafio que causan.

Para ello la tesis esta dividida en tres capitulos que responden a cada uno de los objetivos

planteados.

En el capitulo I. “Tipos de daiio y mecanismos de defensa en Cactaceae”, se presenta
una revision acerca de los tipos de dafio, asi como los trabajos que analizan los mecanismos
de defensa en las cactaceas columnares en el continente americano, también se presentan
evidencias de dafio en diversas cactaceas columnares del Centro de México, principalmente
la Mixteca baja (Oaxaquenia y Poblana) y el valle de Tehuacan, y se presentan algunos

insectos colectados asociados al dafno por pudricion.

El capitulo II “Variacion en los niveles de dafio, mecanismos de defensa y adecuacion
en dos cactaceas columnares del centro de México bajo domesticacion”, corresponde a
un estudio poblacional para analizar las posibles consecuencias de los sindromes de
domesticacion relacionados con los niveles de dafio, los mecanismos de defensa,
considerando componentes de la resistencia y tolerancia y la adecuacion, estimada
mediante la cantidad de frutos, nimeros de semillas y el porcentaje de germinacion de las
semillas, en poblaciones de S. pruinosus y S. stellatus con tres distintas formas de manejo

en el centro de México: Mixteca baja y valle de Tehuacéan.

En el capitulo II “Primer reporte de Cactophagus spinolae (Coleoptera:
Curculionidae) en dos especies de Stenocereus (Cactaceae) en el centro de México”, se
presenta un acercamiento al conocimiento de los enemigos naturales que provocan dafio en

estas especies de cactaceas columnares, mediante el primer registro de dafio para éstas
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especies por el curculidnido Cactophagus spinolae y se cuantifica el dafo causado en las

regiones: Mixteca baja y valle de Tehuacan.

Finalmente, se presenta una discusion y conclusiones generales de la tesis, asi como

perspectivas de la problematica.
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CAPITULO I

TIPOS DE DANO Y MECANISMOS DE DEFENSA EN CACTACEAE

RESUMEN

En condiciones de aridez severa, bajo las que crecen la mayoria de las cactaceas, la
regeneracion de tejidos danados resulta costosa, por ello deben presentar mecanismos de
defensa especializados. La resistencia y tolerancia han sido practicamente inexplorados en
las cactaceas columnares, a pesar de las evidencias de dafio provocado por factores fisicos
(sol, heladas, fuego) y bioldgicos (bacterias, levaduras, artropodos, aves y mamiferos). La
presente revision corresponde a una sintesis sobre estudios enfocados al dafo en cactaceas
en el continente americano. También se presentan algunas evidencias de dafio por pudricion
en algunas especies de cactaceas columnares del centro de México.

Se consultaron publicaciones con el buscador Google académico y en bases de datos
electronicas a partir de las palabras clave: “damage, cacti, insect, herbivores, pest”. Las
evidencias de campo se realizaron durante tres afios en diferentes localidades en los estados
de Puebla y Oaxaca. Las publicaciones referentes al dafio en cacticeas inician a partir de
finales de los afos 70 y solo se reporta dano en alrededor de 58 taxa de las
aproximadamente 1500 especies de cacticeas descritas. Las investigaciones se orientan a
cactaceas columnares. Un andlisis de componentes principales muestra que las especies
estudiadas referentes al dafio se congregaron en cuatro grupos que se establecieron por el
tipo de dafio que presentaban: grupo I, las que son dafiadas por diversos insectos como
Hypogeococcus pungens y Cactoblastis cactorum, por nematodos, asi como por la planta
parasita Tristerix aphyllus; grupo II, las que son dafiadas por mamiferos superiores,
humanos y aves; grupo IlII, especies danadas por factores fisicos como el viento, heladas,
radiacion solar; grupo IV, especies de Hylocereus que son danadas por Cactophagus
spinolae. Estas agrupaciones tienen poca afinidad taxonomica y con su distribucion. Los
estudios que contemplan a los mecanismos de defensa son escasos y mencionan a la
cuticula y las espinas como los principales componentes de resistencia. La tolerancia se
aborda de manera explicita en solo un estudio.

Las evidencias de campo sobre la incidencia de dafio en cactdceas columnares se basan en
observaciones de dafio por pudricién en 13 especies distribuidas en el Centro de México
(Oaxaca y Puebla), las cuales presentan diferentes niveles de endemismo y la mayoria son
manejadas por los humanos desde tiempos prehispanicos. Se colectaron diversos insectos
asociados al dafio por pudricion.

A partir de esta revision se plantea la necesidad de desarrollar investigacion enfocada en
conocer a los organismos que causan el dafo y desarrollar planes de manejo fitosanitario
contra plagas y enfermedades, de ser posible con técnicas amigables con el medio
ambiente, que incluyen el manejo adecuado de las poblaciones, asi como el control
bioldgico o usando insecticidas organicos.
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INTRODUCCION

Entre las adaptaciones que presentan las Cactdceas a las condiciones de aridez severa, se
encuentra la presencia de mecanismos de defensa especializados, debido a que en estas
condiciones resulta mucho mas dificil regenerar los tejidos dafiados por diferentes factores:
exceso de calor, heladas, incendios naturales y dafio por herbivoros (Rhoades, 1979;
Lundberg y Palo, 1993). De los dos mecanismos de defensa existentes en la naturaleza, la
resistencia y la tolerancia, practicamente no existen estudios para este grupo de plantas. La
resistencia, definida como la capacidad de las plantas para evadir el dafo, se ha analizado
en multiples especies e incluye resistencia principalmente a dafio por herbivoros (Rasmann
et al., 2011; Mithofer y Boland, 2012). Por su parte, la tolerancia, definida como Ia
habilidad que presentan las plantas para reasignar recursos y mantener la adecuacion en
presencia de dafio (Rasmann ef al., 2011) ha sido practicamente inexplorada (Juenger y
Lennartsson, 2000; Medel, 2001), aunque algunos autores han utilizado el término
reparacion para definir el proceso de crecimiento, ramificacion y reproduccion después del
dafio fisico causado a las plantas monopddicas (Zavala-Hurtado y Diaz-Solis, 1995), como

un término equivalente a la tolerancia.

Las cactaceas presentan su principal area de diversificacion en México con 669 especies
(Guzmén et al., 2003). Las especies columnares estdn representadas por 80 taxa, de las
cuales aproximadamente 45 han sido utilizadas por los humanos, algunas desde épocas
prehispanicas (Callen, 1967; Casas, 2002; Luna-Morales, 2004). Actualmente, se han

observado poblaciones de diferentes especies de cactaceas con pudricion en las ramas, por
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lo que es necesario conocer el estado del arte sobre el dafio al que estan expuestas, asi como

los organismos que lo provocan.

En la presente revision se presenta informacion sobre estudios enfocados al dafio en
cactaceas en el continente americano. Se consideraron aspectos relacionados con las
caracteristicas del dafo y el tipo de organismos que lo ocasionan. También se presentan
algunas evidencias de campo de observaciones llevadas a cabo en algunas especies de
cactaceas columnares del centro de México con presencia de dafio por pudricion, todas ellas

con diferentes formas de manejo.

METODOLOGIA

ESTADO DEL ARTE SOBRE DANO EN CACTACEAS. - Se consultaron publicaciones
con el buscador Google académico y en bases de datos electronicas como ISI Web
Knowledge y Cabdirect. A partir de las palabras clave: damage, cacti, insect, herbivores,
pest y disease (en inglés y espafiol) se obtuvieron los trabajos y sobre eso se hizo la

clasificacion de los estudios por especie de cactacea y tipo de dafio.

Con el fin de encontrar un posible patrén entre los tipos de dafio presente en las cactaceas,
asi como una posible relacion de este patrén con la distribucion geografica de las especies,
afinidad taxondmica y/o la forma biologica, se aplicO un andlisis multivariado de
conglomerados, utilizando una matriz de distancia Euclidiana de la presencia—ausencia del
dafio registrado en los 58 taxones. Se obtuvo un dendograma siguiendo el método de Ward,

utilizando el programa estadistico XLSTAT 2016.
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EVIDENCIAS DE CAMPO DE DANO EN CACTACEAS COLUMNARES. - Se
realizaron recorridos durante tres afios en diferentes localidades de la Mixteca baja (en
Puebla y Oaxaca) y del valle de Tehuacan, Puebla y se tomaron fotografias de los
individuos dafiados para tener evidencias del dafio presentes en campo en €stos sitios,
ademads se colectaron insectos asociados al dafio por pudricion en ramas dafiadas de plantas

en pie (Navarrete, Com.pers.).

ESTADO DEL CONOCIMIENTO DEL DANO EN CACTACEAS

Las publicaciones referentes al dafio en cactaceas ocurren de manera sistematica a partir de
finales de los afios 70. Resalta el hecho de que un cimulo importante de publicaciones esta
relacionado con control biologico en cactaceas invasoras en paises como Australia, Japon y
diversos paises de Africa, y trabajos que mencionaban dafio en plantas en invernadero, el
cual no fue incorporado en esta revision, debido a que nuestro interes es el analisis de
especies nativas del continente americano y porque las especies que han sido introducidas a

otros continentes o presentes en invernaderos,no reflejan lo que pasa en su estado natural.

A pesar de la existencia de cerca de 1500 especies de cactaceas descritas (Anderson 2001),
solo se han analizado o reportado dafio en al menos de 58 de ellas, las cuales pertenecen a
29 de los cerca de 100 géneros reconocidos, es decir, la mayoria comprenden a una o dos
especies por cada uno de los géneros estudiados. Los estudios que reportan dafio son por
una parte los que reportan dafio bioldgico (herbivoria, parasitismo, enfermedades por
hongos, virus y bacterias) y los que reportan dafo por factores fisicos (heladas, insolacion,

fuego o machetazos), y las especies con dafo estan distribuidas desde el sur de los Estados
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Unidos de Norte America y norte de México, hasta Argentina, incluyendo el Caribe. Se
observaron diferencias segun el nimero de especies daiadas, y los efectos causales a nivel
de las 3 subfamilias y las respectivas tribus (9) que conforman a la familia Cactaceae. A

continuacion, se desglosan los resultados por subfamilia y tribu (Tabla 1).

Subfamilia CACTOIDEAE

Los estudios estan enfocados hacia especies columnares de la tribu Pachycereeae en
México y Norteamérica y las tribus Cereeae, Trichocereeae y Browningieae, en su mayoria

columnares de Sudamérica.

Para el caso de Pachycereeae, los trabajos se han centrado en siete géneros que se
distribuyen en los desiertos de Sonora y Baja California, en la regién semidrida del centro
de México, valle de Tehuacan y Mixteca baja (Oaxaca, Puebla y Guerrero), asi como en
Cuba. Los géneros analizados son: Acanthocereus, Carnegiea, Dendrocereus,
Mpyrtillocactus, Neobuxbaumia, Pachycereus y Stenocereus. Los danos por herbivoria son
provocados por larvas y adultos de insectos como: Scyphophorus, Cactophagus,
Nasutitermes, Neotermes y heminopteros (Anderson, 1948; Vila et al., 2004; Villalobos et
al., 2007; Maya et al., 2011; Bravo-Avilez et al., 2014). Se reporta forrajeo en apices
tiernos y botones florales por hormigas del género Atta (Pimienta et al., 1999); forrajeo en
ramas por mamiferos como cabras, roedores; dafio por aves, asi como dafio por machetazos
por el hombre (Villalobos et al., 2007; Danzer y Drezner, 2014; Obs. Pers.). El dafio en
ramas también es ocasionado por nematodos: Meloidogyne, Helicotylenchus,

Tylenchorhynchus, Trichodorus y Hemicycliophora (Rincon et al., 1989). La necrosis de
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ramas es causada por levaduras de los géneros: Fusarium, Cladosporium, Colletotrichum,
Phoma y Molinia (Vila et al., 2004; Monreal-Vargas et al., 2014). Otras especies presentan
dafio fisico, generalmente expresado como oscurecimiento en la superficie de la epidermis,
congelamiento de ramas y lesiones superficiales de ramas por diversas causas, entre ellas la
radiacion UV-B, machetazos por el hombre, entre otros (Nobel, 1980; Evans et al., 1992;
Holguin et al., 1993; Bashan et al. 1995; Evans et al., 2001; Flores y Yeaton, 2003; Evans,

2005, Villalobos et al., 2007).

Para la tribu Cereeae, son cinco los géneros que se han reportado, en su mayoria de
especies columnares: Cereus, Cipocereus, Pilosocereus, Praecereus, y un género de
especie globosa: Melocactus. El dafio por herbivoros es llevado a cabo principalmente por
insectos, entre ellos Hypogeococcus festerianus, conocido como “piojo harinoso”,
Cactophagus spinolae e insectos de la familia Cerambycidae (Vaurie, 1967; Pérez Sandy y
Cuén et al., 2006; Abreu et al., 2012); también por una especie de nematodos: Meloidogyne
incognita y bacterias del género: Erwinia (Ortega y Fernandez, 1989). Pocas son las

especies que presentan dafio por lesiones superficiales de la rama (Evans y Macri, 2008).

La tribu Trichocereae ha sido analizada en cuatro géneros, tres de especies columnares:
Cleistocactus, Harrisia y Echinopsis y una globosa: Gymnocalycium. El dafo por
herbivoros es causado por el piojo harinoso: Hypogeococcus festerianus, por el barrenador
de cactus: Moneilema, el nematodo: Meloidogyne incognita y la bacteria: Erwinia (Ortega
y Fernandez, 1989; Peréz Sandy y Cuén et al., 2006), asi como por ganado vacuno y asnal
(Peco et al., 2011; Malo et al., 2011). También hay reporte de dafo por la planta parasita

Tristerix aphyllus (Silva y Martinez, 1996; Medel et al., 2010). El dafio fisico se presenta
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como lesiones superficiales de ramas por acumulacion de ceras epicuticulares, por heladas,
dafio por humanos para la producciéon de artesanias como el “palo de lluvia” que se elabora

con la madera (Evans et al., 1994; Ginocchio y Montenegro, 2000).

La tribu Browningieae es analizada en tres géneros: Armatocereus, Jasminocereus y
Neoraimondia de Sudamérica, todas columnares. Presentan dafio por herbivoria por una
especie de hormiga del género Camponotus (Novoa et al., 2005) y dafio no biolégico como

lesiones superficiales de las ramas por radiacion solar (Evans y Macri, 2008).

Para la tribu Cacteae se reporta dafio en cuatro géneros de México: Astrophytum,
Mammillaria, Ferocactus y Echinocactus, todas especies globosas. Las especies son
dafiadas por insectos de la familia Cerambicidae y de los géneros: Cactophagus y Narnia,
asi como por mamiferos herbivoros como la ardilla: Spermophilus mexicanus, roedores,
conejos y asnos (Vaurie, 1967; Blom y Clarck, 1980; Martinez-Avalos et al., 2007;
Jiménez-Sierra y Eguiarte, 2010); ademas son dafiadas por el hongo fitopatogeno
Phytophthora infestans, la bacteria: Erwinia y el nematodo: Meloidogyne incognita
(Ortega y Fernandez, 1989; Martinez-Avalos et al., 2007). También se reporta dafio por
golpes, decoloracion de la cuticula y destruccion del apice sin conocer causas (Mclntosh et

al., 2011).

Para las tribus restantes existen pocos estudios de dafio, asi tenemos que la tribu Hylocereae
ha sido analizada en dos géneros: Hylocereus y Selenicereus, para el sur de México y
Brasil, ambos géneros son de plantas trepadoras. El dano por herbivoros es causado por
insectos, larvas y adultos de Cactophagus, Ozamia, Narnia, Euphoria y nematodos de los

géneros: Helicotylenchus, Meloidogyne, Dorylaimus, Tylenchus, Aphelenchus 'y
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Pratylenchus; asi como bacterias no identificadas que causan pudricion blanda de los tallos
(Valencia et al., 2003; Ramirez-Delgadillo et al., 2011; Guzmén-Piedrahita et al., 2012;

Loépez-Martinez et al., 2016).

La tribu Notocacteae con un género de Sudamérica: Eulychnia, presenta reportes de dano
por la planta parasita Tristerix aphyllus (Medel et al., 2010). Finalmente, para las tribus

Calymmantheae y Rhipsalideae no hay reportes de daio.

Subfamilia OPUNTIOIDEAE

Se tienen reportes de dafio para la tribu Opuntieae, en el género Opuntia, ampliamente
estudiado debido a su importancia econdmica en México y en menor proporcion para
Sudamérica. Dentro de las especies mas estudiadas podemos mencionar a O. ficus-indica,
O. ondulata, O. cochenillifera, O. humifusa, O. stricta, O. macrocentra y O. spp. El dafio
por herbivoria en ramas y flores es causado por forrajeo de insectos de los géneros,
Cactophagus, Dactylopius, Metamasius, Cylindrocopturus, Cactoblastis, Platynota, asi
como congjos y liebres. (Vaurie, 1967; Hoffman et al., 1993; Rodriguez et al., 2009; Soares

et al., 2010; Falcao et al., 2012; Jezorek y Stilling, 2012; Bautista-Martinez et al., 2014).

También hay reportes de dafo en la tribu Cylindropuntieae, en el género Cylindropuntia, se
menciona a Cylindropuntia bigelovii y C. echinocarpa, C. ramosissima, O. ganderi y C.
spp. El daio por herbivoria en ramas es causado por el insecto Cactophagus spinolae

(Vaurie, 1967). El daiio fisico reportado es causado por heladas (Bobich et al., 2014).
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Subfamilia PERESKIOIDEAE

Los reportes de dafio sobre las Pereskias son escasos. Se menciona dafio por herbivoria en
Pereskia aculeata, causado por diversos insectos: Catorhintha schaffneri, Acanthodoxus
machacalis, Maracayia chlorisalis, Cryptorhynchus sp., y Asphondylia sp. (Paterson et al.,

2014).
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Tabla 1. Tipos de dafio y principales causantes, en las cactaceas del continente americano, estudios analizados en la presente revision.

Especie de Cactaceae con

Subfamilia Tribu dafio Organismos causantes del dafio Tipo de dafio Pais o region Cita
Nematodos:
Acanthocereus Meloidogyne, Heltcoty.lenchus, Herbivorismo Colombia Rincon et al., 1989
Tylenchorhynchus, Trichodorus,
Hemicycliophora
Por pudricion
Insectos: Cactophagus spinolae Anderson, 1948
_ . . Norte de
Obscurecimiento epidermico México
. . Mamiferos: Neotoma albigula Por congelamiento M Evans et al., 1992
Carnegiea gigantea A . Sur de los
Aves: Colaptes chysoides . Nobel, 1980
. . . - Estados Unidos
Melanerpes uropygialis Roentia y cavidades para nidos de America
Fatores fisicos Por fuego, relampagos, disparos con Danzer and Drezner, 2014
arma de fuego
Hongos: Fusarium oxysporum, cladosporium sp.
Dendrocereus nudiflorus Insectos: Nasutitermes ripperti, Neotermes Pudricion en ramas y frutos Cuba Vila et al., 2004
Jouteli; orden: Isoptera.
Hogos: Fusarium oxisporum, Colletotrichum
gloeosporioides, Phoma sp, Monilia sp, Pudricion de ramas Monreal-Vargas et al., 2014
. . . . Norte de
Mpyrtillocactus geometrizans P. epicoccina México
. Congelamiento x Flores and Yeaton, 2003
Cactoideae .
Pachycereeae Factores fisicos
NeObuxbaumm.tetetZO’ Factores fisicos Daiio fisico Cern t.ro de Evans, 2005
N. mezcalaensis Meéxico
- Holguin et al., 1993
Factores fisicos ~ L
Dailo en la region apical de larama
. . Norte de
Pachycereus pringlei o Bashan et al., 1995
Insecto: . . México
Seyphophorus acupunctatus Forrajeo y necrosis de las ramas
P Maya et al., 2011
Stenocereus queretaroensis Insecto: Forrajeo de la regidn suave apical de la Ce,n t‘ro de Pimienta et al. 1999
Atta sp. ramay los brotes México
Sur de los
Stenocereus thurberi Factores fisicos Daiio superficial por radiacion UV-B. Estados Unidos | Evans et al., 2001
de América
Insecto.: Cactophagus spinolae Pudricién de ramas, forrajeo y
Stenocereus pruinosus, e PRAGUS SP herbivorismo Centro de Bravo-Avilez et al., 2014
Mamiferos: Homo sapiens, cabras: o .
S. stellatus Corte de ramas con machete, Meéxico Present manuscript

Aves: Melanerpes sp.

Cavidades de ramas para nidos
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Tabla 1.

Tipos de dafio y principales causantes, en las cactaceas del continente americano, estudios analizados en la presente revision. (Continuacion).

Especie de Cactaceae con

Subfamilia Tribu daiio Organismos causantes del daiio Tipo de dafio Pais o region Cita
Insectos: Hemiptera Herbivoria
. Mamiferos: Homo sapiens, cabras, . Villalobos et al., 2007
Pachycereeae | Stenocereus griseus Aves Corte de las ramas con machete Colombia
- viento
Factores fisicos
Cipocereus minensis Insecto: pupa minera” un mienbro de la familia Herjblvo_rlsmo en la parte del Brasil Abreu et al., 2012
Cerambycidae parénquima de las ramas
Melocactus harlowii Nematodo:
elocactus hartowtt, Meloidogyne incognita Pudricion Cuba Ortega and Fernandez, 1989
Melocactus curvispinus . L
Bacteria: Erwinia
Cereeae
Pilosocereus lanuginosus, Factores fisicos Lesiones suerficiales de las ramas Ecuador Evans and Macrii, 2008
Praecereus euchlorus
Cactoid Pilosocereus royeni, glsectos:‘ cus festeri Puerto Rico 586662 Sandy y Cuén et al.,
actoideae Cereus sp. (=Monvillea), YPOEOCOCCUS JeSeriantis Daiio por forrajeo Florida EE. UU.
Cereus aethiops Cactophagus spinolae Argentina
‘ Factores fisicos Vaurie, 1967
Gymnocalycium, Insecto: Puerto Rico
Clez;tocagus, Hypogeococcus festerianus Datio por forrajeo Florida, EE.UU. Pérez Sandy y Cuén et al.,
Echinopsis 2006
Harrisia Factores fisicos .
Argentina
Echinopsis atacamensis
Trichocereeae (= Trichocereus pasacana), Factores fisicos Argentina Evans et al., 1994
E. terscheckii Lesiones superficiales de ramas por y Chile
(=T. terscheckii), acumulacion de ceras epicuticulares, que
Echinopsis chilensis, Insecto: Moneilema oscurecen a los estomas y conduce a
E. scotsbergii, enfermedades superficiales e incluso
E. leucantha, Nematodo: Meloydogine muerte prematura.
E. oxygon Bacteria: Erwinia Cuba y Ecuador | Ortega and Fernandez, 1989

(=E. paraguayensis)
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Tabla 1.

Tipos de dafio y principales causantes, en las cactiaceas del continente americano, estudios analizados en la presente revision. (Continuacion).

Especie de Cactaceae con

Subfamilia Tribu daiio Organismos causantes del daiio Tipo de dafio Pais o region Cita
Silva y Martinez, 1996
Planta parasita: Parasitismo
Echinopsis chilensis Tristerix aphyllus y ) ) . Chile Medel et al., 2010
Coloracion café anormal de epidermis.
Trichocereeae Factores fisicos cambios morfofisiologicos de los tejidos Ginocchio and Montenegro,
internos 2000
Echinopsis terscheckii Mamiferos: Ganado y burros Ramoneo en rama principal Sudamérica Peco et al., 2011
Malo et al., 2011
Armatocereus,
Cartwrightianus, Factores fisicos Lesiones superficiales de las ramas Ecuador Evans and Macrii, 2008
L Jasminocereus thousarii
Browningieae
. . . . Insectos: . .
Neoraimondia arequipensis Forrajeo de botones florales Pertl Novoa et al., 2005
. Camponotus sp.
subsp. Roseiflora
. . Planta parasita " .
Notocacteae Eulychnia acida L Parasitismo Chile Medel et al., 2010
Tristerix aphyllus
Cactoideae
Protista fungoide: Phytophtora infestans
Astrophytum asterias Insec?o: familia: Ceran?blcldaeA . Mortalidad México Martinez-Avalos et al., 2007
Mamiferos: Spermophilus mexicanus (ardilla
terrestre).
Echi y Mamifero: H. . Decoloracin cuté - Sur de los
chinocactus ifero: Homo sapiens ecoloracién cutdnea, necrosis, y Estados Unidos | Mclntosh e al.. 2011
horizonthalonius Factores fisicos destruccion del apice. -
de América
. . . o Jiménez-Sierra and Eguiarte,
Cactaeae Echinocactus platyacanthus Mamiferos: Ganado Forrajeo por el ganado México

2010

Ferocactus gracilis

Insecto: Narnia wilsonii
Mamiferos: congjo y roedores

Herviborismo

Baja California,
México

Blom and Clarck, 1980

Ferocactus sp. Insectos: Cactophagus spinolae Herviborismo g[oér;iecie Vaurie, 1967
Nematodo:
Mammilaria yucatanensis Meloidogyne incognita Pudricion Cuba Ortega and Fernandez, 1989

Bacteria. Erwinia
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Tabla 1.

Tipos de dafio y principales causantes, en las cactaceas del continente americano, estudios analizados en la presente revision. (Continuacion).

Selenicereus hamatus Insecto: Cactophagus spinolae Herbivorismo de la rama y los frutos S/Fén;irgode Lopez-Martinez et al., 2016
Nematodos:
. Helicotylenchus dihystera; géneros: . . . . Guzman-Piedrahita et al.,
Selenicereus megalanthus Meloidogyne, Dorylaimus, Tylenchus, Causan lesiones al sistema radicular Colombia 2012
Hylocereeae Aphelenchus, Pratylenchus - ]
Larvas y adultos de insectos: Forraje de tallos y flores amirez-Delgadillo et al.,
. ; 2011
Hylocereus undatus, Cactophagus spinolae, Ozamia, fuscomaculella,
. ; . Centro de
H. purpussi, Narnia femorata, Euphoria leucographa. -
. . México
H. ocamponis Forrajeo en las zonas blandas de los
Bacterias no determinadas tallos Valencia ef al., 2003
Opuntia ficus-indica, Soares et al., 2010
Insecto: . . .
O. ondulata, Dactvioi tiae (cochinilla) Forrajeo de cladodios Brasil
O. cochenillifera actylopius opuniiae (cochinitia Falcdo et al., 2012
Insectos: Rodriguez et al., 2009
Metamasius, Cylindrocopturus y Lepidoptera Centro de Bautista-Martinez et al.,
Opuntia spp. Platynota n. sp. (Lepidoptera: Tortricidae) Daiio a ramas y frutos México 2014
Opunticae Cactophagus spinolae Vaurie, 1967
O. humifusa, Insecto: . Sur de los .
O, stri Cactoblasti Herbovorismo Estados Unidos i K and Stiline. 2012
Opuntioideae . stricta actoblastis cactorum de América ezorek and Stiling,
Mamiferos:
q ma({rocentm Lepus californicus Herbivorismo No,rt? de Hoffman et al., 1993
(=0. violaceae) . Meéxico
Sylvilagus
Cylindropuntia bigelovii,
C. echinocarpa, Desierto de

Cylindropun-
tieae

C. ramosissima,
C. ganderi

Factores fisicos

Congelacion de los tejidos de la planta

Sonora, México

Bobich et al., 2014

Cylindropuntia spp.

Insecto: Cactophagus spinolae

Forrajeo

México

Vaurie, 1967

Pereskioideae

Pereskia aculeata

Insectos:

Catorhintha schaffneri, Acanthodoxus
machacalis, Cryptorhynchus sp., Maracayia
chlorisalis, Asphondylia sp.

Perforacion de tallos tiernos y frutos

Sur de Brasil

Paterson et al., 2014
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El Anélisis de Conglomerados mostro la existencia de cuatro grupos bien definidos (Figura
1). El grupo 1, que es el mas grande, agrupa a especies de forma de vida trepadoras o
epifitas, globosas, del género Opuntia y pocas columnares sudamericanas de diversas
tribus, que son dafiadas por varios insectos y nematodos. Algunas subagrupaciones notorias
son las siguientes: dos especies columnares de Sudamérica estan siendo dafiadas por una
planta parésita Tristerix aphyllus; especies del género Opuntia del sureste de los EE.UU.
dafiadas por la “palomilla del nopal”, Cactoblastis cactorum,; globosas de las tribus
Cereeae, Trichocereeae y Cactacae danadas por nematodos; columnares sudamericanas de
las tribus Trichocereeae y Cereeae dafiadas por ‘el piojo harinoso”, Hypogeococcus
festerianus,; una subagrupacion involucra a diversas especies de varias formas de de vida,
principalmente de México, que son dafiadas por Cactophagus spinolae, y finalmente dos

especies colombianas dafiadas por neméatodos.

El grupo 11, incluye a especies de la tribu Pachycereeae, del género Stenocereus de Mexico
y Colombia, todas ellas sujetas a alguna forma de manejo; dos especies de la tribu
Trichocereeae de sudamerica y una globosa de México de la tribu Cactaeae. El dano que
comparten es ocasionado por mamiferos superiores (burros, vacas, chivos), por humanos y

aves.

El grupo III incluye a especies columnares del norte de México y Sudamérica de las tribus
Pachycereeae, Cereeae, Trichocereeae, Browningiaceeae y especies del género
Cylindropuntia del norte de México que comparten daio fisico por diferentes factores

como el viento, exceso de calor y heladas. Finalmente, el grupo IV contiene especies
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Figura 1. Dendograma con la agrupacion segin el tipo de dafo que presentan los 58 taxa analizados
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MECANISMOS DE DEFENSA EN CACTACEAE

En relacion a los mecanismos de defensa, en la presente revision se encontraron pocos
estudios que abordan esta tematica. De los dos mecanismos descritos, resistencia y
tolerancia, la primera ha sido analizada mediante estructuras fisicas como las espinas y la
cuticula en Echinopsis chilensis y algunas especies de Opuntia spp. (Medel, 2001; Soares et
al., 2010; Falcdo et al., 2012), donde se ha demostrado que ambos atributos aportan
resistencia, las espinas contra la planta pardsita Tristerix aphyllus y la cuticula contra
diversos insectos herbivoros. En cuanto a la tolerancia, se ha confirmado la existencia de
una respuesta compensatoria después del dafio, considerada como un componente de la
tolerancia, observada como incremento de brotes en ramas después de ser dafiadas en E.
chilensis (Medel, 2001); mientras que en Cephalocereus columna-trajani se demostro la
presencia de reparacion después de ser danado, en éste caso no hubo diferencias en la
produccion de flores al comparar entre plantas reparadas por el dafio y plantas no dafiadas
(Zavala-Hurtado y Diaz-Solis, 1995). Dichos trabajos se enfocan en analiza la respuesta
adaptativa en términos de la adecuacion y los trade off impuestos por la presencia de

tolerancia y solo en E. chilensis se aborda también a la resistencia.

EVIDENCIAS DE DANO EN CACTACEAS COLUMNARES DEL VALLE DE

TEHUACAN Y LA MIXTECA BAJA.

Se constatd la presencia de dafio en diferentes cacticeas columnares distribuidas en los

estados de Puebla y Oaxaca. Valle de Tehuacan, Puebla: Santiago Miahuatlan, Ajalpan,
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Coxcatlan y Zapotitlan Salinas; Mixteca baja, Puebla: Acatldn de Osorio, Xayacatlan de

Bravo; y Mixteca baja, Oaxaca: Cosoltepec y San Pedro y San Pablo Tequixtepec.

El dafio se manifiesta como una pudriciéon en las ramas de la planta, visualizado en el
exterior con una coloracion marrdn. 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
pudricion se expande y puede llegar a la rama principal, provocando la muerte de la planta.
Este tipo de dafo causa serios problemas a plantas aparentemente sanas, e incluye a
especies de importancia econdémica de la regidon que incluso presentan manejo desde
tiempos ancestrales (Smith, 1965, Casas, 2002 y Luna-Morales, 2004) como son las
“pitayas”: S. pruinosus y S. stellatus, la “jiotilla” Escontria chiotilla; asi como especies
silvestres de estructuras reproductivas comestibles (fruto o flores), los cuales son
recolectados: Myrtillocactus geometrizans, Neobuxbaumia tetetzo, N. mezcalaensis,
Pachycereus weberii, Pilosocereus chrysacanthus, y especies silvestres que presentan
diversos usos: Marginatocereus marginatus, Lemaireocereus hollianus, Isolatocereus
dumortieri, N. macrocephala, P. grandis (Figura 2). Se ha demostrado que uno de los
causantes del dafio por pudricion en Stenocereus es el curculionido Cactophagus spinolae
(Bravo-Avilez et al., 2014; Capitulo III de ésta tesis). Sin embargo, falta examinar si los
insectos encontrados y recolectados de los ordenes Coleoptera: Belonuchus erythropterus,
Hololepta sp., Saprinus sp., Syntelia westwoodi; y lepidopteros de la familia Scytodidae y
larvas no determinadas (Figura 3) son causantes del dafio en etapas tempranas de la

pudriciéon y cémo es su interaccion con las cactaceas.
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Figura 2. Cactaceas columnares del centro de México con problemas de dafio. A. E. chiotilla; B. N.
mezcalaensis; C. P. weberi; D. P. chrysacanthus; E. M. marginatus; F. M. geometrizans; G. |.

dumortieri; H. L. hollianus; 1. N. tetetzo.

Figura 3. Insectos colectados en S. pruinosus y S. stellatus del centro de México en ramas con
pudricién. A. Belonuchus erythropterus; B. Hololepta sp; C. Saprinus sp; D. Scytodidae; E. Syntelia
westwoodi; F. Larvas de lepidépteros no determinados. Las determinaciones fueron llevadas
acabo pr el Dr. José Luis Navarrete Heredia.
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DISCUSION Y CONCLUSIONES

Los estudios que analizan el dafio en las cactaceas son escasos y se concentran en ciertos
taxa; ain mas escasos son aquellos que analizan los componentes de los mecanismos de
defensa y el efecto en la adecuacion en este grupo de plantas. La literatura se concentra en
estudios de dafio por herbivoria, en plantas con hojas, herbaceas perennes y anuales y poca
atencion se ha prestado a plantas arborescentes perennes (Rasmann ef al. 2011). A pesar de
ello, para las cactaceas se tienen reportados diversos causantes de dafio, entre ellos
mamiferos, insectos, nematodos, hongos y bacterias, los cuales en su mayoria son
diferentes segun la region donde se disribuyen. Asi, en México y Norteamérica se reportan
a Curculiénidos como Scyphophorus y Cactophagus (Maya et al., 2011; Anderson, 1948;
Vaurie, 1967; Ramirez-Delgadillo et al., 2011; Bravo-Avilez et al., 2014) y pequefios
mamiferos (Blom y Clarck, 1980; Hoffman et al., 1993; Martinez-Avalos et al., 2007). En
la region de Sudamérica y el Caribe se reportan a Hemipteros y Lepiddpteros como “el
piojo harinoso” Hypogeococcus y Cactoblastis (Pérez Sandy y Cuén et al., 2006; Jezorek y
Stiling, 2012); asi como la planta parasita 7risterix (Medel et al., 2010). Sin embargo,
existen tipos de dafio mas generales y se reportan en ambas regiones, tal es el caso de dafio
por insectos de la familia Cerambicidae y del orden Hymenoptera; nematodos del género
Meloidogyne, mamiferos superiores introducidos y dafio fisico (Ortega y Fernandez, 1989;
Rincon et al., 1989; Evans, 1994; Pimienta et al., 1999; Evans, 2005; Novoa et al., 2005;
Villalobos et al., 2007; Martinez-Avalos et al., 2007; Jiménez-Sierra y Eguiarte, 2010;

Malo et al., 2011; Peco et al., 2011; Abreu et al., 2012; Guzman-Piedrahita et al., 2012).
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El dafo bioldgico por pudricion es alarmante y necesita una atencion especial ya que se
aprecia que las cactdceas columnares son las que presentan mayor cantidad de reportes con
este tipo de dafio, el cual si se extiende a la rama principal puede causar la muerte de la
planta (Bravo-Avilez et al., 2014). Los estudios en cactaceas columnares referentes al dafio
en su mayoria solo son descriptivos, a pesar de los diversos usos que de ellas se obtienen,
particularmente los sus frutos, ya que son muy apreciados por las poblaciones humanas que
manejan estas plantas, pues son una fuente que aporta nutrientes a su dieta y representan
una entrada econdmica al ser comercializados de manera regional y local. Resalta el hecho
de que no existen estudios poblacionales que comparen la variacion en el dafio a nivel
geografico o en poblaciones sujetas a diferentes formas de manejo (silvestres, manejo in
situ, cultivadas), dado que hay evidencias de diferencias en dafio en regiones y en
poblaciones con diferente grado de manejo, al menos por el coledptero Cactophagus
spinolae (Bravo-Avilez et al., 2014). Los modelos que se han desarrollado para explicar los
mecanismos de defensa en plantas, se basan en comparaciones entre especies silvestres,
pero hasta el momento no se ha puesto en perspectiva el efecto del manejo dentro de una
misma especie (Endara y Coley, 2011). Asi mismo, los pocos estudios que existen en
plantas domesticadas, se han dirigido al estudio de especies de importancia comercial a
nivel mundial, gran parte de ellas plantas anuales (algodon, soya, maiz) y han abordado la
problematica desde una perspectiva molecular, mas que ecologica, siendo que se podrian
complementar. Las comparaciones se hacen entre parientes silvestres y especies
domesticadas, pero no en el contexto de la compleja dindmica de las formas de manejo

actual (Chaudhary, 2013 y citas dentro).
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De las observaciones de campo se evidencia la existencia de dafio por pudricion en 13
especies de cactaceas columnares, de las cuales, en ocho previamente no se tenia reporte en
la literatura y todas presentan diferentes grados de endemismos, algunas de amplia
distribucion solo en México como: S. pruinosus, M. marginatus, M. geometrizans, ¢ 1.
dumortieri, otras endémicas de la region del centro de México en los estados de Puebla,
Guerrero y Oaxaca principalmente: S. stellatus, P. grandis, E. chiotilla, P. weberii y P.
chrysacanthus, asi como especies de distribucion restringida como N. tetetzo y L. hollianus
que solo crecen en el valle de Tehuacan-Cuicatlan, en Puebla y Oaxaca (Esparza-Olguin et
al., 2005) y N. macrocephala que su habitat se restringe al valle de Tehuacan, en Puebla
(Bravo-Hollis y Sanchez-Mejorada, 1991; Esparza-Olguin et al., 2002). Ademas, P. weberi
y P. grandis son consideradas por “The IUCN Red List of Threatened Species” (IUCN,
2017). Como especies cuyas poblaciones se encuentran en decremento y la segunda es

catalogada como especie VULNERABLE (IUCN, 2017).

Hace falta determinar qué organismos estan asociados al dafio y evaluar la relacion que
tienen con las cacticeas, para determinar si son causantes de dafio o vectores de
enfermedades (virus, bacterias, hongos) y ver cual es su rol en esta problematica. En la
dinamica de propagacion de dafio bioldgico intervienen diversos tipos de organismos como
bacterias, levaduras, moscas y escarabajos, entre otros, que aprovechan las modificaciones
en las condiciones en el tejido de la planta a partir de la produccion de una herida para
establecerse, y se observa un aparente esquema de propagacion secuencial entre ramas e
individuos, lo que puede afectar a poblaciones enteras. Este proceso podria abordarse desde
un enfoque epidemioldgico buscando generar modelos predictivos que permitan conocer la

dinamica de propagacion y eventual control del dano (Lopez-Martinez et al., 2016). En
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estos estudios se plantea la necesidad de incorporar componentes socioecondémicos como la
agricultura, la ganaderia, o los mismos procesos de urbanizacién, que pudieran estar
favoreciendo el crecimiento poblacional de algunos de estos herbivoros e incluso de los

hongos, virus y bacterias que intervienen en la pudricion.

Finalmente, se podrian desarrollar estudios para estimar la variacion en los mecanismos de
defensa en poblaciones con diferente forma de manejo y poder seleccionar fenotipos
resistentes y/o tolerantes para los organismos que dafian a las especies, particularmente en
especies con valor econdmico, como los estudios que ya se han abordado en Opuntia

(Falcao et al., 2012).
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CAPITULO 1I.

VARIACION EN LOS NIVELES DE DANO, MECANISMOS DE DEFENSA Y
ADECUACION EN DOS CACTACEAS COLUMNARES DEL CENTRO DE
MEXICO BAJO DOMESTICACION.

RESUMEN

El proceso de domesticacion ha modificado atributos morfologicos, fisioldgicos y
genéticos, incluyendo algunos mecanismos de defensa (e.g. reduccion de metabolitos
secundarios y resistencia fisica) en plantas. En las cactaceas columnares, los estudios sobre
la variacion en los mecanismos de defensa son escasos, atin cuando este grupo de plantas ha
sido usado desde hace unos 8000 afios. Probamos la hipotesis de que la seleccion humana
ha reducido la resistencia, promovido mas dafio, incrementado la tolerancia y disminuido
algunos de los componentes de la adecuacion en poblaciones cultivadas respecto a las
silvestres en dos cactaceas columnares, Stenocereus pruinosus y S. stellatus. Encontramos
diferentes tipos de dafo, algunos de ellos asociados con poblaciones cultivadas en ambas
especies. Los niveles de dafio, asi como los mecanismos de defensa (principalmente la
resistencia) fueron diferentes entre especies y regiones. El dafio es mayor en poblaciones
cultivadas de S. stellatus, mientras en S. pruinosus no difieren las poblaciones. En el caso
de la resistencia, las poblaciones cultivadas de ambas especies mostraron valores
significativamente menores, mientras que la tasa de ramificacion no varia segin el manejo
ni la region. La respuesta de tolerancia solo se presenta en S. pruinosus y las diferencias
entre forma de manejo sélo se aprecian en la Mixteca baja, donde las poblaciones
cultivadas son mas tolerantes. Los componentes de adecuacion exhiben un complejo patron
entre forma de manejo y regiones, algunos asociados con los procesos de domesticacion.

Las correlaciones multiples en ambas especies indican que la resistencia estimada por la
presencia de espinas, se correlaciona negativamente con el dafio, mientras que las plantas
dafiadas presentan una menor adecuacion. Por otro lado, en S. pruinosus se detecta la
tolerancia y en S. stellatus hay mayor resistencia, ya que la adecuacion es mayor en plantas
con mayor presencia de espinas. En S. pruinosus las correlaciones por formas de manejo
son mas variables, asi las poblaciones cultivadas son las que presentan tolerancia, en S.
stellatus no se presenta cambios en las correlaciones segin las formas de manejo. En
cuanto a la comparacion entre regiones, contrario a lo esperado, las poblaciones de la
Mixteca baja de S. stellatus son las mas resistentes, las menos dafiadas y en las que se
registrd6 un mayor porcentaje de germinacion de semillas; en S. pruinosus, las poblaciones
de la Mixteca baja presentaron mas dafio, menor nimero de frutos, y bajo porcentaje de
germinacion de semillas, pero mayor nimero de semillas por fruto. Algunos atributos de
los mecanismos de defensa y adecuaciébn en ambas especies reflejan el proceso de
domesticacion al que han estado sujetos. Sin embargo, las diferencias entre las formas de
manejo y regiones no pueden ser atribuidas solo al manejo, otros componentes ambientales
pueden estar actuando para explicar las diferencias encontradas.
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INTRODUCCION

La domesticacion es un proceso de seleccion fenotipica, consciente o inconsciente, llevada
a cabo por los humanos. Evolutivamente, implica cambios morfofisioldgicos, genéticos y
de historia de vida, en poblaciones sujetas a manejo en relacion a las poblaciones silvestres,
denominados sindromes de domesticacion (Heiser, 1988; Rendon y Nufiez-Farfan, 1998).
Estos sindromes incluyen la pérdida de la habilidad de dispersion y latencia de las semillas,
forma de crecimiento compacta que reduce la capacidad competitiva, incremento de la
autopolinizacion y/o reproduccion vegetativa que se asocia con la esterilidad, cambios en la
morfologia como el incremento de tamafo, formas y colores de las partes que son blanco de
seleccion, asi como una disminucién de compuestos toxicos, esto ultimo relacionado con
disminucion en los mecanismos de defensa (Schwanitz, 1966; Harlan, 1975; Rindos, 1984;

Heiser, 1988; Gepts y Papa, 2002).

Las plantas domesticadas, de acuerdo con la teoria, designan mayor proporcion de recursos
al crecimiento y la reproduccion, disminuyendo la asignacion de recursos a los mecanismos
de defensa, ya que, segtn la hipotesis de la disyuntiva en la asignacion de recursos, no se
pueden asignar simultdneamente a ambas estrategias; esto puede influir en la presencia de
mayor dafio en plantas manejadas respecto a sus parientes silvestres (Clancy y Precio,
1987; Herms y Mattson, 1992; Simms y Triplett, 1994; Zangerl y Bazzaz, 1992; Benrey y
Denno, 1997, Rosenthal y Dirzo, 1997; William, 1999; Massei y Hartley, 2000).Sin
embargo, los mecanismos de defensa también expresan diferentes formas de interaccion, lo
que hace mas complejo el modelo. Actualmente, se reconocen dos mecanismos de defensa

que presentan las plantas: la resistencia, definida como la capacidad de las plantas para
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prevenir el dafio y la tolerancia, definida como la habilidad que presentan las plantas para
reasignar recursos y mantener la adecuacion en presencia de dafio (Roy y Kirchner, 2000).
Si bien algunos aspectos de los mecanismos de defensa han sido estudiados desde una
perspectiva de la ecologia evolutiva en algunas plantas domesticadas (Marquis 1991;
Valverde et al., 2001), solo se han analizado algunos componentes, generalmente asociados

a la resistencia.

Los modelos desarrollados para explicar la evoluciéon de los mecanismos de defensa en
especies silvestres, parten de la suposicion de una disyuntiva en la asignacion de recursos a
los mecanismos de defensa: resistencia o tolerancia, generandose asi la existencia de frade
offs, los cuales representan los gastos pagados en la adecuacion para invertirlos a cierto
mecanismo de defensa (Simms y Triplett, 1994; Stearns, 1989). Sin embargo, la evidencia
experimental no concuerda con esta teoria y propone una evolucion conjunta de resistencia
y tolerancia (Pilson, 2000; Medel, 2001; Fornoni et al., 2003, 2004; Nunez-Farfan et al.,

2007).

En poblaciones naturales de plantas anuales es muy variado el impacto que puede tener el
dafio en la adecuacion de las poblaciones, inclusive entre individuos de la misma especie
(Van der Meijden et al., 1988; Rosenthal y Kotanen, 1994; Strauss y Agrawal, 1999). Sin
embargo, en plantas lefiosas perennes, asi como en cactiaceas columnares se ha demostrado
que el dafo por herbivoros puede afectar la adecuacion (Campos et al., 2006; Goheen, et
al., 2007; Mueller et al., 2005; Silva y Martinez del Rio, 1996; Medel, 2001; Peco et al.,

2011). Si esto ocurre en poblaciones naturales, seria interesante conocer que respuestas se
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podrian encontrar en poblaciones de plantas sujetas a diferentes formas de manejo, y en

casos cuando el caracter blanco de seleccion es precisamente el componente de adecuacion.

Las cactaceas columnares presentan evidencias de uso desde épocas tempranas de la
evolucion de la agricultura, fechadas de hace unos 8000 afios (Smith, 1967; Callen, 1967;
Tabla 1) y probablemente una domesticacion incipiente que comenzaria no mucho tiempo
después; asi, en la actualidad se pueden considerar plantas en proceso de domesticacion
pues se encuentran sujetas a diferentes formas de manejo, creciendo de manera simpatrica

con poblaciones silvestres de la misma especie.

Tabla 1. Registro de evidencias de uso por humanos de las cactdceas columnares en el valle
de Tehuacdn. En negritas una de las especies analizadas en el presente estudio.
(modificado de: Smith, 1967; Callen, 1967).

El , . . . Sta. Palo Venta

FASE Riego Coxcatlan | Abejas | Purron | Ajalpan Marfa | Blanco | Salada
8800- | 7000 - 5400 - 4300 - 3500 - 2 800 - 2150- | 1300 -

Fecha 7 000 5400 4300 3500 2 800 2 150 1300 500
Neobuxbaumia X x X X
tetetzo
Escontria chiotilla X X
Myrtzlloc.’actus X X X
geometrizans
Lemgzreocereus X X X
hollianus
Pachycereus weberi X X X X X
Stenocereus X X
stellatus
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Los estudios referentes a la presencia de mecanismos de defensa y su expresion, asi como
al dafio en este grupo de plantas son escasos, a pesar de la gran importancia que esto
sugiere (eg. Evans, 2005; Medel et al., 2010; Malo et al., 2011; Peco et al., 2011; Bravo-
Avilez et al., 2014). Los estudios de los mecanismos de defensa fisicos presentes en las
cactaceas columnares se enfocan en las espinas y la cuticula (Medel, 2001; Soares et al.,
2010), donde se ha demostrado que ambos atributos aportan resistencia. Ademads, se ha
confirmado la existencia de una respuesta compensatoria después del dafio, considerada
como un componente de la tolerancia, observada como incremento de brotes en ramas
después de ser dafiadas y manteniendo su adecuacion (Medel, 2001). La adecuacién de
algunas cactdceas columnares se ha estimado por componentes femeninos, como cantidad
de frutos producidos, niimero de semillas por fruto y porcentaje de germinacion, los cuales
son afectados por el dafio provocado por hormigas, ramoneo de ganado introducido y
plantas parasitas (Silva y Martinez del Rio, 1996; Pimienta ef al., 1999; Medel, 2001; Peco
et al., 2011). Algunos trabajos han encontrado diferenciacion en el nimero de frutos,
numero de semillas y tasas de germinacion de semillas debido al efecto de la domesticacion

(Casas et al., 1997; Casas et al., 1999, Rojas-Aréchiga et al., 2001; Guillén, et al., 2009).

Un aspecto que resalta es que ninguno de los estudios sobre dafio y mecanismos de defensa
en cactaceas se analiza a nivel poblacional, y mucho menos se incluye la forma de manejo,
es decir, considerando los grados de domesticacion de las plantas. Esto es muy importante
porque algo que caracteriza a muchas especies en vias de domesticacion en México es la
existencia de diferentes niveles o grados de domesticacion (Figura 1). Asi, se encuentran
poblaciones en tres distintas formas generales de manejo: silvestres, que se aprovechan en

los sitios donde crecen y se distribuyen naturalmente las plantas; poblaciones bajo manejo
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in situ, dejadas en pie tras un desmonte, lo que implica un manejo agroforestal; y
poblaciones bajo cultive, que se establecen en campos de cultivo o en huertos de traspatio
(Casas et al., 1997; Casas et al., 2007; Parra et al., 2008). Asi como los cambios
morfoldgicos, genéticos, de germinacion y los clasicos relacionados con los blancos de
seleccion, implican un efecto diferencial en las formas de manejo atribuidos a la
domesticacion en este grupo de plantas (Rojas-Aréchiga et al., 2001; Otero-Arnaiz et al.,
2005; Tinoco et al., 2005; Blancas et al., 2006; Casas et al., 2005; Guillén et al., 2009;
Parra et al., 2010; Cruse-Sanders et al., 2013), puede existir un efecto similar en los

componentes de los mecanismos de defensa y en consecuencia en los niveles de dafo, asi

como en la adecuacion en las cactaceas columnares.

Figura 1. Las tres distintas formas de manejo a las que estdn sometidas las poblaciones de
Stenocereus en el centro de México. A. poblaciones silvestres en la selva baja caducifolia,
B. poblaciones bajo manejo in situ en terreno de cultivo semi abandonado y C.
poblaciones en cultivo comercial.

Siendo este grupo de plantas poco estudiado en este tema y con gran impacto cultural,
econdmico y ecoldgico en México, se presta como un sistema apropiado para estudiar los
cambios en mecanismos de defensa, dafio y adecuacion en poblaciones con diferente forma

de manejo. Stenocereus pruinosus y S. stellatus son dos cactaceas columnares que crecen
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de manera natural en el centro de México: Mixteca baja y valle de Tehuacan. Ambas
regiones difieren en aspectos como el clima, que es mas seco en el valle de Tehuacan y la
precipitacion anual, que es mayor en la Mixteca baja. Ademas, la forma de propagacion de
las plantas es diferente, tal como lo describe Casas et al. (2005), ya que en la region de la
Mixteca baja es mas comun propagar a las poblaciones de plantas manejadas mediante

reproduccion vegetativa, por esquejes, dejando una escasa reproduccion sexual.

Ambas cacticeas estan sujetas a las tres formas de manejo mencionadas previamente. Sin
embargo, en ambas regiones las poblaciones de las tres formas de manejo generalmente se
encuentran creciendo de manera simpatrica y dentro de cada regién puede existir
entrecruzamiento entre poblaciones por flujo de polen y dispersion de semillas, via
insectos, murci¢lagos y aves (Valiente-Banuet, 2002; Casa et al., 1997; Parra et al., 2008).
A nivel de especies hay diferencias en cuanto al manejo: Stenocereus pruinosus presenta
mayor intensidad de manejo (Gonzalez-Insuasti y Caballero, 2007), ademas de que la
extension del area destinada para el cultivo y la comercializacion a nivel regional son
mayores en comparacion a S. stellatus (Obs. Pers.). Independientemente del grado de
manejo, actualmente ambas especies sufren serios problemas de dafio que afectan a
poblaciones enteras y provocan la muerte de individuos de todos los tamafios (eg. Bravo-

Avilez et al., 2014).

El presente trabajo evaluo la posible presencia de diferencias poblacionales, moldeadas por
las formas de manejo via la domesticacion, en los niveles de dafio, en algunos componentes
de los mecanismos de defensa: resistencia (presencia de espinas) y tolerancia (relacion

entre el dano y la tasa de ramificacion) y la adecuacion (nimero de frutos producidos,
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numero de semillas por fruto y porcentaje de germinacion); posibles diferencias entre las
dos regiones con practicas de manejo distintas en estas dos cactaceas columnares, asi como
diferencias entre especies dadas por el grado de manejo. Las hipotesis planteadas fueron: a
nivel intraespecifico, se espera encontrar mayor dafio, menor resistencia, mayor tolerancia y
aumento en el numero de frutos y porcentaje de germinacion, asi como disminucion en el
numero de semillas por fruto en los componentes de la adecuacion, en las poblaciones
manejadas (cultivo y manejo in situ), en contraste con las poblaciones silvestres, debido a la
influencia de la seleccion humana que presentarian las poblaciones manejadas de ambas
especies. A nivel de especie, S. pruinosus presentara los mismos efectos que las plantas
manejadas, en los niveles de dafio y en los mecanismos de defensa (menor resistencia y
mayor tolerancia) en comparacion con S. stellatus, debido a que presenta un mayor grado
de manejo. Ademas, se espera encontrar diferencias a nivel regional, en donde los atributos
mencionados exhibirdn una respuesta similar al de las poblaciones mas manejadas en las

poblaciones de la Mixteca baja.

METODOS

Sistema de estudio

El estudio involucrd a dos especies de cactaceas columnares pertenecientes al género
Stenocereus, reconocidas como “pitayas”: Stenocereus pruinosus (Otto) Buxbaum y S.

stellatus (Pfeiff.) Riccob.); ambas sometidas a las tres formas de manejo.
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Stenocereus pruinosus. Conocida comiunmente como pitaya de mayo, es un cactus
columnar de 2 a 5 metros de altura, ramificado, que se distribuye en México (Chiapas,
Guerrero, Oaxaca, Puebla, Tamaulipas, Veracruz y Yucatan) y Guatemala. Las poblaciones
silvestres crecen en selvas bajas caducifolias, en elevaciones de 800 a 1900 m s.n.m.
Florece de marzo a mayo y fructifica de mayo a junio. Los frutos se consumen frescos y de
ellos se derivan otros productos. La produccion en huertos ha implicado un manejo
intensivo de las poblaciones con el objeto de generar una alta produccion de frutos de

buena calidad. (Figura 2).

Figura 2. Stenocereus pruinosus (“Pitayo de mayo™) del centro de México.
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Stenocereus stellatus. Conocida comunmente como pitaya de “xoconochtli”, es un cactus
columnar de 2 a 4 metros de largo. Las poblaciones silvestres de este cacto forman parte de
matorrales xer6fitos y selvas bajas caducifolias en elevaciones de 500 a 1900 m s.n.m. Es
una especie endémica del centro de México y su distribucion estd centrada en los estados de
Guerrero, Morelos, Oaxaca y Puebla. Florece de junio a septiembre, y fructifica de

septiembre a octubre. Sus frutos son comestibles y muy apreciados por los pobladores del

area de distribucion. (Figura 3).

Figura 3. Stenocereus stellatus (“Pitayo xoconoxtli”) del centro de México.
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Sitio de estudio

El trabajo se realizd en seis poblaciones del valle de Tehuacan y seis poblaciones de la
Mixteca baja. Cada poblacion representd a una especie y una forma de manejo diferente
(Figura 4). El valle de Tehuacan cuenta con cerca de 10,000 km? de superficie, la altitud
varia de 600 a 1500 m s.n.m.; se presenta un clima semidrido a 4rido y semicalido a calido,
con precipitaciones que varian de 300 a 500 mm anuales (Smith, 1965; Garcia, 1988). Los
tipos de vegetacion predominantes son: Matorral Espinoso, Bosque Tropical Caducifolio,
Bosque Espinoso, Bosque de Pino-Encino, Pastizal e Izotal (Rzedowski, 1978). Ha sido
habitado por Chinantecos, Cuicatecos, Ixcatecos, Mazatecos, Mixtecos, Nahuas y

Popolocas. Existen evidencias de practicas agricolas de hace 7000 afios.

La Mixteca baja cuenta con aproximadamente 10,000 km? de superficie, abarcando los
estados de Oaxaca, Puebla y Guerrero (Luna-Morales, 2002), la altitud varia de 1000 a
1900 m s.n.m.; se presentan climas semicalidos, subhiumedos a semiaridos con
precipitaciones que varian de 500 a 800 mm anuales (Anénimo, 1970; Garcia, 1988). Los
tipos de vegetacion predominantes son: el Bosque Tropical Caducifolio, Matorral Espinoso,
Bosques Espinosos y Palmares (Rzedowski, 1978). Existen evidencias de aprovechamiento

de plantas de unos dos milenios de las culturas Mixtecas Nuu Yata y Nuiiie (Winter, 1996).
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Figura 4. Zona de estudio donde se muestran las poblaciones analizadas de ambas especies,
para el valle de Tehuacan y la Mixteca baja. Mapa elaborado por la Biol. Alma Delia

Toledo Guzman

Caracterizacion de los tipos de daiio

Ambas especies de Stenocereus son atacadas por diversos tipos de organismos que
incluyen: insectos (curculionidos, lepidopteros, dipteros e himenopteros), aves, mamiferos,
hongos, bacterias y virus. Debido a la diversidad de tipos de dafo que presentan ambas
especies, se diferenciaron con base en el posible origen del mismo y la ubicacion de la parte

del tallo afectada, quedando clasificados en cuatro tipos de dafo distinto (ver resultados);
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las ramas e individuos sanos fueron considerados aquellos que tuvieron el tallo
completamente verde. Se aplico una prueba X;? para determinar las posibles diferencias de
los tipos de dafio entre las poblaciones con diferente tipo de manejo. La hipodtesis nula
indica una independencia del tipo de dafio en las diferentes poblaciones. Si la prueba no es
significativa, entonces los tipos de dafio se pueden encontrar en cualquier poblacion sujeta a
culaquier forma de manejo. Se elabord una tabla de contingencia de 4 x 12 con los valores
de frecuencia del tipo de dafio en cada poblacion. Luego, se aplicod la prueba de residuos

ajustados para detectar qué tipo de dafio y poblacion presentan variacion (Everitt, 1977).

Variacion en los niveles de dario

Se muestrearon individuos de entre 121 y 760 cm de altura, con una media de 355.6 cm. El
intervalo es alto ya que, en el caso de plantas propagadas vegetativamente, ramas de menos
de un metro de altura ya son reproductivas. Para S. pruinosus se muestrearon 167
individuos y 180 para S. stellatus. De cada individuo se muestred el dafio por ramas, que
consistio en elegir un nimero de ramas que corresponden a mas del 50% de las ramas que
presenta cada individuo, principalmente las ramas de la periferia y algunas internas que
estaban accecibles. Se determino cualitativamente un porcentaje de dafio por cada rama que
van de 0 a 100% de dafio, para S. pruinosus el muestreo se llevé a cabo en 1048 ramas y
para S. stellatus en 1043. El dafio se registré unicamente durante el primer afio de muestreo
(2012). Se transformaron los datos mediante el arcsen 2V % dafio estimado, se realizd un
ANOVA factorial para cada especie, considerando los factores: forma de manejo (M),

regiéon (R) y la interaccion forma de manejo x region (M * R) para estimar posibles
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diferencias en el porcentaje de dafio. Posteriormente, se aplico una prueba de Tukey para
determinar qué interacciones eran estadisticamente diferentes. Los analisis se realizaron

con el programa estadistico JMP ver. 9.

Variacion en los mecanismos de defensa

Para evaluar las caracteristicas fenotipicas relacionadas con los mecanismos de defensa, se

estim6 un componente de resistencia y otro de tolerancia en las ramas muestreadas.

Resistencia. Durante la exploracion preliminar de campo se considerd el grosor de la
cuticula como un componente de resistencia y se hicieron pruebas preliminares con un
penetrometro, directamente en las ramas de los individuos. Sin embargo, habia demasiada
variacion en el funcionamiento mismo del aparato, asi como de los datos registrados y no
era muy confiable por lo que se decidié deshechar esta metodologia. Tambien se considerd
medir el grosor de la cuticula, por lo que se hicieron cortes de muestras de las ramas, pero
por falta de tiempo no se pudo concluir este andlisis. Esto llevo a estimar la resistencia (RE)
como presencia de espinas, pues ya se habia reportado la variacion del numero de espinas
por efecto del manejo (Casas, 1999). Se consider6 la presencia de espinas en las areolas de
las costillas en un area de 150 cm? del tallo (30cm x 5cm), a la altura del pecho (1.20
metros), en la mayoria de los casos; en aquellos individuos pequefios, estos datos se
registraron en la parte media de la rama. Se realizé un analisis preliminar de regresion entre
la longitud de las espinas radiales y la espina central (N = 49; 7° = 0.4977; p < 0.0001),
debido a que resultd correlacionadas positivamente ambas variables, se eligié solo

considerar la longitud de la espina central para el indice de RE. De cada individuo se eligi6
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una submuestra (entre dos y cuatro ramas de las usadas para cuantificar el dafio), N = 487
para S. pruinosus y N = 459 para S. stellatus. De cada rama se contd el nimero de costillas
(c), nimero de areolas (@), y de cada areola, se midid la longitud de la espina central (/ec)

dentro del area delimitada. Estos datos se registraron en el primer afio de muestreo (2012).

Se empled la formula: RE = ¢ * a * lec, que se propone como un modelo que permita
estimar estos datos dentro de un 4rea y ademds contrasta mejor las diferencias en la
resistencia. Los resultados fueron transformados con el logaritmo, para aproximar a una
distribucion normal. Para determinar la variacion en la resistencia entre el manejo, region y
la interaccion M * R, se aplicod una ANOVA factorial para cada especie. En aquellos casos
que hubiera diferencias significativas, se aplicé una prueba de Tukey. Los andlisis se

realizaron con el programa estadistico JMP ver. 9.

Tasa de ramificacion. Como componente involucrado en la tolerancia, se estimo la tasa de
ramificacion (TR), medida como el niimero de brotes de ramificacion nuevos de la rama
muestreada, independiente del dafio que presentaba, en un afo de observacion. Se
cuantifico el nimero de brotes menores a 30 cm que se presentaban en las ramas
muestreadas (N= 487 para S. pruinosus y 459 para S. stellatus) en el ano 2012 (t;) y
posteriormente en el afio 2013 (t2). Se calculo la tasa de ramificacion con la formula: TR =
(t2 — t1) / t1. Para determinar la variacion de ésta en los factores M, R y la interaccion M x R,
se aplicod una ANOVA factorial para cada especie, previa transformacion de los datos con
el arcsen 2V TR. En aquellos casos que hubiera diferencias significativas, se aplico una

prueba de Tukey. Los analisis se realizaron con el programa estadistico JMP ver. 9.

69



Tolerancia. Para estimar la posible presencia de tolerancia como mecanismo de defensa y
si hay variacion asociada al manejo, se separaron las poblaciones de cada especie por
region, incluyendo en cada grupo a las tres formas de manejo. Para cada grupo se realizd
previamente una regresion lineal entre una variable asociada a tamafio de la planta: nimero
de ramas (X) y la tasa de ramificacion (Y) para ver en qué grado influye el numero de
ramas en la tasa de ramificacion. Ninguna regresion resultd significativa (Prob>F = 0.80 y
0.93 para S. pruinosus en el valle de Tehuacan y la Mixteca baja respectivamente; Prob>F
=0.59 y 0.22 para S. stellatus en el valle de Tehuacan y la Mixteca baja respectivamente),
lo que indica que la tasa de ramificacion es independiente del niimero de ramas de las
plantas. Posteriormente, se realiz6 la regresion lineal entre el dafio (X) y la tasa de
ramificacion (Y). Aquellas regresiones que fueron positivas y significativas indican que las
plantas mas dafiadas presentaron mayor incremento en nimero de ramas, reflejando su
potencial de tolerancia. La ausencia de la relacion no indica que no pueda tolerar, pero

posiblemente su capacidad de tolerancia no se relaciona directamente con el daiio.

Los residuales de las regresiones significativas se compararon entre las formas de manejo
para estimar posibles diferencias entre éstas y evaluar si se modifican segin la forma de

manejo. Los andlisis se realizaron con el programa estadistico JMP ver. 9.

Variacion en la adecuacion

Los componentes de la adecuacion que se consideraron en este estudio corresponden al
¢xito reproductivo femenino: el numero de frutos producidos, el nimero de semillas por

fruto y el porcentaje de germinacioén de semillas.
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Numero de frutos. Para estimar el nimero de frutos producidos en el afio 2012, se
efectuaron conteos de los frutos producidos en el momento de fructificacion de ambas
especies (desde finales de abril a principios de junio para S. pruinosus, N= 167 individuos,

y de mediados de julio a finales de septiembre, para S. stellatus, N = 180 individuos).

Numero de semillas por fruto. Para estimar el nimero de semillas por fruto, se colectaron
145 frutos de S. pruinosus y 217 de S. stellatus, se dejaron secar a temperatura ambiente y
se les extrajeron las semillas. De cada fruto se peso el total de semillas y se tom6 una
muestra de 200 semillas las cuales se pesaron. Con estos datos se hizo una extrapolacion
del niimero de semillas con el peso de todas las semillas, para estimar el nimero de

semillas por fruto.

Porcentaje de germinacion. Se realizaron pruebas de germinacion en una cémara
germinadora LUZEREN a una temperatura de 25°C, humedad del 60 % y un fotoperiodo
de 12 horas de luz x 12 de obscuridad. Se revisaron cada 24 horas y se cuantifico el nimero
de semillas germinadas (cuando la radicula era visible a simple vista). Los datos de los tres
componentes de la adecuacion, fueron transformados mediante el logaritmoio y se aplico
una ANOVA factorial para cada especie, considerando los factores manejo, region y la
interaccion M x R; se aplicd una prueba de Tukey para determinar las poblaciones que se

diferencian. Los analisis se realizaron con el programa estadistico JMP ver. 9.
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Correlaciones multiples

Para analizar la relacion entre las distintas variables estimadas y verificar si hay cambios
influenciados o asociados a la domesticacion, segin la forma de manejo de las plantas, se
realizé un andlisis de correlacion multiple entre las variables: dafo, resistencia, tasa de
ramificacion, nimero de frutos como componente de la adecuacion, asi como el nimero de
ramas de la planta como covariable. En este caso, consideramos la variable dependiente a la
adecuacion y el resto como independientes. Esto se hizo para cada especie y en cada forma
de manejo. La significancia entre las regresiones pareadas se obtuvo mediante la prueba de

Pairwise correlations. Ambos andlisis se realizaron con el programa estadistico JMP ver. 9.

Variaciones interespecificas

Para estimar las diferencias entre especies, se aplico un ANOVA para los niveles de dafio,
mecanismos de defensa (resistencia y tasa de ramificacion) y los componentes de
adecuacion, previa estandarizacion de los datos, entre especies. Se estimd la presencia de
tolerancia para cada especie realizando la regresion entre dafio (X) y tasa de ramificacion
(Y), en caso de ser significativa la regresion indica la presencia de tolerancia. Los analisis

se realizaron con el programa estadistico JMP ver. 9.
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RESULTADOS

Caracterizacion de los tipos de daiio

Se detectaron diversos tipos de dafio que estan afectando a las dos especies y se agruparon
en cuatro grupos en funcion de su ubicacion en las ramas: dafio interno biolégico,
provocado por diversos organismos, entre ellos Cactophagus spinolae Gyllenhal. (Bravo-
Avilez et al., 2014) y otros insectos aun no identificados (adultos y larvas), bacterias y
hongos; daiio interno mecanico, provocado por machetazos por el hombre, ramas cortadas
por accion del viento; dafio intermedio, provocado por aves (Melanerpes hypopolius
Wagler), ganado (caprino, vacuno y asnal), y larvas de insectos (no identificados); daiio
superficial, ocacionado por hormigas (Atta, Crematogaster), exceso de radiacion solar,
fuego e infestacion por hongos (Monreal-Vargas et al., 2014), la frecuencia de cada tipo de
dafio en las poblaciones analizadas se muestra en la figura 5. Las poblaciones que difieren
significativamente segiin el analisis de X{ se muestran en la figura 6 y difieren de la
siguiente manera: el dafio interno mecénico es mas abundante en poblaciones silvestres y
de manejo in situ de S. pruinosus en el valle de Tehuacan, mientras que las poblaciones
cultivadas presentan mas dafio intermedio y poco dafio interno bioldgico; la poblacion
cultivada de la Mixteca baja presenta poco dafio interno biologico. En el caso de S.
stellatus, las poblaciones silvestre y manejo in sifu del valle de Tehuacan presentan mayor
frecuencia de dafio interno bioldgico e intermedio, respectivamente, y esta ultima con poco
dafio superficial; en la Mixteca baja la poblacion cultivada tiene mucho dafo superficial,

mientras que la de manejo in situ presenta poco dafio interno mecanico (Figura 6).
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Figura 5. Frecuencia de los cuatro tipos de dafio en poblaciones con diferente forma de
manejo en dos especies de Stenocereus en el centro de México. Sp = S. pruinosus. Ss = S.
stellatus. V = Valle de Tehuacan. M = La Mixteca baja W = silvestre. IN = Manejo in situ.
C = Cultivo.
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Figura 6. Representacion grafica de la prueba de X7 de los tipos de dafio en poblaciones
con diferente forma de manejo en dos especies de Stenocereus en el centro de México. Los
puntos fuera del intervalo de confianza son significativamente diferentes. (X7 gl.33 = 47.4,
p < 0.05). Sp = §. pruinosus. Ss = S. stellatus. V = Valle de Tehuacan. M = La Mixteca
baja W = silvestre. IN = Manejo in situ. C = Cultivo.

Variacion en los niveles de daiio

En S. pruinosus el modelo general del ANOVA factorial no detectd diferencias
significativas entre manejo, ni la interaccion M x R (Tabla 3 y 4), solo entre regiones,

siendo mas intenso el dafio en la region de la Mixteca baja.

En §. stellatus el modelo general del ANOVA factorial mostrd diferencias significativas
entre poblaciones con diferente forma de manejo y region, asi como en la interaccion M x
R. Las poblaciones cultivadas presentan mds dafio respecto a las manejadas in situ y las
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silvestres; en la region del valle de Tehuacan se detectd mas incidencia de dafio. En
relacion a la interaccion M x R, todas las poblaciones del valle de Tehuacan, asi como la
poblacion cultivada de Chinango (region de la Mixteca baja) presentaron mas daio,
mientras que en las poblaciones silvestre y de manejo in situ de la Mixteca baja,

presentaron menor porcentaje de dafio.

Cabe resaltar el alto nivel de dafio registrado para las poblaciones de S. stellatus silvestre
del valle de Tehuacan (Ajalpan) y cultivo de la Mixteca baja (Chinango), en las cuales se
registrd una mortalidad de ramas de 16.98 y 14.63 %, respectivamente, durante el periodo
del muestreo (Tabla 2), siendo estas poblaciones las que presentaron menores valores de
resistencia y las que produjeron el menor niimero de frutos. Sin embargo, el porcentaje de

germinacion de sus semillas fue elevado (40.33% y 43.25% respectivamente).

Tabla 2. Porcentaje total de mortalidad de ramas en dos afios de muestreo en S. pruinosus y
S. stellatus del centro de México, bajo tres formas de manejo.

Region Valle de Tehuacan Mixteca baja

Silvestre | In situ Cultivo Silvestre | In situ | Cultivo

S. pruinosus 1.68 0.92 5.00 4.51 3.07 1.08

S. stellatus 16.98 8.11 5.38 341 6.63 14.63
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Tabla 3. Valores estimados de dafio, mecanismos de defensay componentes de adecuacién en poblaciones de Stenocereus pruinosusy S.
stellatus bajo tres formas de manejo en el centro de México. Valor promedio * ee, letras diferentes indican diferencias significativas.

Poblacion

Daiio (%)

Resistencia

Tasa de
crecimiento
(%)

Numero de
frutos

Numero de
semillas/fruto

Germinacion (%)

S. pruinosus

Promedio/especie

14.181 + 0.689 A

1.955 + 0.012 A

28.860 + 3.54 A

15.940 + 4.561 A

1366.625 + 41.93 A

40.095 + 2.551 ~

Manejo (M)

Silvestre(S)

15.983 +1.1314

2.050 + 0.020 A

30.192 + .210 A

11.388+2.9328

1478.53 + 60.65 A

47.958 £ 4.203 A

in situ (InS)

13.415+0.974 A

1.934 +0.018 8

19.489 + 5.497 A

23.463 £2.9324A

1151.02 + 62.60 &

33.416 +3.891°

Cultivado (C)

13.427 +1.106 #

1.880+ 0.020 ®

39.376 £ 6.205 A

13.220+2.78 A8

1222.83+88.64 8

54.000 + 6.152 A

Region (R)

Valle de Tehuacan (VT)

12.725+0.867 8

1.945 +0.015 A

26.086 + 4.632 A

20.807 +2.361°8

1083.19 + 63.09 &

59.805 + 4.366 ©

Mixteca Baja (MB)

15.699 + 0.884 A

1.967 + 0.016 *

32,184 £5.212 A

11.131+2.3494

1485.06 + 53.73 A

30.444 £ 34754

M xR

S, VT, Coxcatlan 12.241+1.480% | 2.106+0.0244 | 32142475748 | 12.46+3.90° 131531+84.24¢ [ 41.25+5.505
InS, VT, Coxcatlan 13.986 13404 | 1.908+0.0258 | 23.138+7.73% | 37.16:4.37% 1298.76 + 76.6® 49.16 + 4.49°
C, VT, Miahuatlan 11385416694 | 1.778+0.028€ | 21.810+8.71%8 | 15.89%3.97 635.48+151.1° | 89.00 + 11.004
S, MB, Joluxtla 20992+ 17124 | 1.955+0.0328 | 26.896+9.84%8 | 10.04 +4.37° 1641.74 £87.2°% | 54.66 £ 6.3548
InS, MB, Joluxtla 12.779+1.414% | 1.961£0.0258 | 15760+7.818 | 12.50+3.90° 1003.27 +98.9¢ 17.66 £ 6.35°
14972£1452% | 1.985+0.0298 | 57.430+8.83% | 10.63+3.90° 1810.18 + 92.54 19.00 £ 5.50<°

C, MB, Sn Bernardo

S. stellatus

Promedio/especie

18.209 + 0.691 &

2.146 £ 0.012 8

27.976 £+ 3.64 A

42.833 £4.393 8

1057.924 + 34.27 ®

30.973 + 1.896 ©

Manejo (M)

Silvestre(S)

12.768 + 1.395 8

2.150 + 0.024 A8

29.044 £6.930 A

32.166 + 9.434 A

905.61 + 67.13 B

33.466 + 3.6224

in situ (InS)

19.305+1.1118

2.180 + 0.021 A

26.524 £+ 6.070 A

46.350 £ 9.434 A

1040.29 + 48.42 A

36.285 + 2.651 A

Cultivado (C)

22372 +1.386 4

2.102+0.0238

28.172 +6.706 A

49.983 £9.434 A

1154.11 + 59.07 A

31.708 + 2.863 A

Regidn (R)

Valle de Tehuacan (VT)

24112 +1.091 A

2.120 +0.018 A

24.152 £5.290 A

42.777 £7.702 A

1000.48 + 50.09 A

26.409 +2.473 8

Mixteca Baja (MB)

12.625+1.0388

2.173+0.0198

32.072 £5.451 A

42.888 £7.702 A

1026.70 + 45.68 A

37.250 £ 2.546 A

M xR

S, VT, Ajalpan 26.235+2266" | 2.045£0.036¢ | 41.666+10.224 | 3.80%13.34¢ 729.83 +116.6 ® 40.33 5.72"
7 7
InS, VT, Ajalpan 25273+ 1525~ | 2165+0.030%% | 13500+8.48° | 31.66%13.34° | 965.19+68.8% 31.14+3.74
7 7
21137+1805A | 2128+0.030%5 | 22.674+8.68% | 92.90+13.34% | 1306.43 +65.2% 20.16 £ 2.86°

C, VT, Miahuatlan

S, MB, Chinango

5.804 +1.629 ¢

2.238+0.0324

18.468 + 9.35 8

60.53 + 13.34 AB

962.92 + 66.548

26.60 + 4.4348

InS, MB, Chinango

12.591+1.618°8

2.195 + 0.030 A8

40.115 + 8.68 #

61.06 + 13.34 AB

1115.39 + 68.14

41.42 +3.7447

C, MB, Chinango

24.048 +2.104 A

2.065 + 0.036 B¢

37.096 + 10.2278

7.06 £13.34°¢

1001.79 + 98.548

43.25+4.964
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Variacion en los mecanismos de defensa

Resistencia. Para S. pruinosus, la presencia de espinas como componente de resistencia
difiri6 significativamente, en el manejo y la interaccion M x R, no asi entre regiones (Tabla
4). Segun la forma de manejo, las poblaciones de manejo in sifu y cultivadas fueron las que
presentaron menor resistencia. La interaccion indica que la poblacion silvestre del valle de
Tehuacan presentd mayor resistencia, mientras que la poblacion cultivada del valle de
Tehuacan fue la que presentd menor resistencia; las poblaciones restantes presentan valores

intermedios y no variaron significativamente entre ellas.

Para S. stellatus, se mostraron diferencias significativas en el manejo, la region y la
interaccion M x R. En cuanto al manejo, la poblacion de manejo in situ presentd la mayor
resistencia, mientras la poblacion cultivada presentd la menor resistencia. Segun la region,
las poblaciones de la Mixteca baja presentaron mayor resistencia. En cuanto a la
interaccion, la poblacion silvestre de la Mixteca baja presentd la mayor resistencia,

mientras que la poblacion silvestre del valle de Tehuacéan fue la menos resistente.

Tasa de ramificacion (TR). En S. pruinosus, no se encontrarén diferencias significativas
entre forma de manejo, ni region; unicamente la interaccion M x R es significativa, donde la
poblacion cultivada de la Mixteca baja presentd mayor tasa de ramificacion, mientras que la

poblacion de manejo in situ de la misma region tuvo la menor tasa de ramificacion.

En S. stellatus se observo el mismo patron que en S. pruinosus, es decir, no se observaron
diferencias significativas entre forma de manejo, ni region, pero si las hay en la interaccion.
En esta especie las poblaciones: silvestre del valle de Tehuacdn y manejo in situ de la

Mixteca baja, son las que presentan mayor tasa de ramificacion, mientras que las
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poblaciones: manejo in situ del valle de Tehuacéan y silvestre de la Mixteca baja presentan

la menor tasa de ramificacion.

Tolerancia. En S. pruinosus, la regresion entre el dafio y TC en las poblaciones del valle de
Tehuacan resulto positiva y significativa (Prob>F = 0.007), lo que indica que en esta region
se presenta la tolerancia como mecanismo de defensa. En el valle de Tehuacéan, observamos
que no hay diferencias significativas entre formas de manejo (ANOVA, Prob>F = 0.49) por
lo que el manejo no influye en la tolerancia en esta region. En la Mixteca baja, esta
regresion es positiva y significativa (Prob>F = 0.013), por lo que la tolerancia est4 actuando
como mecanismo de defensa. La comparacion entre formas de manejo mostrd diferencias
significativas (ANOVA, Prob>F = 0.006). Asi, las poblaciones cultivadas tienen mas
capacidad de tolerar que las poblaciones bajo manejo in situ Uinicamente en esta region

(Figura 7).

En el caso de S. stellatus, no hubo diferencias significativas en la regresion entre TC vs
dafio en ninguna region (Prob>F = 0.40 y 0.87 para el valle de Tehuacan y la Mixteca baja,
respectivamente), por lo que se concluye que esta especie no presenta tolerancia como

mecanismo de defensa en ninguna region.
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Figura 7. Variacion en la tolerancia en poblaciones con diferente forma de manejo del valle
de Tehuacan y la Mixteca baja en Stenocereus pruinosus. (Letras distintas indican
diferencias significativas segiin el ANOVA).

Variacion en la adecuacion

Stenocereus pruinosus mostrd diferencias significativas entre formas de manejo, la region y
la interaccion M x R, para los tres componentes de la adecuacion (Tabls 2 y 3). Segun la
forma de manejo, las poblaciones bajo el manejo in situ y cultivadas produjeron mayor
namero de frutos, pero con menor nimero de semillas; el porcentaje de germinacion fue
mas bajo en las poblaciones de manejo in situ. En cuanto a la region, en el valle de
Tehuacan las plantas produjeron un mayor numero de frutos y mayor porcentaje de
germinacion, pero con menor cantidad de semillas. Segiin la interaccion M x R, las
poblaciones de la Mixteca baja no difirieron significativamente en la produccion de frutos
entre formas de manejo, mientras que las poblaciones del valle de Tehuacan bajo el manejo
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in situ y cultivo produjeron mayor cantidad de frutos que la poblacion silvestre; los frutos
de las poblaciones cultivadas en la Mixteca baja presentaron mayor cantidad de semilla; por
el contrario, los frutos de la poblacion cultivada del valle de Tehuacan fue la que presento
frutos con menor nimero de semillas; el porcentaje de germinacion fue mayor en la
poblacion cultivada del valle de Tehuacan,pero las poblaciones in situ y cultivada de la

Mixteca baja, presentaron el menor porcentaje de germinacion.

Para el caso de S. stellatus, los tres componentes de adecuaciéon mostraron diferencias en
los dos factores y la interaccion. El nimero de frutos difiri6 solo en la interaccion M x R. La
poblacién cultivada en el valle de Tehuacan fue la que produjo mayor cantidad de frutos,
mientras que en la Mixteca baja, fueron las poblaciones silvestres y de manejo in situ. El
numero de semillas por fruto difirié segiin el manejo y la interaccion M x R. En cuanto al
manejo, las poblaciones de cultivo y manejo in situ presentaron mayor numero de semillas
por fruto; la interaccion mostrd que los frutos de las poblaciones bajo manejo in situ y
cultivadas de ambas regiones presentaron mayor nimero de semillas. El porcentaje de
germinacion difirid segun la region y la interaccion M x R. En cuanto a la region, en la
Mixteca baja se registrd mayor porcentaje de germinacion, mientras que la interaccion
muestra que las semillas de las poblaciones de manejo in situ y de cultivo en la Mixteca
baja tuvieron mayor porcentaje de germinacion, asi como las semillas de las poblaciones

silvestres y manejo in situ del valle de Tehuacan (Tabla 2 y 3).
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Tabla 4. Valores de p del ANOVA factorial del dafio, los componentes de los mecanismos
de defensa y adecuacion de S. pruinosus y S. stellatus en dos regiones del centro de
Meéxico, sometidas a tres distintas formas de manejo. (Letras en negritas indican la
existencia de diferencia significativa en el modelo analizado).

Especie Interaccion Dafio Resistencia Tasa de Numero de Numero de Germinacién
p Ramificacion frutos semillas/ fruto (%)

Manejo (M) 0.3885 <0.0001 0.1074 0.0172 <0.0001 0.0016

S. pruinosus  Region (R) 0.0235 0.1082 0.3322 0.0034 <0.0001 <0.0001
M x R 0.0613 <0.0001 0.0228 0.0375 <0.0001 <0.0001
Manejo (M) 0.0019 0.0339 0.8739 0.0654 0.0021 0.2569

S. stellatus Region (R) <0.0001 0.0484 0.9851 0.7140 0.2043 0.0311
M xR <0.0001 0.0008 0.0162 <0.0001 0.0312 0.0002

Como resumen general, en S. pruinosus se observd que la resistencia disminuye en las
poblaciones mas manejadas, mientras que la tolerancia se presenta solo en las poblaciones
cultivadas de la region Mixteca baja. En cuanto a la adecuacion, las plantas mas manejadas
(in situ y cultivadas) produjeron mayor cantidad de frutos, pero el nimero de semillas por

fruto y la germinacion de éstas fue baja para estas poblaciones.

En S. stellatus las plantas cultivadas presentaron una menor resistencia, asi como niveles de
dafio mas elevados, no se observo la presencia de una capacidad tolerante en la especie. En
cuanto a la adecuacion, las plantas cultivadas produjeron frutos con mayor cantidad de
semilla, mientras que el nimero de frutos y porcentaje de germinacidn no mostraron

diferencias significativas.
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Correlaciones multiples

La correlacion multiple general por especie entre las variables estimadas, mostraron
patrones diferentes entre ambas especies (Tabla 5).

Para S. pruinosus el dafio se correlaciond positivamente con la tasa de ramificacion y el
niamero de ramas; y negativamente con la resistencia y la adecuacion. Por lo tanto, entre
menos resistencia presentan las plantas son mas dafiadas y producen menos frutos; y entre
mas dafio tienen las plantas, la tasa de ramificacion es favorecida lo cual nos confirma la
presencia de tolerancia en la especie. La resistencia se correlaciond negativamente con la
tasa de ramificacion y el nimero de ramas, por lo tanto, existe un “trade off” entre la
resistencia y la tasa de ramificacion, asi la especie invierte energia en la resistencia o en la
ramificacion, pero no a ambas; ademas, las plantas con mas ramas presentan una menor
resistencia. El hecho de no encontrar correlacion entre la tasa de crecimiento y la
adecuacion, indica que la adecuacion se mantiene, lo que apoya el hecho de que ésta
especie es tolerante.

Para S. stellatus el dano Unicamente se correlaciond negativamente con la resistencia y la
adecuacion, lo que indica también que las plantas con menor resistencia son mas dafadas y
producen menos frutos. La resistencia se correlaciond positivamente con la adecuacion, asi
las plantas mas resistentes producen mayor nimero de frutos; por ultimo, las plantas con
mayor nimero de ramas producen mayor numero de frutos, lo que nos habla de una mejor
adecuacion de las plantas con mdas ramas. Resalta el hecho de que la resistencia esté
correlacionada con la adecuacion, lo que sugiere que esta especie estd optando por la
resistencia como principal mecanismo de defensa, a diferencia de la tolerancia, que so6lo

estd presente en S. pruinosus.
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Tabla 5. Resultados de la correlacion multiple entre las variables estimadas para S.
pruinosus 'y S. stellatus en el centro de México. (* p < 0.05; ** p<0.01; *** p<0.001; " =
correlacion no significativa).

Atributo Dafio Resistencia Tasade Adecuacion ~ # ramas/planta
Ramificacion

S. pruinosus

Dafio 1.0
Resistencia -0.4264 *** 1.0
Tasa de 0.1674 *** -0.1008** 1.0
Ramificacion
Adecuacion -0.1133 *** 0.0325 "™ -0.0476 ™ 1.0
# ramas/planta 0.1818 **=* -0.1960 **=* -0.0123 ™ -0.0466 ™ 1.0
S. stellatus
Dafio 1.0
Resistencia -0.5107 *** 1.0
Tasa de -0.0288 0.0238 1.0
Ramificaciéon
Adecuacion -0.2705 **=* 0.2328 *** 0.0279 ™ 1.0
# ramas/planta 0.0462 ™ -0.0120 ™ 0.0393 0.2374 *** 1.0

El anélisis de las correlaciones entre estas mismas variables por forma de manejo muestra
que hay diferencias en ambas especies (Tabla 6).

En S. pruinosus, las correlaciones que resultaron significativas entre las formas de manejo
difieren a las mostradas por especie. Asi, en las poblaciones silvestres el daiio solo se
correlaciona negativamente con la resistencia y positivamente con el nimero de ramas y la
resistencia negativamente con el numero de ramas; es decir entre mds dafo Yy,
consecuentemente, menos resistencia exhiben las plantas, presentan mayor numero de
ramas. En las poblaciones bajo manejo in situ, el dafio se correlaciona negativamente con
la resistencia, la resistencia negativamente con el numero de ramas y la adecuacion

positivamente con el numero de ramas; es decir entre mas dafio presenten las plantas,
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disminuye la resistencia y aumenta el numero de ramas y, consecuentemente, la
adecuacion en términos del nimero de frutos; aunque el numero de ramas no es una medida
directa de tolerancia, esta relacionada con la produccion de materia vegetativa, la cual
favorece la adecuacion. Las poblaciones cultivadas muestran més similitud con los
resultados a nivel especie. Asi, entre menos resistencia presentan las plantas son mas
dafiadas y producen menos frutos; y entre mas dafo tienen las plantas, incrementa la tasa de
ramificacion y el nimero de ramas, lo cual nos confirma la presencia de tolerancia en éstas;
una correlacion distinta y tnica en estas poblaciones es la correlacion negativa entre el
numero de ramas y la adecuacion lo que sugiere que el manejo esta modificando esta
relacion, posiblemente como consecuencia de la respuesta de tolerancia. En este sentido, la
poda puede estar ejerciendo un papel importante en la produccion de frutos ya que si las
plantas presentan muchas ramas tienden a tener mas dafio y a producir menor cantidad de
frutos, hecho que afecta negativamente la produccion.

En S. stellatus, las correlaciones de las variables en las tres formas de manejo mantienen las
tendencias de la especie, con expecion de la poblacion bajo cultivo, la cual muestra una
correlacion significativa positiva entre la tasa de ramificacion y el nimero de ramas. La
correlacion entre resistencia y adecuacion no cambia en las formas de manejo, lo que indica

que la resistencia es el principal mecanismo de defensa y no es modificado por el manejo.
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Tabla 6. Resultado de las correlaciones multiples significativas entre las variables
estimadas para S. pruinosus y S. stellatus con diferentes formas de manejo en el centro de

México. (* p<0.05; ** p < 0.01; *** p<0.001; ns = correlacion no significativa).

Tasa de

Dafio Resistencia . Adecuacion # ramas/planta
crecimiento
Dafio 1.0
° Resistencia -0.3979%%* 1.0
fa]
$ Tasa de 0.1468 ns -0.1189 ns 1.0
= crecimiento
& Adecuacion -0.0530 ns 0.1025 ns -0.0181 ns 1.0
# ramas/planta 0.2688*** -0.1748* 0.0482 ns -0.0287 ns 1.0
Dafio 1.0
g § Resistencia -0.5933%%* 1.0
2
S S
£ S Tasa de 0.0786 ns -0.0967 ns 1.0
£ 2y crecimiento
v § Adecuacion -0.1164 ns 0.0896 ns -0.0703 ns 1.0
# ramas/planta 0.1355ns -0.2673%%* -0.0239 ns 0.1497** 1.0
Dafio 1.0
Resistencia -0.2518%** 1.0
=}
>
= Tasa de 0.3041 %% -0.1085 ns 1.0
3 crecimiento
Adecuacion -0.1824%* -0.0112 ns -0.1128 ns 1.0
# ramas/planta 0.2338** 0.0144 ns 0.0559 ns -0.1880%* 1.0
Dafio 1.0
° Resistencia -0.5644%%* 1.0
&
8 Tasa de 0.0767 ns -0.0026 ns 1.0
= crecimiento
“ Adecuacion -0.2541%* 0.2352%* -0.0616 ns 1.0
# ramas/planta -0.1172 ns 0.0431 ns 0.0575 ns 0.4675%** 1.0
Dafio 1.0
2 § Resistencia -0.5840%%* 1.0
3 8
= S Tasa de -0.0837 ns 0.0496 ns 1.0
s 2y crecimiento
“ S Adecuacion -0.3360 *** 0.2817%%* 0.0519 ns 1.0
# ramas/planta 0.1276 ns -0.0753 ns -0.0846 ns 0.1638** 1.0
Dafio 1.0
Resistencia -0.4296™** 1.0
°
2 Tasa de -0.0184 ns -0.0216 ns 1.0
5 crecimiento
Adecuacion -0.2571%%* 0.2340 ** -0.0674 ns 1.0
0.0711 ns -0.0038 ns 0.2623 *** 0.1777%* 1.0

# ramas/planta
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Variaciones interespecificas

Entre especies encontramos diferencias significativas en casi todas las variables estimadas,
con excepcion de la tasa de ramificacion (Tabla 7). Los niveles de dafno mas altos se
encontraron en S. stellatus, pero, al mismo tiempo, presenta una mayor resistencia al tener
mayor cantidad de espinas en sus ramas. La tasa de ramificacién no difiere entre especies,
aunque solo S. pruinosus presenta tolerancia como mecanismo de defensa, pues la regresion
lineal entre dafio y tasa de ramificacion resultd significativa (Prob > F = 0.0002). Las
plantas mas tolerantes son las cultivadas (Figura 8); mientras que la regresion de las

mismas variables no resulto significativa para S. stellatus (Prob >F = (0.5376).

S. pruinosus

Proh=F = L0326

A

——

Residual TC vs Dafio

100 T T e
culthd i Sabu Silwastro

Forma de manejo

Figura 8. Variacién en la tolerancia en poblaciones con diferente forma de manejo en
Stenocereus pruinosus. Letras distintas indican la presencia de diferencia significativa
encontrada segin el ANOVA.
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En cuanto a la adecuacion, S. stellatus es la especie que produjo mayor cantidad de frutos,
pero S. pruinosus produjo frutos con mayor cantidad de semillas y éstas germinaron en

mayor porcentaje.

Tabla 7. Media + ee de los atributos estimados en S. pruinosus y S. stellatus del centro de
México, segin ANOVA.

Atributo S. pruinosus S. stellatus F P
Dafio 14.181 £ 0.689 18.209 +0.691 9.1123 0.0026
Resistencia 1.95+0.012 2.14+0.012 112367 <0.0001
Tasa de Ramificacion 28.860 +3.54 27.974 +3.64 0.8152 0.3668
Numero de frutos 15.940 +4.561 42.833 +£4.393 11.227 0.0008
Numero de semillas/fruto | 1366.625 +41.93 1057.924 +£34.27 26.072 <0.0001
Germinacion (%) 40.095 +2.551 30.973 £1.896 6.397 0.0120

DISCUSION

Los resultados del presente estudio permitieron apreciar diferencias significativas en las
distintas poblaciones con diferente forma de manejo para las dos especies en la mayoria de
los atributos medidos, algunos concordantes con las hipotesis basadas en el modelo general
de sindromes de domesticacion, pero no suficientes para atribuir exclusivamente a las

formas de manejo las diferencias encontradas.
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El dafio en cactdceas columnares es reportado para poblaciones del centro y norte de
México, el sur de E.U.A y Sudamerica. Los géneros estudiados son: Carnegiea,
Neobuxbaumia, Pachycereus, Stenocereus, Echinopsis, Trichocereus, Armatocereus,
Praecereus y Pilosocereus (Nobel, 1980; Evans et al., 1992, 1994; Bashan et al., 1995;
Evans, 2005; Silva y Martinez, 1996, Evans y Macri, 2008; Peco et al. 2011; Maya et al.,
2011; Malo et al., 2011; Bravo-Avilez et al., 2014). Los dafios reportados son en su
mayoria: el pardeamiento y lesiones de la superficie epidérmica, pudricion y herbivoria por
larvas de coledpteros en tallos, dafio por ramoneo de mamiferos superiores (ganado, burros
y guanacos) y parasitismo por plantas (muérdago). Los tres primeros fueron encontrados en
nuestro estudio en las especies de Stenocereus, lo que sugiere que son tipos de dafio

generalizados en este grupo de plantas.

El dafio intermedio es mas frecuente y el dafio interno bioldgico es menos frecuente en
poblaciones cultivadas de S. pruinosus, mientras que el dafio superficial es mas frecuente
en poblaciones cultivadas de S. stellatus. Se encontré que ambas especies presentan una
variedad de tipos de dafo que las hacen un sistema muy complejo y del cual se requiere
ampliar la investigacion. Es necesario ampliar el registro de especies de cactaceas dafiadas,
asi como la distribucion geografica de las especies con dafio. A partir de ésto, se requiere
definir los factores causales del dafio, partiendo de que en la literatura se clasifican dos
tipos de dafio: fisico y bioldgico, por lo tanto, hay que redefinir los tipos de dafio que se
presenta en este grupo de plantas. Si bien el registro de presencia de dafo es importante,
también es necesario analizarlo de manera particular en relacion a los posibles vectores y
hospederos a nivel de comunidades vegetales para determinar posibles patrones de

dispersion del dafio. Finalmente, es necesario incluir estudios con poblaciones manajadas
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por los humanos, ya que, si bien el dafo est4 presente en poblaciones naturales, es un hecho
que las formas de manejo pueden disminuir la resistencia en estas especies y hacerlas mas

susceptibles a diversos tipos de dafio.

La literatura es carente de evidencias que muestren el comportamiento de los niveles de
dafio segin las formas de manejo en cacticeas. Sin embargo, de manera general se ha
reportado que uno de los efectos en las plantas domesticadas debido a la seleccion humana
es la relativa susceptibilidad (pérdida de resistencia) a los patogenos, enfermedades y
plagas (Chaudhary, 2013, citas dentro). En el presente estudio, en ambas especies se
observa una disminucion en la resistencia (numero de espinas) en las poblaciones
domesticadas, lo cual coincide con lo reportado para S. stellatus (Casas et al., 1999). Es
necesario entender este cambio ya que puede ser un caracter blanco de la domesticacion, lo
cual parece logico en términos de que esta pérdida facilita la manipulaciéon de las ramas
durante el trasplante o para la recoleccién de frutos. Sin embargo, también puede ser un
carécter correlacionado, derivado del incremento a la susceptibilidad al dafo. Por otro lado,
la tolerancia, mas asociada al dafio, se presenta inicamente en S. pruinosus, particularmente
en la region de la Mixteca baja, lo que sugiere la presencia de un frade off entre los
mecanismos defensivos para esta especie y particularmente para esta region, quiza
relacionado con el hecho de que actualmente se lleva a cabo una mayor comercializacion de
los frutos en ésta region y estas poblaciones estén sometidas a una mayor presion de
seleccion. En relacion a los componentes de adecuacion, la teoria indica que las pantas con
mayor resistencia, presentan mayor adecuacion (Nufiez-Farfan et al., 2007). Sin embargo,
en ambas especies algunos de los componentes de la adecuacidon incrementaron su

respuesta, a pesar de la disminucion en la resistencia. Esto es debido a que la seleccion
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humana esta promoviendo mayor produccion de frutos y/o nimero de semillas que son los
caracteres blanco de seleccion y que se han reportado en otros estudios (Casas et al., 1997,
Casas et al., 1999 y Luna-Morales, 2004), sin que la disminucién en la resistencia afecte la

adecuacion.

Esto sugiere dos efectos de la seleccion humana: el primero, es que la pérdida de la
resistencia es un rasgo seleccionado inconscientemente y aunque ha disminuido no ha
llegado a niveles que puedan promover mayor dafio en las poblaciones cultivadas. El
segundo, es que, si se parte de que ambos atributos estan siendo favorecidos por la
seleccion humana, es probable que la intensidad de seleccion hacia algunos de los atributos

de adecuacion sea mayor que hacia la resistencia.

Otro aspecto puede relacionarse con el manejo historico. En el presente estudio se encontro
mayor dafo bajo cultivo en S. stellatus, mientras que para S. pruinosus no se encontraron
diferencias significativas. Los registros mas ancestrales de uso son los reportados para S.
stellatus en el valle de Tehuacan (Smith, 1967). El hecho de que la interaccion (M x R),
muestre que todas las poblaciones del valle de Tehuacan, asi como la cultivada de la
Mixteca baja tengan altos niveles de dafio, pueden estar reflejando este manejo historico. El
alto nivel de dafio para la poblacion cultivada de la Mixteca baja puede explicarse por la
susceptibilidad a problemas que se observan en el manejo actual de los huertos donde se
encuentran: la falta de renovacion de las plantas en huertos, alta densidad de plantas viejas,
crecimiento urbano, abandono de huertos por la migracion, falta de interés de las nuevas

generaciones (Obs per.), temas que se podrian incorporar para analizar esta problematica.
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Los duefios de las huertas productoras de pitayas, de ambas especies coinciden que el dafio
interno biologico, provocado principalmente por herbivoros como insectos y sus larvas, y
considerado como el mas agresivo en el presente estudio ya que incluso causa la muerte de
individuos, es relativamente reciente, no mayor a 25 afios y antes de este tiempo,
argumentan que no era frecuente (Bravo-Avilez ef al., 2014). Previo a la existencia de este
dafio, la disminucién de la resistencia no implicaba la presencia de mas dafio, por lo que es

probable que esta nueva interaccion tenga implicaciones a mediano plazo.

Esto sugiere que hay condiciones ambientales que han favorecido la presencia de dafio, no
solo bajo condiciones de cultivo (ej., aumento de la sequia o disminucion en la diversidad
de plantas nativas en los ecosistemas manejados) (Letourneau et al., 2015), ya que también
las poblaciones silvestres presentan este dafio, lo que pudiera estar relacionado con la falta
de alimento para los herbivoros y organismos vectores de enfermedades que pudiera estar
desviando su atencion a estas especies de cacticeas columnares, tal como se ha

documentado en otras plantas cultivadas (Tooker y Frank, 2012).

En cuanto a los mecanismos de defensa, la resistencia estimada como la presencia de
espinas ha sido considerada uno de los mecanismos de defensa para diversos grupos de
plantas, incluido las cactaceas. Medel (2001), encontrd que las espinas aportan resistencia
contra la cactacea columnar Echinopsis chilensis, ademés reporta la existencia de
tolerancia, estimada como una respuesta compensatoria después del dafio; asi, ambos

mecanismos de defensa, pueden coexistir en esta especie.

Los mecanismos de defensa han sido comparados en estudios con poblaciones de plantas

cultivadas y silvestres de gran interés agrondmico, principalmente hierbas y /o arbustos. Por
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ejemplo, Rosenthal y Dirzo (1997) estimaron que plantas domesticadas de maiz son menos
resistentes a herbivoros que sus parientes silvestres. Massei y Hartley (2000) llegan a la
misma conclusion en estudios con el olivo, donde las plantas mas manejadas presentan una
disminucion en la produccion de compuestos secundarios que les sirven de defensa; en
cuanto a la tolerancia, en especies del género Zea y Lycopersicon se ha observado lo
contrario a lo propuesto por la teoria, una mayor tolerancia al dafio en plantas silvestres que

en cultivadas (Welter y Steggall, 1993; Rosenthal y Kotanen, 1994).

En el presente estudio, la variacion en los mecanismos de defensa, particularmente la
resistencia, concuerda con la teoria de la domesticacion, ya que en ambas especies la
resistencia fue menor en plantas cultivadas. En un estudio sobre variacién morfologica en
S. stellatus, Casas et al. (1999) reportan los valores en la cantidad de espinas por areolas,
longitud de espina central y nlimero de areolas, entre otros atributos, en poblaciones bajo
las tres formas de manejo. Los promedios que se obtienen al aplicar el indice de resistencia
(RE), tal como lo realizamos en el presente estudio (Silvestre = 6.336, In situ= 5.662,
Cultivado = 4.596), concuerdan con nuestros resultados en cuanto a que las poblaciones
cultivadas tienden a disminuir su resistencia en términos del nimero de espinas. Respecto a
la tolerancia, el valor mas alto encontrado en la poblacion cultivada de la Mixteca baja de S.
pruinosus no se puede contrastar con estudios previos, pero es probable que refleje el efecto

de la seleccion humana en esta region.

Otros mecanismos de defensa que no fueron considerados en este trabajo, seguramente
aportan resistencia fisica en este grupo de plantas, entre ellos el grosor de la cuticula, tal

como es reportado para Nopalea y Opuntia (Soares et al, 2010), ademas de resistencia
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quimica con compuestos secundarios (alcaloides) que pueden presentar las especies de
Stenocereus, tal como se ha reportado en cactdceas columnares y globosas (Kircher ef al.,
1967; Bruhn y Sanchez-Mejorada, 1977; Braz y Silva, 2003; El-Seedi, et al., 2005). Seria
interesante incorporarlos en futuros estudios, para evaluar su variacion en relacion al efecto

por el manejo.

En relacion a los componentes de adecuacion, el nimero de frutos producidos por estas
especies es favorecida por la seleccion humana ya que es el atributo mas utilizado por las
poblaciones humanas en esas regiones. Por tal motivo, las poblaciones manejadas (cultivo e
in situ) produjeron mas frutos, aspecto similar a lo reportado para S. stellatus por Casas et
al., (1997), en consecuencia, aunque hay una disiminucion de la resistencia, los individuos

mantienen su adecuacion en términos del numero de frutos producidos.

En cuanto al nimero de semillas por fruto, las poblaciones cultivadas de S. stellatus
produjeron mayor nimero en comparacion con las poblaciones silvestres. Este dato
concuerda con lo reportado (Casas et al, 1997 y Luna-Morales, 2004). Sin embargo,
nuestros resultados para S. pruinosus, muestran un menor nimero de semillas en
poblaciones cultivadas, contrario a la reportado previamente (Luna-Morales, 2004), el
hecho de expresar tolerancia las poblaciones cultivadas, podria explicar la baja produccion

de semillas en esta poblacion.

En el caso del porcentaje de germinacidon, aparentemente el manejo no ha generado
cambios entre ambas especies ni dentro de cada una de ellas. Sin embargo, nuestros

resultados no coinciden con lo reportado en la literatura, pues Rojas-Aréchiga et al., (2001)
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y Guillén et al. (2009) reportaron un porcentaje de germinacion alto en semillas

provenientes de poblaciones manejadas de S. stellatus y S. pruinosus, respectivamente.

Correlaciones multiples. Durante el proceso de domesticacion se menciona la presencia de
efectos correlacionados, dados por la seleccion artificial, que pueden expresarse
positivamente (sinergias) o negativamente (antagonismos). Se puede hablar de una sinergia
cuando la seleccion de fenotipos menos ramificados o con un solo tallo, se asocia con el
gigantismo, o incremento en la estructura seleccionada, como ocurre en las gramineas
(Schwanitz, 1966; Harlan, 1975; Gepts y Papa, 2002). Estos mismos autores hacen
referencia, de manera implicita, a la presencia de trade off, que incluye una correlacion
negativa (antagonismo) entre la parte util seleccionada y los mecanismos de defensa,
principalmente. Estas correlaciones son poco abordadas en especies domesticadas perennes,
y la mayoria de estudios involucra a especies domesticadas y sus parientes silvestres
(Turcotte et al., 2014) y no a poblaciones de una misma especie sujetas a diferentes formas
de manejo. En el presente trabajo encontramos que hay diferencias entre especies, pero no
concuerdan con lo propuesto, ya que en el caso de S. pruinosus no existe un trade off entre
el numero de frutos y la resistencia, mientras que en S. stellatus la correlacion entre estas

variables fue positiva.

Existe controversia sobre la expresion de los mecanismos de defensa, pues algunos autores
confirman la presencia de trade off entre ambos (Simms y Triplett, 1994; Steams, 1989),
mientras que otros muestran evidencia de una respuesta conjunta (Pilson, 2000; Medel,
2001; Nufez-Farfan ef al., 2007). Para el caso de los Stenocereus encontramos en S.

pruinosus la presencia de trade off entre resistencia y tolerancia, mientras que en S.
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stellatus no se encontrd, lo que indica que, ain en especies evolutivamente muy cercanas

(Béarcenas et al., 2011), es variada la respuesta en los mecanismos de defensa que actuan.

Otras correlaciones multiples reforzaron algunos de nuestros resultados, ya que, aunque hay
algunas diferencias entre especies, se observa un patrén general en ambas: una menor
resistencia (presencia de espinas) esta relacionada con mayor incidencia de dafio y una
disminuciéon en la adecuacion (niimero de frutos producidos). Sin embargo, aunque la
resistencia se ve disminuida en plantas cultivadas en ambas especies, el dafio solo es mayor
en plantas cultivadas de S. stellatus. La correlacion entre dafio y resistencia es negativa en
ambas especies, pero, no se puede saber si el dafo estd dado por la reduccion del numero de
espinas o si las plantas dafiadas estan perdiendo las espinas después de sufrir el dafio, es
decir no se sabe si es causa o efecto. Debido a que no se tomaron en cuenta otros
componentes de resistencia, no se puede concluir que el manejo actual esté propiciando una

reduccion de la resistencia y, consecuentemente, una mayor presencia de dano.

Ademas, no hay que dejar de lado la posibilidad de que el dafio sea més frecuente debido al
cambio de las condiciones de manejo de los lugares donde crecen las plantas, tal es el caso
del sobrepastoreo, principalmente con ganado caprino. Malo et al. (2011), han demostrado
que especies introducidas propician mas dafo que las especies nativas en la cactacea
columnar Echinopsis terscheckii. Rosas-Garcia (datos no publicados) también encontrd que
la composicion floristica asociada a S. pruinosus y S. stellatus estad relacionada con los

niveles de dafio.

Existen trabajos que analizan los mecanismos de defensa en especies silvestres de cactaceas

columnares. Medel (2001) encontr6 que en la cactacea columnar E. chilensis, los
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individuos con espinas mds largas eran menos parasitados por muérdago. En plantas
manejadas como Opuntia, Soares et al., (2010) reportan resistencia a herbivoros, dada por
el grosor de la cuticula, epidermis y estructura de las células del xilema. Mas
recientemente, se ha demostrado la presencia de compuestos secundarios en Opuntia ficus-
indica que tienen actividad antibacterial (Ennouri et al., 2014). Esto sugiere la necesidad de

abordar la respuesta al dafio a partir del andlisis de otros componentes de resistencia.

En relacion a la correlacion entre el dafio y la adecuacion, se han registrado correlaciones
negativas en diversas especies de plantas perennes (Campos et al., 2006; Goheen et al.,
2007; Mueller et al., 2005) y en algunas cactaceas columnares. Tal es el caso del daio por
ramoneo de ganado y su efecto negativo en la produccion de flores y frutos en la cactidcea
columnar E. terscheckii (Peco et al., 2011), o el dafio por parasitismo del muérdago y la
produccion de frutos en E. chilensis (Silva y Martinez, 1996). Ademas, Hoffman et al.,
(1993), encontraron una tendencia a que la herbivoria por conejos en Opuntia violacea var.
macrocentra afecta negativamente la produccion de nuevos cladodios, flores y frutos, y que
la presencia de espinas no afecta la intensidad de la herbivoria. Sin embargo, en este grupo
de plantas no hay estudios que evaluen las posibles modificaciones en las correlaciones
generadas por los efectos de la domesticacion en dafio, mecanismos de defensa, ni
adecuacion. En el presente estudio encontramos que en S. pruinosus, las poblaciones
silvestres y de manejo in situ no disminuyen su adecuacion por el efecto del dafio y la
mayoria de las poblaciones, la tasa de ramificacion es independiente del dafio, con
excepcion de la poblacion cultivada de la Mixteca baja en la que se ha favorecido,
posiblemente de manera indirecta, el mecanismo de defensa de la tolerancia y, ademas, las

plantas con mayor nimero de ramas se ven mas afectadas en cuanto al nimero de frutos
97



producidos. Si estd ocurriendo esto, entonces la produccion de frutos en estas poblaciones
esta en riesgo, por lo que es necesario buscar individuos de las otras poblaciones en donde
no exista esta correlacion. Por otro lado, en S. stellatus el manejo solo modifica la

correlacion entre el nimero de ramas y la tasa de ramificacion, la cual es positiva.

La comparacion entre regiones indica que para S. stellatus, las poblaciones de la Mixteca
baja resultaron ser las mas resistentes, las menos dafiadas y en las que se registré un mayor
porcentaje de germinacion de semillas. Los resultados obtenidos en el presente estudio
coincidieron con lo reportado para S. stellatus (Casas et al., 1997; 1999), donde los autores
mencionan que las plantas de la Mixteca baja son en general mas vigorosas, producen
mayor cantidad de frutos, mas pesados y con mayor numero de semillas que las del valle de
Tehuacan. Aunado a ésto, Casas et al., (2005) reportan una mayor diversidad genética en S.
stellatus para la Mixteca baja (He =0.279) que para el valle de Tehuacan (He = 0.265).
Posiblemente la causa de estas diferencias, estén relacionadas con la diversidad genética de
las plantas, probablemente también relacionado por el manejo ancestral de la especie

reportado para la region del valle de Tehuacan (Smith, 1967).

En S. pruinosus las diferencias regionales solo se observan en el dafio y la adecuacion; asi
se encontré6 mayor dafio en las poblaciones de la Mixteca baja, mismas que produjeron
menos frutos y registraron el menor porcentaje de germinacion de las semillas, aunque
presentaron el mayor numero de semillas por fruto. Los trabajos existentes para esta especie
no pueden compararse entre estas regiones debido a la falta de estudios en la Mixteca baja,

por lo que éste es el primer bosquejo que se tiene al respecto. La hipdtesis de encontrar mas
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dafio en las poblaciones de la Mixteca baja en esta especie si se cumple. Sin embargo, los

atributos de resistencia y produccion de semillas no concuerdan con lo esperado.

En la actualidad la comercializacion de ambas especies aparentemente es mayor en la
Mixteca baja, por lo que la propagacion asexual podria estar en aumento, creando asi una
alerta para mantener la diversidad genética de estas especies, que al parecer estaria

relacionada con los niveles de dafo.

Finalmente, el analisis de las diferencias entre especies indica que la propuesta de
Gonzales-Insuasti y Caballero (2007), se fundamenta con nuestros resultados solo en los
componentes de adecuacion, ya que S. pruinosus, especie que se propone mas manejada,
presentd mayor nimero de semillas por fruto y porcentaje de germinacion. Sin embargo, la
relacion con los mecanismos de defensa y los niveles de dafio no corresponden. La especie
que presentd mas dafio es S. stellatus. Al respecto, se puede considerar la relacion con los
niveles de diversidad genética entre ambas especies. Casas et al. (2005) reportaron un
promedio de diversidad genética para S. stellatus de He = (.264; mientras que Parra et al.,
(2008) reportaron para S. pruinosus un promedio de diversidad genética de He = 0.595,
(ambos estudios basados en isoenzimas). Es muy probable que los altos niveles de dafio
encontrados en nuestro estudio, estén relacionados con el menor grado de diversidad
genética que presenta S. stellatus. Sin embargo, se necesitan estudios que relacionen

directamente la diversidad genética con los niveles de dafo.

Aunque ambas especies pertenecen al mismo género, genéticamente estdn ubicadas en
clados muy cercanos (Barcenas ef al., 2011) y las practicas de manejo a las que estan

sujetas en los sitios muestreados es similar, incluso estan mezcladas ambas especies en los
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cultivos y/o en el manejo in situ; las diferencias en los aspectos de resistencia y nimero de
frutos, més bien son atribuidas a diferencias intrinsecas de cada especie, mas que
determinadas por la intensidad en el manejo que se ejerce para cada una de ellas. Como se
menciond anteriormente, las evidencias arqueologicas (Smith, 1967) demuestran que S.
stellatus es usada al menos desde hace unos 5400 afios antes del presente; aunque no es
demostracion clara, la no evidencia de utilidad de S. pruinosus, es un indicio de un uso mas
ancestral de S. stellatus. Asi, creemos que el mayor grado de manejo presentado para S.

pruinosus, es relativamente mas reciente.

CONCLUSIONES

El dafio se presentd en ambas especies en diversos y complejos tipos, resaltando el dafio
interno bioldgico por pudricion que llega a causar la muerte a individuos aparentemente
sanos. Se observo mayor mortalidad en S. stellatus, particularmente en dos poblaciones
(cultivo en Chinango y silvestre en Ajalpan), mientras que, en el resto, la mortalidad fue
baja. El dafio es mayor en el valle de Tehuacan y en poblaciones cultivadas de S. stellatus,
mientras que en S. pruinosus es mayor en La Mixteca baja y no varia en las poblaciones
con diferente forma de manejo. Nuestros resultados no permiten concluir de manera
fehaciente una relacion entre el dafio y el manejo de las especies, por lo que se sugiere

prestar interés en los problemas ecologicos y ambientales.

En relaciéon a los mecanismos de defensa, la resistencia, se ve reducida en plantas
cultivadas de ambas especies, sin embargo, falta analizar otros componentes de resistencia,

tales como el grosor de la cuticula y los metabolitos secundarios. La tolerancia solo se
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observo en S. pruinosus y tienen una mayor capacidad de tolerancia las plantas cultivadas.

S. stellatus es resistente y S. pruinosus es tolerante.

En cuanto a los componentes de la adecuacion, en ambas especies el blanco de seleccion
son los frutos, por tal motivo la seleccion humana esta dirigida al incremento en tamafio y/o
en numero de frutos, asi como en incremento del nimero de semillas por fruto, hecho que
reafirmamos para S. stellatus, pero que no se mostré en el nimero de semillas por fruto
para S. pruinosus. Nuestros resultados no muestran diferencias en la germinacién de
semillas por forma de manejo, en ninguna especie, por lo que aparentemente el manejo no

ha generado alteraciones en la germinacion de ambas especies.

Las correlaciones muestran en ambas especies que una menor resistencia se relaciona con
mas dafio, y una disminucién en la adecuacion (a excepcion de las poblaciones silvestres y
de manejo in situ de S. pruinosus). Para el caso de S. stellatus las plantas con mayor
resistencia presentan una mayor adecuacion. La coexistencia de ambos mecanismos de
defensa al parecer solo ocurre en S. pruinosus y la presencia de tolerancia en esta especie es

favorecida por la seleccion humana.

Las diferencias entre regiones muestran en S. stellatus que las poblaciones de la Mixteca
baja se muestran como plantas menos manejadas (mas resistentes, menos danadas y mayor
porcentaje de germinacion de semillas), mientras que para S. pruinosus, las poblaciones de
la misma regidn, presentan caracteristicas de plantas mds manejadas (mas dafio, menor

numero de frutos, y bajo porcentaje de germinacion).

Nuestros resultados no se ajustan a la teoria de la domesticacion en todos los aspectos

estimados, por lo que no hay que dejar de lado la posibilidad de que el dafio tenga como
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agente causa el cambio en las condiciones ambientales, aunadas a las problematicas
actuales como el abandono de cultivos, expansion de la mancha urbana y sobrepastoreo,
principalmente con ganado caprino, entre otros factores, lo cual puede estar influyendo de

manera indirecta en la presencia del dafo.
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Capitulo III:

Primer reporte de Cactophagus spinolae (Coleoptera: Curculionidae) en dos especies
de Stenocereus (Cactaceae) en el centro de México
First report of Cactophagus spinolae (Coleoptera: Curculionidae) in two species of
Stenocereus (Cactaceae) in Central Mexico
David Bravo-Avilez!*, Beatriz Rendon-Aguilar?, José Alejandro Zavala-Hurtado?, Juan
Fornoni*
1-2.3 Departamento de Biologia. Universidad Autonoma Metropolitana. Av. San Rafael
Atlixco No. 186, Col. Vicentina, Delegacion Iztapalapa, C. P. 09340 México, D.F.

liramartell@gmail.com '*, bra@xanum.uam.mx 2, jazh@xanum.uam.mx 3.

4 Departamento de Ecologia Evolutiva, Instituto de Ecologia, Universidad Nacional
Autoénoma de México, A.P. 70-275. Distrito Federal 04510, México.

ifornoni@ecologia.unam.mx

Articulo publicado en: REVISTA MEXICANA DE BIODIVERSIDAD 85(3):972-974 - Agosto, 2014

Impact Factor: 0.46 - DOI: 10.7550/rmb.43764

RESUMEN. Se registra la presencia de Cactophagus spinolae sobre dos cactaceos
huéspedes no reportadas previamente: Stenocereus pruinosus 'y S. stellatus (“pitayas”) en
dos regiones del centro de México. El dafio en los tallos lo provocan las larvas de este
curculionido. En general se presenta en baja frecuencia, aunque es significativamente
mayor en S. stellatus y en la region del valle de Tehuacan. Sin embargo, cuando se extiende
a la rama principal puede matar a la planta, lo que representa una seria amenaza para las
pitayas del centro de México, cuya importancia ecologica, cultural y econdmica es
reconocida. Aunque el curculiénido es considerado una plaga muy dafiina en especies del
género Opuntia y pocos son los reportes para otras cactdceas, nuestras observaciones
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indican que es posible que C. spinolae haya adquirido nuevas plantas huéspedes, por lo que
es necesario realizar un seguimiento de su presencia en las cactdceas de México.

Palabras clave: Picudo del nopal, pitayas, dafio, valle de Tehuacan, Mixteca baja.

ABSTRACT. Presence of Cactophagus spinolae in two host cactaceae not
previously recorded is reported here: Stenocereus pruinosus and S. stellatus (“pitayas”) in
two regions of central Mexico. Damage on stems is produced by larvae of this curculionid.
In general, damage is exhibited in low frequency. Nevertheless, it is statistically higher in S.
stellatus, and in the Tehuacan Valley region. When it attacks the main branch, the whole
plant dies. This damage represents a serious threat to “pitayas” of central Mexico, because
of their recognized ecological, cultural, and economical values. Despite this curculionid is
considered a strong pest in many species of Opuntia, and there are few records of its
presence in other cacti, our field records indicate the possibility that C. spinolae has
adopted new hosts. This stresses the necessity to continue recording its presence in other
cacti in Mexico.

Key words: prickly pear weevil, pitayas, damage, Tehuacan Valley, Low Mixteca.

INTRODUCCION. Las cactaceas columnares del género Stenocereus son
conocidas como “pitayas” y representan una fuente de recursos alimenticios rica en
nutrientes. Una investigacion arqueoldgica en Tehuacan, Puebla (Smith, 1967) registra el
consumo de frutos y semillas de Stenocereus desde tiempos prehispanicos. El uso
comestible se ha conservado y diversificado a productos procesados como mermeladas,
aderezos, paletas, bebidas fermentadas y colorantes naturales; ademads, en diversas regiones
se utilizan como combustible, madera, cercas vivas y para la retencion de suelo (Luna-
Morales, 2004). Si bien las pitayas han sido ampliamente estudiadas desde el punto de vista
ecologico y etnobotadnico, no hay reportes previos sobre herbivoros, por lo que éste es el
primer reporte y cuantificacion de dafio provocado por larvas de Cactophagus spinolae

(Gyllenhal) sobre dos especies de cactaceas columnares: Stenocereus pruinosus (Otto)
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Buxb. y Stenocereus stellatus (Pfeiff.) Riccob. en dos regiones del centro de México: valle
de Tehuacan y Mixteca baja.

Cactophagus spinolae, conocido como “picudo del nopal” o “barrenador”, es
un insecto con amplia distribucion en México, principalmente en el centro del pais (Jones y
Luna-Cozar, 2007; Romo y Morrone, 2012). Es considerado una plaga para diversas
especies de Opuntia en el Distrito Federal, Estado de México, Hidalgo, Jalisco, San Luis
Potosi y Tlaxcala (Angeles-Nufiez et al., 2014; Badii y Flores, 2001). En el estado de
Morelos se ha registrado la presencia de dafio causado por las larvas en especies de
Hylocereus (Ramirez-Delgadillo et al., 2011). También se ha reportado su presencia en
Carnegiea gigantea (Anderson, 2002) y en especies de Cereus, Ferocactus (Vaurie, 1967)

y Agave (Romo y Morrone, 2012).

METODOS. Para identificar al causante del dafio, en enero de 2012 se
observaron y capturaron escarabajos adultos alimentandose del tejido externo en ambas
especies, que se identificaron como C. spinolae (Figura 1). También se recolectaron 2
ramas dafadas con larvas en su interior (Figura 2), las cuales se almacenaron durante 4
meses a temperatura ambiente en un recipiente de plastico, hasta que las larvas completaran
su desarrollo para su posterior identificacion. De las ramas emergieron individuos adultos
identificados como C. spinolae. El daiio que provocan las larvas se manifiesta en el exterior
con una coloracion marrdn, mientras el tejido interno de los tallos se pudre, la rama se
deforma, hincha y emite un olor desagradable; en algunos casos se presenta escurrimiento

de un liquido viscoso, color marrén (Figura 3).
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Para cuantificar el dafio, de cada especie de Stenocereus se muestrearon
individuos ubicados en 6 poblaciones localizadas en 6 municipios de los estados de Puebla
y Oaxaca, pertenecientes a dos regiones: valle de Tehuacan: Santiago Miahuatlan, Ajalpan,
y Coxcatlan; y Mixteca baja: San Pedro y San Pablo Tequixtepec, Acatlan de Osorio, y
Cosoltepec. Se conto el total de ramas por individuo y el nimero de ramas afectadas para
establecer el porcentaje de dafio, que fue comparado entre especies y regiones mediante un

ANOVA.

RESULTADOS Y DISCUSION. Stenocereus stellatus (4.81 + 0.8 %, N=179)
presenta significativamente mayor dafio que S. pruinosus (2.01 = 0.9 %, N=168); (Prob > F
= 0.012). El dafio es significativamente mayor en el valle de Tehuacan (4.89 £ 0.9 %, N =
174) que en la Mixteca baja (2.01 + 0.9 %, N = 173); (Prob > F = 0.009). Aunque la
incidencia del dafio no es muy elevada, la infestacion causada por las larvas tiene el
potencial de afectar a la rama principal poniendo en riesgo la supervivencia de la planta
(Bravo-Avilez, observacion personal). Si bien la mayor frecuencia de ramas dafiadas se
asocia a la presencia de este coledptero, no se descarta que larvas de otros insectos como
lepidopteros y dipteros de las familias Scytodidae y Sirphidae (A. Garcia-Gomez y J.
Morrone com. pers.), respectivamente, puedan contribuir al dafio.

Debido a que este coledptero forrajea principalmente opuntias, seria importante
evaluar si la presencia o ausencia de nopales en los sitios muestreados, esta asociada con un
menor o mayor dafilo en ambas especies de Stenocereus, o si solo actian como huéspedes

ocasionales. En caso de que se comporten como huéspedes, es necesario evaluar los riesgos

115



de esta interaccion debido a que puede ser vector de enfermedades y representar un riesgo
potencial sobre los servicios que ofrecen las especies de Stenocereus.
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Figura 1. Individuos adultos de C. spinolae forrajeando sobre: S. pruinosus (A), y S.
stellatus (B).

Figura 3. Dafio ocasionado por larvas de C. spinolae. Ramas dafiadas de S. pruinosus (A),
S. stellatus (B); aspecto del interior de una rama dafada de S. stellatus (C), individuo
muerto (D).
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DISCUSION GENERAL

El estado de conocimiento del dafio en cacticeas es escaso. Solo existe reporte en
aproximadamente 58 especies, de las cerca de 1500 existentes. En la presente tesis
presentamos resultados de la observacion de dafio en 13 especies de cactdceas columnares
de las cuales al menos ocho no estaban documentadas previamente, ademds de aportar
informacién cientifica acerca de un organismo causante del dafio: Cactophagus spinolae,
para las dos especies de Stenocereus analizadas (Bravo-Avilez et al., 2014) y otros

probables cusantes.

Nuestras evidencias muestran que ¢€stas especies de cactdceas columnares del centro de
México presentan dafio por pudricion, el cual se inicia en una rama y se extiende, al punto
de causar la muerte de individuos jovenes, adultos e incluso muy longevos. De estas
especies reportadas, algunas son endémicas en distintos grados (Centro de México, Valle de

Tehuacan), dos de ellas estan consideradas en “The IUCN Red List of Threatened Species”

(http://www.iucnredlist.org/) como: 1. especie cuyas poblaciones se encuentran en
decremento (P. weberi) y 2. vulnerable (P. grandis), y la mayoria de las especies estan
sujetas a alguna forma de manejo, ya que de ellas se obtienen recursos ttiles (Casas, 2002;

Luna-Morales, 2004).

En S. pruinosus y S. stellatus el dafio se manifiesta en diversos y complejos tipos que se
agruparon en cuatro categorias, resaltando el dafio interno biolégico por pudricion que llega
a causar la muerte a individuos aparentemente sanos. Se observd mas dafio y mayor
mortalidad en S. stellatus, lo que podria estar correlacionado con la menor diversidad

genética observada para esta especie (Casas ef al., 2005), contrastando con S. pruinosus
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(Parra et al., 2008). El proceso de evolucion bajo domesticacion incluye la seleccion de
fenotipos que presenten rasgos de utilidad humana. Esta seleccion fenotipica tiene efectos a
nivel genético, donde ocurre la seleccion de variantes alélicas de los genes que codifican
para dichas caracteristicas. En general, los genes seleccionados son pleiotropicos, es decir
que el gen es responsable de efectos fenotipicos en caracteres distintos y no relacionados.
Al seleccionar una variante agrondémica del gen, se modifican otras expresiones que pueden
estas ligadas a la defensa, tal como se ha reportado en Zea mays (Ordas et al., 2010).
Probablemente algo similar este ocurriendo en S. stellatus, mientras se seleccionan
fenotipos que producen frutos de calidad, el gen puede ser pleiotropico y estar ligado a la
reduccion de la resistencia, hecho que se expresa en una disminucion de la diversidad

genética en plantas y mayor presencia de dafo.

Entre regiones no existen datos comparativos de los niveles de dafio en estas especies,
aunque nuestros hallazgos muestran diferencias entre ellas. El dafo es mayor en la Mixteca
baja para S. pruinosus, lo cual puede estar relacionado con el aumento de la demanda y
comerciaizacion actual de los frutos de ésta especie, que ocurre principalmete en esta
region, donde se tendria que analizar las précticas de manejo y el nivel de propagacion
clonal que se llevan a cabo. En S. stellatus el dafio es mayor en el valle de Tehuacan; para
esta especie coincide que las poblaciones de esa region presentan menor diversidad
genética (Casas et al., 2005), esto podria relacionarse con el manejo ancestral de la especie
en el valle de Tehuacan (Smith, 1967) y por tal motivo se exprese en la actualidad el
manejo ancestral con presencia de una menor diversidad y en consecuencia mas dafio. Estos

son los primeros registros de cuantificacion de dafio en ambas especies en las dos regiones.
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Entre las formas de manejo dentro de cada especie, las poblaciones cultivadas presentaron
menor resistencia, pero solo en S. stellatus el dafio fue mayor en estas poblaciones, lo que
concuerda con uno de los sindromes de domesticacion relacionados con la disminucién de
la resistencia y por consecuencia el aumento en la susceptibilidad a patogenos, plagas y
enfermedades (Chaudhary, 2013). Hecho probablemente relacionado con el uso ancestral

de S. stellatus.

La resistencia basada en presencia de espinas que estimamos para S. stellatus coincide con
los valores de resistencia estimados a partir de los datos de espinas reportados por Casas et
al., (1999), donde la mayor resistencia se expresa en la Mixteca baja, regionque, ademas
fue la que presentdé menor cantidad de dafio. S. pruinosus no presenta diferencias

significativas entre regiones y no hay datos publicados para comparar entre éstas.

La presencia de espinas aporta resistencia a las plantas. Sin embargo, el hecho de encontrar
una gran variedad de tipos de dafio nos permite proponer que hay otros componentes de
resistencia que son necesarios analizar, tales como el grosor de la cuticula (Falcdo et al.,
2012; Soares et al., 2010) y los metabolitos secundarios (Bruhn y Sanchez-Mejorada, 1977;
Braz y Silva, 2003) para poder diferenciar cual de éstos aporta resistencia y contra qué

enemigos naturales.

La tolerancia como respuesta al dafio fue evidente en S. pruinosus, aunque sélo difiere por
el manejo en la Mixteca baja, donde las poblaciones cultivadas son las que presentan mayor
capacidad tolerante. Las personas de ésta region favorecen fenotipos tolerantes en el
cultivo, el cual es mas intenso en esta region, debido a que se desea una buena produccion

de frutos. Sin embargo, las ramas tienen un limite de produccion, por lo que al parecer se ha
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favorecido esta respuesta, que el hombre aprovecha como una via para obtener mas frutos,

ya que, aunque aumente el nimero de ramas, no hay efecto negativo en la adecuacion.

La adecuacion medida en niumero de frutos producidos en ambas especies fue mayor en
poblaciones cultivadas, similar a lo reportado previamente para ambas especies (Casas et
al., 1997; Luna-Morales, 2004). El hecho de que las poblaciones cultivadas produzcan
mayor cantidad de frutos estd asociado al proceso de domesticacion. En las poblaciones
silvestres y de manejo in situ de S. pruinosus no se encontrd un efecto negativo del dafio
sobre la adecuacion, mientras que en la poblacion cultivada si, lo que sugiere que la
disminucion en la resistencia por el posible efecto del manejo si provoca una disminucion
en la adecuacion. Por otra parte, en todas las poblaciones de S. stellatus se observd que en
las plantas mas danadas existe una reduccion en la adecuacion, pero la presencia de
resistencia incrementa los valores de adecuacion. Esto sugiere que la resistencia es un

atributo que ha evolucionado en esta especie, independientemente del manejo.

Parte de los resultados de la presente tesis se explican por un efecto del manejo por el
proceso de domesticacion, moldeado por un manejo histérico y reciente, los patrones
observados son muy diversos y variables por lo que no se puede explicar los resultados
exclusivamente en términos de la seleccion humana. Asi, las condiciones ambientales
actuales también pueden estan influyendo en la evolucion de los mecanismos de defensa vy,

consecuentemente, del dafio que afecta a ambas especies.

Un aspecto que no se ha mencionado en esta tesis pero que ha prevalecido como un punto
de reflexion a lo largo del trabajo de campo, es que existen eventos histdricos relacionados

con el movimiento de las poblaciones humanas y la flora y fauna asociada, que hace que la
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clasificacion de las poblaciones “silvestres” no sea tan precisa, sobre todo es S. pruinosus,
debido a que muchas poblaciones en realidad pueden pertenecer a poblaciones cutivadas o
de manejo in situ abandonadas (Luna-Morales et al., 2001), para este estudio las
poblaciones silvestres fueron aquellas que estanban creciendo, preferentemente lejos de las
poblaciones humanas, y que no se llevara acabo ninguna otra practica de manejo a
excepcion de la cosecha de los frutos. AUn asi, esto puede explicar que los cambios

esperados no sean contundentes.

Los estudios previos con cacticeas columnares mencionan que S. pruinosus es la especie
con mayor grado de manejo. Sin embargo, a partir del presente estudio se propone que
dicho manejo es relativamente mas reciente, mientras que, en el pasado, S. stellatus fue mas
manejada. Los hallazgos de uso del fruto de hace 5400 anos (Smith, 1967) y nuestras
evidencias relativamente més asociadas a los sindromes de domesticacion en S. stellatus
refuerzan esta propuesta.

Los reportes sobre los herbivoros en las cactaceas son escasos (capitulo III de esta tesis) y
es necesaria su colecta e identificacion debido a que cada vez se observa mds el dafio que
provocan, asi como el estudio de sus interacciones y efectos sobre las cactaceas. El estudio
que se llevo a cabo con Cactophagus spinolae es muy importante porque hace referencia a
herbivoros que estan provocando dafio a diferentes cactaceas y que sigue aumentando la
lista, desde los afios 40’s a la fecha (Carnegiea gigantea, Cereus sp, Cylindropuntia sp.
Ferocactus sp, Hylocereus spp., Opuntia spp. y Stenocereus spp.) ademas de Agave spp.
(Anderson, 1948; Badii y Flores, 2001; Angeles-Nunez et al., 2014; Bravo-Avilez et al.,
2014; Lopez-Martinez et al., 2016 a 'y b). Es decir, este curculionido habia sido reportado

previamente como un insecto con amplia distribuciéon en México (Jones y Luna-Cozar,
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2007; Romo y Morrone, 2012), y actualmente estd ampliando su espectro de especies de las
que se esta alimentando. Es necesario evaluar los riesgos de esta interaccion debido a que
puede ser vector de enfermedades y representar un riesgo potencial sobre los servicios que
ofrecen las especies vegetales, ya sea silvestres o sujetas a las diferentes formas de

domesticacion (Lopez-Martinez et al., 2016 b).

CONCLUSIONES FINALES

- El estado de conocimiento del dafio en cactaceas columnares es escaso. Aln mas escasos
son los estudios que analizan los mecanismos de defensa que presenta este grupo de plantas

contra sus enemigos naturales.

- Trece especies de cactaceas columnares, algunas en riesgo, otras endémicas y la mayoria
sujetas a alguna forma de manejo del centro de México presentan dafo por pudricion, por
lo que es necesario desarrollar mas proyectos de invetigacion que aborden las causas del

dafo y efectos en la supervivencia y reproduccion.

- En Stenocereus pruinosus y S. stellatus el dafio se manifiesta en diversos y complejos
tipos, de los cuales resalta el dafio interno biologico por pudricion que llega a causar la

muerte a individuos aparentemente sanos.

- Se observé mayor dafio y mortalidad en la especie S. stellatus, también el dafio fue mayor
en poblaciones cultivadas para esta especie. En el caso de S. pruinosus todas las

poblaciones tuvieron el mismo nivel de dafio. A nivel regional, el dafo en S. pruinosus es
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mayor en la Mixteca baja, contrariamente para S. stellatus es mayor en el valle de

Tehuacan.

- La especie mas resistente es S. stellatus. La resistencia es mayor en las poblaciones
silvestres y manejadas in situ de ambas especies. La presencia de espinas aporta resistencia
a las plantas. Sin embargo, otros componentes, como el grosor de la cuticula y los
metabolitos secundarios pueden estar aportando resistencia a este grupo de plantas.
También, es importante considerar aspectos intrinsecos tales como la arquitectura de la
planta, la morfologia de las ramas (niimero de costillas, forma y distribucion de areolas) de

las especies estudiadas que puedan explicar la variacion en la resistencia.

- La tolerancia solo se observo en S. pruinosus y solo en las poblaciones de la Mixteca baja
se muestran diferencias por el manejo, donde las poblaciones cultivadas son mas tolerantes.

Por lo tanto, se considera que S. pruinosus es una especie tolerante.

- Si bien los componentes de adecuacion son caracteres que han sido modificados por la
seleccion humana, no se observa una correspondencia total con las formas de manejo,
posiblemente debido a las restricciones establecidas por las correlaciones con los
mecanismos de defensa. En S. pruinosus no existe un efecto negativo del dafio sobre la
adecuacion en poblaciones silvestres y manejadas in sifu, mientras que en S. stellatus, se
observo que las plantas mas dafiadas exhiben una reduccion en la adecuacion. En
consecuencia, la resistencia en esta especie es la via para mantener el éxito en la

adecuacion.

- Parte de los resultados de este trabajo se explican por el proceso de la domesticacion,

moldeado por un manejo histérico y reciente, pero los patrones observados son diversos y
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variables por lo que no se puede explicar los resultados exclusivamente en términos de la
seleccion humana. Las condiciones ambientales actuales pueden estar influyendo en la
evoluciéon de los mecanismos de defensa y consecuentemente en los niveles de dafio

detectado en ambas especies.

- Se propone que el mayor grado de manejo observado y reportado para S. pruinosus es
relativamente reciente, mientras que S. stellatus ha sido manejada desde tiempos
ancestrales. El indice de intensidad de manejo propuesto previamente (Gonzalez-Insuasti y
Caballero, 2007) para ambas especies refleja precisamente este manejo actual, pero no

necesariamente la intensidad de la seleccion humana a través del tiempo.

- El insecto Cactophagus spinolae, presenta amplia distribucion en México, por lo que
resulta necesario evaluar los riesgos que puede desencadenar, ya que puede ser vector de
enfermedades y representar un riesgo potencial sobre los servicios que ofrecen las especies
vegetales, en especial las cactaceas. Sin embargo, es solo uno de los herbivoros que
pudieran estar generando estos dafios, por lo que se sugiere desarrollar investigaciones
sobre otros herbivoros en las cactaceas, el dafio que producen, asi como el papel de los
mecanismos de defensa que presentan este grupo de plantas. Adicionalmente, se debe
desarrollar el enfoque poblacional de estos estudios para poder entender la variacion en el
dafio, mecanismos de defensa y adecuacion desde un enfoque geografico y también en

relacion a las formas de manejo bajo el proceso de domesticacion.
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PERSPECTIVAS

En el ambito cientifico, es necesario desarrollar investigacion para determinar los
patégenos que estan asociados al dafio en las cactaceas columnares enfocandose no sélo en

plantas silvestres, sino también a las poblaciones sujetas a manejo.

En relacion al manejo de las poblaciones, resulta necesario aumentar algunas practicas que
incluyan un control bioldgico de plagas, asi como la destruccion manual de los insectos y
larvas, eliminacion y separacion de ramas dafiadas de las plantas sanas, para disminuir el

efecto de estos organismos en las dos especies de pitayas.

Se sugiere fomentar la propagacion sexual de plantas via semilla como un resguardo de
material genético a futuro y asi asegurar poblaciones que conserven su variacidon genética.
Finalmente, se propone el intercambio de ramas por propagacion asexual entre productores,
a nivel regional. En el caso particular de S. pruinosus, se sugiere la introduccion de plantas
provenientes del manejo in situ al cultivo debido a que la cantidad de ramas que presentan

no afecta la adecuacion.
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Resumen. 5S¢ registra la presencia, no documentada previamente, de Cactophagns spimofae sohre 2 cacliceas, las
pilayas Semocereuy prcnoses v 5. stellatuy, en 2 regiones del ceniro de Méxioo. El daito en los mllos lo provocan
las larvas de este curculidnido. En general, se presenta en baja freceencia, aungue es sigmificativamente mayor en §.
steflatuy, agi como en la region del valle de Tehuacin. Cuando se extiende a la rama principal pwede matar a la planta,
lo gque representa una sera amenasa para las pitayas del centro de México, cuya importancia ecolégiea, cullural y
econdmica e reconocila. Aungue el curculinsdo es considerado una plaga muy dafiina en especies del género Cpimtia
¥ pooos son ks regisinos para olras cactdceas, es posible gue haya adquindo ouevas plantas buéspedes, par lo gue es
necesario nealizar un segummiento de su presencia en las caclioeas de México.

Falabras clave: picudo del nopal, pitayas, dafo, valle de Tehuacén, Mixteca baja.

Abstract. The presence of Cactophagmys spimslae in 2 Caclaceae ned previcusly recorded 15 reported bere! patayas
Stenocereus pruimosts and 5. stellatuy in T regions of central Mexico. Damage on stems is produced by larvae of
thig weevil. In general, damage is exhibited i lew freguency, bit it s statistcally higher in 5. stellatis, and in the
Tebuacin Valley region. When it aitacks the main branch, the whole plant dses. This damage represents o serous
threat 1o pitepas of central Mexice, because of therr recognieed ecologucal, cullural, and economical values. Despale
this weevil is considered a strong pest in many species of Gpeoriz, and there are few reconds of its presence in other
cacly, 1l 15 possihle that it has adopbed now hosts. This stresses the necessity o continue reconding ils presence m
ather cach in Mexico.

Key words: prickly pear weevil, palayas, damage, Tehuscin Valley, Low Mixteca.

Las cactdceas columnares del género Sfenacerens son
conechlas como “pitayas” ¥ representan una fuente de
recursos alimenticios rica en mutrientes. Una investigacidn
arquecldgica en Tehuachn, Puchla (Smith, 1967) registra
¢l consumo de frutos ¥y semillas de Srerocerens deade
tiempos prehispanicos. El uso comeatible se ha conservado
y diversificado a productos procesados como memmeladas,
aderezos, paletas, bebidas fermentadas vy colorantes
naturales; ademds, en diversas reglones se wtilizan como
combustible, madera, cercas vivas y para la retencifn de
suelo (Lunz-Morales, 2004). Si bien las pitayas han sido
ampliamente catudiadas desde o punto de vista ecoldgico

Racibido: ¥ diciernbre 3013; aceptado: 2B febrero 2004

y efnobotinicoe, no hay registros previos sobre herbivoros,
por lo que éste es ¢l primer registro ¥ coantificacidn de
dafbo provocado por larvas de Caocrephages  spinolae
(Gylenhal) sobre 2 especics de cacticeas colurmmarnes:
Stenacerens prutiosis (Ote) Buxh. y Stenscereiss stellatis
(Pleiff) Riccob. en 2 regiones del centro de México: valle
diz Tehuacin v Mixteca baja.

Cactophagus spimolee (Coleoptera: Curculionidaz),
conockido como “picudo del nopal” o "barrenador”, cs un
insecto con amplia distribucidn en México, principalmente
en el centro del pais (Jones v Luna-Cozar, 2007; Romo ¥
Muorrone, 2012). Es considerado una plaga para diversas
eepecies de Opeeiiia en el Distrito Federal, Estado de
México, Hidalgo, Jalisco, San Luis Potosi y Tlaxcala
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{Badii v Flores, 2001; Angeles-Naficz et al., 2014). En el
estado de Morelos s¢ ha regisirado la presencia de dafio
causado por las larvas cn especies de Mylocersus (Raminez-
Delgadille et al, 2011} También se ha documentado su
prescncia sobre Carmegiea gigantea (Anderson, 20020,
eapecies de Cerews v Ferocactus (Vaurie, 19671 v dgave
{Fomo v Morrons, 2002).

Para wdentificar al causante del dafio, en encro del
2012 sz observaron y capturaron escarabajos adultos
alimentindose del tejido externo en ambas capecics, que
se identificaron como O spimolze (Fig. 1) También se
recolectaron 2 ramas dailadas con larvas en su interios
(Fig. 2, las cuales se almacenaron durante 4 meses a
temperatura ambienie en un recipienie de plastico, hasta
que las larvas completaran su desarmrollo para su posterios
identificacidn. De las ramas  emergicron  individuos
adultos de O spiralze. El dafle que provocan las larvas
se manificats en el exterior con una coloracidn marmn,
mientras ¢l tejido intermo de los tallos se pudre, la rama se
deforma, hincha v emite un olor desagradable; en algunos
cAE0S &¢ prescnia escurmimiento de un liguido wviscoso,
color marrdn (Fig. 3).

Para cuantificar ¢l dafoe, de cada especic de Stenocereis
s¢ muestrearon  individuos ubicados en poblaciones

localizadas en & municipios de Puebla v Oaxaca,

Figura L Indsvaduos adulles de Cactophagmes spirolae fommajcando
sobre & prdnosmus (A) v 5 stetleies (B).

Figura X. Larvas de Coclophaguy spinelae formajeando en ramas
de Sremocerens.

ara

Figura 3. Daio ocasionado por larvas de Crclopfaguy spinelae.
Ramas dafiadas de Semocereur prnnosmy (AL 5. stellor (B
aspecto del mterior de una ama dafada de 5 steflahes (C);
mdividuo muerta ().

pertcnecicnics a 2 regionea: valle de Tehuacin: Santiago
Miahuatlin, Ajalpin v Coxcatlén; v Mixteca Baja: San
Pedre v San Pablo Tequixtepec, Acatlin de Osorio v
Cosoltepec. Se contd ¢l todal de ramas por individuo v ¢l
nimero de ramas afectadas para establecer ¢l porcentaje
de daivs, que fue comparado cnire capecics v regiones
mediante un Anova. Stemocereus stellatus (4.8120.8%,
N= 179} presenta significativamente mayor dailo gue 5.
prutrosis (201409%, N= 168) (g~ F= 0.012). El daflo
es significativamente mayor en el valle de Tehosedn
(4.85:60.9%, M= 174) que en la Mixteca baja (2.01=0.9%,
N= 173} {p> F= 0.00%). Aungue la incidencia del dafio
no ca muy elevada, la infestaciin causada por las larvas
ticne ¢l potencial de afectar a la rama principal, poniendo
en ricsgo la supervivencia de la planta {Bravo-Avilez, obs.
pers. . Si bien, la mayor frecuencia de ramas dafadas se
azpcia a la presencia de eate coledptero, no e descarta que
larvas de ofros inscctos como lepiddpteros Scytodidae v
dipteros Sirphidae (A, Garcla-Gomez, com. pers.) pucdan
contribuir al dafio.

Debido a que este colebptere forrajea principalmente
ogHintiag, seria importante evalear i la presencia o ausencia
de nopales en los sitios muestreados, estd asociada con un
menor o mayor daito en ambas capecica de Stemocerens, o
sl 80l actian como huéspedes ocasionales. En caso de que
s comporien como huéspedes, 8 necesario evaluar los
rizsgos de esta inferacciin, debido a que puede ser vector
de enfermedades y representar un riesgo potencial sobre
log gervicios que offecen las cspecies de Stenocereus.

Agradecemos al Conacyt por ¢l financiamiento de la
beca doctoral otorgada, asl como al Posgrado del doctorado
en Ciencias Biolégicas y de la Salud, Depariamento
de Biologia, Universidad Auténoma DBetropolitana
Iztapalapa. A Juan J. Mormone de la UMAM por ¢l apoyo
cn la identificacion del curculidnido. A las sutoridades
y personas de los municipios del valle de Tehuachn v la
Mixteca baja por permitimos trabajar en sus terrenos.
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