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Resumen:

La biologia de la palomilla del nopal, Cactoblastis cactorum, se ha vuelto un problema de interés nacional dado
que las larvas de este insecto pueden afectar negativamente las poblaciones naturales y cultivadas de nopales (en
particular del género Opuntia). Este insecto, originario de Sudamérica, ha sido utilizado para el control biolégico
de especies de nopal en Australia, Sudafrica y algunas islas del Caribe. Sin embargo, su alta eficiencia como
agente de control bioldgico y su historia de migracién durante los ultimos 50 afos lo han convertido en una especie
altamente peligrosa para la conservacion de los nopales mexicanos. C. cactorum ha colonizado una cantidad
importante de islas del Caribe y la Peninsula de la Florida. En los ultimos afios el gobierno mexicano ha detectado
dos eventos de invasion bioldgica de esta especie en la Peninsula de Yucatan, uno en Isla Mujeres (2006) y otro
en Isla Contoy (2007), aunque estos no se han repetido. Asimismo, el avance de la invasion en la peninsula de
Florida y el Golfo de México, han reducido la distancia geografica con la frontera norte del pais (Soberén et al.
2001). Ambos eventos resaltan el inminente riesgo que México enfrenta ante el posible ingreso de este insecto al
territorio nacional y la necesidad de contar con informacion bioldgica sobre la ecologia y evolucion del insecto para
tomar medidas de control y prevencion. Por todo lo anterior, en este proyecto se propone utilizar marcadores
moleculares para evaluar su capacidad natural de migracién en la region del Caribe, y asi contar con la informacion
biolégica necesaria para identificar los sitios o regiones que pudieran ser fuentes de migraciones futuras hacia
México. Esto permitira tener un mapa de riesgo de invasion basado en la probabilidad de migracién natural en todo
el Caribe. La informacién actual no permite distinguir si el origen de las introducciones a México ocurrié por vias
comerciales desde Puerto Rico y Republica Dominicana (como lo sugieren estudios previos) o a través de
migracion natural por la Isla de Cuba. El proyecto propuesto permitira determinar cual de estas dos fuentes es la
mas probable y sobre cudl deberian encaminarse las medidas de control y prevencion. Para cumplir con estas
metas se propone: (1) Realizar un estudio de la filogeografia de C. cactorum en la regién del Caribe, Golfo de
México y Florida para identificar las rutas potenciales de invasién derivadas del trafico comercial, el turismo entre
México y el Caribe, ademas de aquellas relacionadas con las tasas naturales de dispersion; (2) Realizar un estudio
de genética de poblaciones y del paisaje para determinar los niveles de variacion y diferenciacidon genética, tasas
de flujo génico y migracion y las posibles barreras naturales y antropogénicas para la especie.

e * El presente documento no necesariamente contiene los principales resultados del proyecto correspondiente o la
descripcion de los mismos. Los proyectos apoyados por la CONABIO asi como informacion adicional sobre ellos,
pueden consultarse en www.conabio.gob.mx

e ** E] usuario tiene la obligacion, de conformidad con el articulo 57 de la LFDA, de citar a los autores de obras
individuales, asi como a los compiladores. De manera que deberan citarse todos los responsables de los proyectos,
que proveyeron datos, asi como a la CONABIO como depositaria, compiladora y proveedora de la informacion. En
su caso, el usuario debera obtener del proveedor la informacion complementaria sobre la autoria especifica de los
datos.
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RESUMEN
La presencia de la palomilla del nopal (Cactoblastis cactorum) en la region del Caribe y
Florida ha puesto en peligro la produccion de nopales y la biodiversidad de Opuntia sp. en
Norteamérica. En este proyecto se planted analizar la distribucion de la variacion genética
de C. cactorum con marcadores neutrales (mitocondriales y nucleares) para entender las
causas de su dispersion en la region invadida y examinar el riesgo potencial de invasion que
enfrenta México. En el estudio se muestrearon varias poblaciones del Caribe y Florida y se
extrajo ADN para el andlisis de la variacion genética. Los resultados revelaron que la
distribucion de haplotipos del gen mitocondrial COI muestra un patron similar a los
registros histéricos de las tormentas tropicales y huracanes en el Caribe. La presencia del
insecto en Isla Mujeres (México) se explica por la similitud de la secuencia de COI con el
haplotipo cubano de Pinar del Rio, sugiriendo que la fuente de la invasion fue de Cuba. Los
analisis con marcadores nucleares (10 microsatélites) confirmaron que la dispersion del
insecto dentro de Caribe ha ocurrido probablemente de manera secuencial desde la parte
oriental del Caribe, en las islas de Nevis y Antigua hacia la parte oriental y la peninsula de
Florida a través de la isla de Cuba. Este proceso ocurrié en combinacion con eventos de
dispersion de Republica Dominicana a Florida y de Cuba a Florida. La ocurrencia de dos
fuentes de dispersion (trafico comercial y eventos naturales) explicaria la presencia de
diferentes haplotipos y el patron este/oeste observado en la peninsula de Florida. En
conjunto los resultados del proyecto indican que los eventos naturales como los huracanes
juegan un papel significativo en la dispersion de este insecto invasor y que el riesgo de
entrada a México es constante. Se recomienda el monitoreo de las costas de la peninsula de
Yucatan y el Golfo de México en las zonas impactadas por tormentas tropicales y

huracanes.



INTRODUCCION Y ANTECEDENTES DEL PROYECTO

La palomilla del nopal Cactoblastis cactorum (Lepidoptera; Pyralidae) es originaria de
Sudamérica (Norte de Argentina, Paraguay, Sur de Brasil y Uruguay) donde utiliza especies
nativas de nopales como hospederos. Las larvas causan un dafio enorme, ya que se comen
el interior de las pencas; una sola colonia de larvas puede consumir de dos a cuatro pencas,
provocando el amarillamiento, putrefaccion (ya que se presentan infecciones fungosas y
bacterianas secundarias) y el decaimiento de las pencas. Las especies de Opuntias pequefias
o las etapas tiernas de los nopales lefiosos son especialmente vulnerables a este insecto. Es
claramente una especie oligéfaga (acepta a muchas especies como hospederas)
(Zimmermann et al., 2000b; Zimmermann et al., 2007). En su area de distribucion
geografica nativa, el estrés por frio puede limitar la distribucion en el sur y a lo largo de la
cordillera de los Andes, mientras que el estrés por humedad parece evitar la distribucion
hacia el norte de Brasil (Soberén et al., 2001).

La palomilla fue introducida en Australia en 1926 para controlar la proliferacion de
Opuntia stricta en Queensland y Nueva Gales del Sur (Zimmermann & Pérez-Sandi, 2006).
Se introdujeron aproximadamente 2,750 larvas provenientes de una poblacion natural de
Concordia (Provincia de Entre Rios, Argentina) que fueron reproducidas en jaulas durante
dos generaciones. Para 1930 ya se habian liberado por todas las nopaleras un total de 30 a
40 millones de bastones (aproximadamente 2,750 millones de huevecillos). Entre 1935 y
1940 C. cactorum habia logrado el control completo de las principales infestaciones del
nopal plaga. Hasta la fecha no ha habido necesidad de hacer nuevas liberaciones del

insecto. Luego del éxito obtenido en el control de O. stricta, fueron llevados 112,600



bastones de huevecillos de C. cactorum a Sudafrica y Nueva Caledonia en 1930,
provenientes de Australia. Después de pruebas adicionales de especificidad y reproduccion
masiva en tres estaciones reproductoras en el Karoo y en la entonces Provincia Oriental del
Cabo, se realizd una primera liberacion a pequefia escala en noviembre de 1933 sobre la
especie O. ficus-indica. La reproduccion masiva continto durante siete afios y, una vez que
se establecieron los insectos, también se recolectaron bastones de huevecillos en campo.
Hasta 1941, fueron distribuidos en la Provincia Oriental del Cabo casi 580 millones de
bastones de huevecillos de Cactoblastis, reproducidos en laboratorio o colectados en
campo. El dafio causado por Cactoblastis no fue tan extenso como en Australia y el insecto
nunca ha "limpiado completamente ni media hectarea de maleza". Sin embargo, destruye en
forma extensiva la mayoria de las plantas jovenes de hasta 30 cm de altura y hace que las
plantas mas grandes pierdan de dos a tres cladodios terminales de todas las ramas que
superan los 2 m de altura. Esto produce un aclareo extensivo de densas poblaciones de
nopal y retarda significativamente la dispersién de la maleza, al reducir su capacidad de
fructificacion y reclutamiento. Después de unos diez afios de la primera liberacion, las
poblaciones de Cactoblastis se han mantenido siempre bajas en las areas invadidas con
nopal. Aunque esto suele ser suficiente para prevenir la dispersion de la maleza
(Zimmermann et al., 2007).

La introduccion de Cactoblastis como control biolégico se consideré como una
solucion de corto plazo, tomando en cuenta el éxito obtenido en otras regiones, donde
controlé de manera efectiva a los nopales nativos considerados malezas (Raghu y Walton
2007). En 1950 de Australia se llevo la palomilla a la isla de Mauricio para controlar a O.
tuna y O. monacantha y a Hawai para controlar O. ficus-indica. En 1957 la palomilla fue

llevada de Sudéafrica a la Isla de Nevis en el Caribe donde controlé con éxito la



proliferacion del nopal nativo O. triacantha y O. dilleni, lo que promovié que ejemplares
de Nevis fueran introducidos en 1962 en las islas vecinas de Montserrat, San Kitts y
Antigua y en 1970 en la Isla Gran Caiman. En las mismas fechas fue introducida
ilegalmente en las Islas Virgenes, y muy probablemente también a otras islas vecinas que
presentaban el mismo tipo de problemas con especies invasoras de Opuntia (Zimmermann
et al., 2000a; Zimmermann et al., 2007) (Figura 1). De Nevis fue llevada a la isla Santa
Helena y de alli a la isla Ascension en 1973. En 1963, C. cactorum fue detectado en Puerto
Rico, (Isla de Desecheo) y en otras Islas de las Antillas Menores (Figura 1). En 1980 se
detectaron individuos en Guantanamo (Cuba) donde redujo drasticamente la poblacién de
O. dillenii que habia invadido mas de 31,240 hectareas de las cuales el 25% estaba invadida
y otras 534 hectéreas estaban totalmente cubiertas por esta especie (Zimmermann et al.,
2007 (Figura 1).

En Estados Unidos se reportd el primer descubrimiento, en octubre de 1989, de
Cactoblastis en los Cayos de Florida una hembra adulta recogida en una lampara de vapor
de mercurio (Habeck & Bennett, 1990) (Figura 1). En 1989 también se recogieron larvas de
Cactoblastis en poblaciones de O. stricta infestadas y de nuevo en mayo de 1990 (Dickle,
1991). Uno de los factores que crean confusién es el hecho de que la palomilla pudo haber
estado presente en los Cayos de la Florida desde 1985, y que estuviera sin detectarse hasta
1989 (Stiling, 2002), teniendo como evidencia una carta escrita a la Industria de Plantas,
Division de Florida, en 1990, que describe el nivel de dafio por Cactoblastis en Florida
como "muy disperso y severo con nopales reducidos a masas pudriéndose™ (Zimmermann
et al., 2007). En la Figura 1 se muestran las fechas correspondientes a cada una de las
introducciones registradas en la region del Caribe. En general, la fecha exacta de

colonizacidn del resto de las islas del Caribe es desconocida. Actualmente en la mayoria de



las islas con poblaciones humanas en el Caribe, C. cactorum ha sido introducida natural o
artificialmente (excepto en las Antillas Holandesas). Se encontraron altas infestaciones de
Cactoblastis en un vivero de Republica Dominicana, con O. pilifera, O. leucotricha y O.
(Nopalea) cochenillifera, que se dedican a la exportacién de plantas a muchos paises, sobre
todo a Estados Unidos (Zimmermann & Pérez-Sandi, 2006).

México ha reportado la presencia de este insecto en Isla Mujeres en el 2006 y en
Isla Contoy en 2007 (Figura 1). Existe la hipétesis de que la palomilla arribé a la isla desde
el Caribe a finales del 2005. Una ruta posible seria la trayectoria de los huracanes Stan y
Wilma, los cuales pasaron a través de la isla en octubre 2005 (Zimmermann & Pérez-Sandi,
2006). También existe la hipdtesis de que la palomilla arrib6 a la isla desde el Caribe a
través del trafico de plantas realizado por turistas (Zimmermann et al., 2007). Aunque en
Isla Mujeres la palomilla fue erradicada luego de su deteccion, se ha propuesto que podria
haberse establecido en el continente en la regién de Cancun, lo que explicaria su ocurrencia
en Isla Contoy (Zimmermann et al., 2007). Se realizd en Isla Mujeres y en la Isla Contoy
un manejo integrado consistente en la eliminacion de hospederos, monitoreo, trampeo con
feromona sexual, control quimico y técnica del insecto estéril, éstas acciones permitieron
disminuir las poblaciones de la plaga hasta su erradicacion declarada en el 2009
(SAGARPA, 2009a y 2009b; Mata-Cuellar et al., 2011). La vigilancia sigue siendo extensa
en la frontera norte al ser considerada una probable ruta de ingreso al pais proveniente del
estado de Luisiana, Estados Unidos (SINAVEF, 2011). Las condiciones climaticas de
México favorecen la invasion de esta palomilla en las zonas de alta riqueza y diversidad de
nopal silvestre, asi como en las de nopal forrajero y de produccion de tuna (Soberon et al.,

2001).



Durante la historia de invasion promovida por el hombre, C. cactorum ha expresado
cambios importantes en su historia de vida. Mientras que en las zonas templadas de donde
es nativa presenta dos generaciones por afio, en las zonas tropicales como en el Caribe
puede llegar a tener hasta tres generaciones por afo incrementando su potencial invasor
(Simonson et al., 2005). En Florida la palomilla ha sido exitosa en la colonizacion de
nuevas areas geograficas que poseen temperaturas mas bajas que el area en donde se
detectd por primera vez (McLean et al., 2006). Ademas, a diferencia de lo que se ha
observado en su ambito nativo (Argentina), en Sudafrica y Australia, la capacidad de
dispersion natural de C. cactorum podria haber sido favorecida por las condiciones
ambientales del Caribe. Por ejemplo, a pesar de contar con la presencia de hospederos y
condiciones climéticas en Australia se ha observado que los individuos pueden viajar una
distancia entre 16 y 24 kilémetros en dos afios y medio (Dodd, 1940), mientras que en
Sudafrica la distancia de dispersion ha sido de 3 a 6 kilometros en el mismo periodo
(Pettey, 1948). Durante 15 afios de monitoreo cuidadoso en Sudafrica se pudo observar que
Cactoblastis no logroé alcanzar las grandes poblaciones de hospederos situados a tan solo 40
y 60 km. de distancia (Foxcroft et al., 2007; Zimmermann et al., 2007). En contraste, en
Florida la dispersion de este insecto alcanzo los 50-75 kilometros por afio entre 1989-1999
(Stiling, 2002) y se incrementd a 158 kilometros por afio entre el 2000 y 2003 (Bloem,
2003). Luego de ser introducido en Hawai en 1950, se registrd su presencia de manera
natural en cuatro islas vecinas ubicadas a una distancia de entre 47 y 110 km en menos de
cuatro afios (Simonson et al., 2005). Un fendmeno similar se observd luego de la
introduccion a Puerto Rico en las islas cercanas (Zimmermann & Pérez-Sandi, 2006).

Cactoblastis se reportd primero en la isla de Desecheo (Puerto Rico) y en otras islas



pertenecientes a las Grandes Antillas pero resulta dificil creer que el insecto se haya
dispersado de manera natural a una distancia tan larga, en el transcurso de un afio, hacia las
Pequefias Antillas. Un ejemplo es el hecho de que la vecina isla Mona, que se encuentra
deshabitada, se encuentre libre de Cactoblastis (Zimmermann et al., 2007).

A pesar de la aparente capacidad de dispersion de C. cactorum, los eventos de
invasion a México han sido recientes y en teoria esporadicos. Este hecho sugiere que (1)
existen barreras naturales que han reducido la probabilidad de invasién hacia México, (2) la
capacidad de dispersion natural es suficientemente baja para que sélo las introducciones
promovidas por el hombre sean exitosas, (3) México no ha sufrido eventos recurrentes de
invasion porque no tiene una historia de importacién de productos de origen vegetal o
cactaceas con fines ornamentales provenientes del Caribe que pudieran promover la
dispersion de C. cactorum. En este sentido, determinar los riesgos de invasion para México
implica, entre otras cosas, poner a prueba las hipotesis basadas en diferentes mecanismos y
rutas de invasion.

La primer hipdtesis propone la posible presencia de C. cactorum en México a causa
de la ocurrencia de huracanes que funcionarian como vectores entre las islas del Caribe mas
cercanas a la Peninsula de Yucatan. Sin embargo, datos historicos sobre la trayectoria de
los huracanes indican que rara vez estos atraviesan la isla de Cuba para luego tocar tierra en
Yucatan. El huracan Stan, ocurrido en 2005, sigui0 esta trayectoria y se le atribuye la
presencia de C. cactorum en Isla Mujeres (Quintana Roo) (Zimmermann & Pérez-Sandi,
2006) aunque esto no ha sido confirmado con datos biologicos. Sin embargo, la
informacién obtenida del estudio filogeografico de Simonsen et al. (2008) indica una
conexion genética entre los ejemplares colectados en Isla Mujeres con aquellos de

Republica Dominicana, la Florida y la Costa del Golfo de México (USA), sugiriendo que la



migracion de individuos a la Peninsula de Yucatdn no necesariamente estuvo asociada a
eventos naturales. Por lo tanto, la informacion disponible hasta el momento no permite
descartar esta hipdtesis ya que el muestreo previo no incluyo la isla mas grande del Caribe
(Cuba) que es un puente natural en la migracion hacia Florida y Yucatan.

Con respecto a la segunda hipétesis, existe muy poca informacion sobre la magnitud
del flujo génico que ocurre en la region de origen de C. cactorum en Sudamérica (Marsico
et al., 2010), y en el Caribe, que permita evaluar el papel del hombre en los eventos
recientes de invasion. Las observaciones y registros disponibles sobre la velocidad de
colonizacién sugieren que hay menos restricciones al flujo génico en el continente que
entre las islas del Caribe y el continente. La falta de informacion confiable sefiala la
necesidad de un estudio formal del flujo génico y del potencial de expansién de C.
cactorum en las islas del Caribe. Este tipo de analisis permitiran determinar la probabilidad
de invasion a México desde las islas mas cercanas. Si la capacidad de migracion de C.
cactorum ha limitado su tasa de expansién en el Caribe, se esperaria encontrar un patron de
aislamiento por distancia. Finalmente, dado que México mantiene un flujo comercial
reducido con el Caribe, en particular de productos vegetales que pudieran favorecer el
ingreso de C. cactorum, es importante determinar si su tasa y capacidad de dispersion es
suficientemente alta para alcanzar la peninsula de Yucatan desde las islas cercanas.

La informacion recopilada sobre la biologia e historia de C. cactorum en el Caribe y
Florida indican que el hombre ha jugado un papel primordial en la dispersion del insecto
(Pemberton et al., 1995; Zimmermann et al., 2007; Simonsen et al., 2008). La ocurrencia
del insecto en Florida parece haber sido promovida por el comercio de cactaceas infectadas
desde Puerto Rico, Republica Dominicana y Haiti (Pemberton et al., 1995). En el 2000, a

unos 200 km. de donde se encontraban poblaciones con la palomilla, se reportd la



incautacion de un embarque de plantas infestadas con Cactoblastis enviadas de Miami a
una tienda Wal-Mart cerca de Pensacola, condado Santa Rosa, Florida (Heppner, 2000;
Habeck & Bennett, 2002; Zimmermann et al., 2007). Sin embargo, un estudio
filogeogréafico reveld la presencia de un patron geogréafico en la Peninsula de Florida donde
las poblaciones al este y oeste de la Peninsula corresponden a diferentes haplotipos
(Simonsen et al., 2008). Este patron ha sido interpretado como resultado de eventos
independientes de invasion, aunque el mismo patrén geografico se ha observado para otros
sistemas nativos distribuidos en la misma region (Avise, 2000). Esto sugiere que factores
ambientales, ademas del efecto del hombre, pudieron haber condicionado el patron de
invasion en la Peninsula de Florida durante los ultimos 30 afos.

La evidencia biologica disponible, asi como el escaso comercio de cactaceas que
existe entre México y el Caribe, sugieren que es mas probable que una invasion de C.
cactorum a nuestro pais ocurra por dispersion natural (Zimmermann et al., 2000). Por esta
razon, en el presente proyecto pretendemos complementar la informacion obtenida por
Simonsen et al., 2008 sobre la estructura filogeografica de C. cactorum en la Florida y el
Caribe incrementando el muestreo sobre las islas del Caribe mas cercanas a las costas de
México. Esto nos permitira estimar los niveles de diferenciacion, diversidad genética y

flujo genético en el Caribe, y evaluar el riesgo potencial que enfrenta México.

OBJETIVOS
Los objetivos especificos del proyecto fueron: (1) Describir la estructura filogeografica y la
distribucion de la variacion genética en la region invadida del Caribe, Florida y México
utilizando un marcador mitocondrial (Citocromo Oxidasa 1) y marcadores nucleares

(microsatélites), (2) Determinar las rutas potenciales de invasion en la region.



MATERIAL Y METODO

Colecta de material bioldgico

Durante 2011-2012 se muestrearon 9 poblaciones de C. cactorum en Florida y el Caribe
donde se obtuvieron entre 6 y 30 individuos por poblaciones (Tabla 1). Durante el 2013 se
realizd un muestreo en las costas de la Peninsula de Yucatan en todas las poblaciones de O.
dilleni cubriendo una distancia lineal de 1200 km de costa entre la ciudad de Campeche y
Puerto Morelos (Quintana Roo). Las larvas colectadas fueron conservadas en alcohol al 70
% en viales de 1.5 ml para su preservacion hasta la extraccion de ADN en el laboratorio. El
ADN se extrajo de las patas de las larvas para evitar la contaminacion con material genético
gue no correspondiera a la especie de estudio. Se colectd una larva por cladodio de la planta
hospedera (Opuntia sp.) para evitar que estas fueran hermanas. Se extrajo el ADN de la
totalidad de las muestras colectadas (N = 183 individuos) (Tabla 1) utilizando un kit de
extraccion Qiagen DNEasy® blood & tissue kit (Maryland, USA, cat. 60504) siguiendo las
instrucciones del proveedor para la purificacion del ADN. Se secuenciaron 836 bp del gen
mitocondrial citocromo oxidasa | utilizando el par de primers Jerry-Pat Il (Simon et al.,

1994; Caterino and Sperling 1999; Jerry: 5

'CAACATTTATTTTGATTTTTTGG 3'; Patll:5 TCCATTACATATAATCTGCCATATT

AG 3, y se amplificaron en un termociclador PXE 0.2 (Thermo Electron Corporation,
US). Se generaron secuencias en ambos sentidos y se alinearon usando Mega 5 (Tamura et
al., 2011). EI ADN obtenido inicialmente fue enviado a la empresa Genetic Marker
Services (UK) para la obtencion de una libreria de primers de microsatélites nucleares.
Posteriormente se obtuvieron 29 primers de los cuales a la fecha 14 han resultado

confiables en las pruebas de amplificacion.



Anélisis de datos

Citocromo oxidasa I. Para la muestra de poblaciones obtenidas en el muestreo se
estimaron los siguientes descriptores de la variacion genética para el gen citocromo oxidasa
I utilizando el programa DNAsp (Rozas et al., 2003): numero de sitios segregantes (S),
namero de haplotipos, y diversidad haplotidica (w). Los analisis posteriores se realizaron
juntando la informacion obtenida en el muestreo con aquella obtenida del GenBank para un
total de 142 secuencias (110 se obtuvieron en el muestreo y 132 en el GenBank (Florida,
Puerto Rico, Republica Dominicana, México)). Las secuencias obtenidas de las poblaciones
de la costa del Golfo y del Atlantico para la Peninsula de Florida se juntaron para
representar dos poblaciones en los anélisis, una para cada costa. Cada poblacion abarca una
distancia de aproximadamente 500 km en cada costa (Simonsen et al., 2008; Marsico et al.,
2010). Utilizando el programa TCS 1.21 (Clement et al., 2000) se construy6 una red de
haplotipos. Para probar si los patrones historicos de los huracanes en la region se relacionan
con los patrones geograficos de estructuracion genética se realizé un analisis espacial de
varianza molecular (SAMOVA) con el programa ARLEQUIN 3.5 (Excoffier et al., 2005).
Posteriormente se corrié el mismo analisis por pasos incluyendo la latitud y longitud como
covariables para evaluar si el agrupamiento estaba condicionado por la distancia geogréfica
entre las poblaciones (Dyer, 2009). Los andlisis para el gen citocromo oxidasa se realizaron

con 12 localidades.

Microsatélites nucleares. Para realizar los anélisis se extrajo ADN de 10 poblaciones en el

Caribe y Florida. EI nimero de individuos utilizados en cada poblacion vario de 7 a 30



individuos (Tabla 2). Se estimé por poblacion el numero promedio de alelos, riqueza
alélica, y diversidad genética a partir de las secuencias de 14 microsatélites nucleares. Para

poder caracterizar la estructura genética de la especie se estimaron los estadisticos F_.

(Wright, 1922). El equilibrio de H-W y la diferenciacion entre poblaciones (Fst) se evalué
utilizando el programa GENEPOP. De acuerdo con Weir y Cockerman (1984), la

significancia de los estadisticos F por poblacion se obtuvieron mediante la prueba de chi-
cuadrada (xz) (Li y Horvitz 1953), x=2NF_(k-1) (Workman y Niswander 1970) con (k-

1)(s-1) grados de libertad; donde k es el namero de alelos y s el nimero de subpoblaciones
a analizar. Se realizé un analisis de agrupamiento para las 10 localidades de Cactoblastis
cactorum en la region del Atlantico y Estados Unidos, y 2 poblaciones de la regidn nativa
de C. cactorum. Las poblaciones de Argentina fueron tomadas de la regién de la cual
fueron extraidos los individuos llevados a Australia para realizar el control biologico de
Opuntia. Para el analisis de agrupamiento se utilizé el programa STRUCTURE. Cada
corrida del programa consistié en 10° cadenas de Markov, seguida de 108 iteraciones para
20 réplicas para cada valor de k entre 1y 9.

El flujo génico y el namero de migrantes entre las poblaciones se estimé de manera

indirecta calculando las F__entre pares de poblaciones (Slatkin, 1995). Se calcularon los

migrantes de primera generacion mediante simulaciones computacionales, las cuales
identifican las poblaciones que han funcionado como fuente de migrantes durante el
proceso de invasion (Pascual et al., 2007). Este andlisis permite hacer estimaciones incluso
cuando hay poca diferenciacion entre las poblaciones (p.e. Valores pequefios de Fst). La
probabilidad L; (probabilidad multilocus de asignar un individuo i de las poblaciones

invadidas a una de las poblaciones fuente) fue calculada en el programa GENECLASS 2



(Piry et al., 2004; Ciosi et al., 2008) donde los valores se calculan a partir de las
frecuencias alélicas de las poblaciones. Entre mayor sea el valor de Lj, mayor es la
probabilidad de que los individuos de una poblacién provengan de alguna otra poblacion en
particular. Para identificar las poblaciones fuente se evalGa en conjunto los valores de L;
mas altos y los valores de Fst mas bajos entre pares de poblaciones. A partir de estos
valores se proyectd un mapa de rutas de invasion que sintetiza los resultados de estos

analisis.

Analisis de las rutas de invasion segun el modelo ABC

Para analizar posibles rutas de invasioén de Catoblastis cactorum en las islas del Caribe y
Estados Unidos se utilizo el programa DY1 ABC (Cornuet et al., 2008; Guillemaud et al.,
2010) con el cual se analizaron 3 posibles escenarios (Figura 2). Dada la complejidad de las
simulaciones se utilizaron selectivamente 5 poblaciones muestreadas que representan los
eventos mas importantes de colonizacion en la region invadida para los cuales se cuenta
con fechas precisas de la presencia del insecto en las islas. Las poblaciones que se
seleccionaron se definieron en base a la similitud o diferencia de las localidades tomando
en cuenta los valores de Fst pareadas y los analisis de STRUCTURE. En el analisis se
incluyd una localidad de Argentina. Debido a la diferencia de sélo un afio en la fecha de
registro de la entrada de C. cactorum a la isla de Nevis y Antigua y dado el mayor nimero
de individuos colectados para Antigua y las similitudes mostradas entre estas poblaciones
se utiliz6 a la poblacion de Antigua para los analisis. La introduccion de la palomilla a
Republica Dominicana y Puerto Rico no esta bien definida en la literatura pero se cuenta
con informacion sobre la entrada a la isla de Desecheo que se encuentra localizada entre

ambas islas, por lo que se prefirié usar el material de Republica Dominicana. De las tres



poblaciones de Cuba se eligio la poblacion de Santiago de Cuba ya que solo se tiene
reportes de un avistamiento para la isla de Cuba en una region cercana (Guantanamo).
Tomando en cuenta que los valores de Fst entre las tres localidades de Cuba son pequefios
se decidi6 utilizar Unicamente esta localidad. Para la localidad de Estados Unidos solo se
cuenta con una poblacion con un tamafio de muestra adecuado. EI modelo permite
introducir una poblacién “fantasma” cuando no Se cuenta con informacion genética de
alguna localidad que se considera importante en el modelo; en este caso el paso que tuvo la
especie por Australia es importante en el modelo propuesto.

A partir de estos criterios se propusieron 3 escenarios potenciales para la ruta de invasion
en la regién del Caribe y Florida (Figura 2). (1) El primer escenario examino si el proceso
de invasion fue gradual comenzando en Argentina, pasando a una poblacion fantasma
(Australia) y de ahi a la isla de Antigua, luego a Cuba y posteriormente a Estados Unidos,
(2) El segundo escenario considera una bifurcacién durante el proceso de invasion. En este
caso luego de salir de Argentina y pasar por la poblacién fantasma (Australia), lleg6 a la
isla de Antigua donde sigue dos posibles caminos, uno a través de Santiago de Cuba y otro
directamente hacia Estados Unidos, (3) El tercer escenario, evalud si ocurrié una mezcla de

las poblaciones de Cuba y Antigua, antes de llegar a Estados Unidos.

RESULTADOS
Citocromo oxidasa |
Los resultados confirmaron el namero de haplotipos que se detectaron para la region en
estudios previos. De acuerdo con la notacion de Simonsen et al. (2008) se encontraron los
haplotipos 2, 3y 5, Yy el haplotipos CBN detectado mas recientemente por Marsico et al.

(2010). También se detectd una diferencia similar en el nimero de pares de bases que



distinguen a los haplotipos. La diversidad nucleotidica promedio fue de 0.00177 (rango: O-
0.00277). La diversidad nucleotidica méas elevada se observé en la localidad de Santiago de
Cuba, mientras que la mas baja correspondié a la isla de Nevis, Isla Mujeres (México) y a
la localidad de Palisadores en Jamaica. Los haplotipos 2 y 5 fueron los mas distantes
genéticamente con una diferencia de tres pares de bases.

En la isla de Nevis donde C. cactorum fue inicialmente introducido en el Caribe en
1957 solo se detect6 un haplotipo, mientras que en las poblaciones invadidas mas
recientemente se concentrd la mayor diversidad de haplotipos. En particular, en la
Peninsula de Florida se encontré la mayor diversidad de haplotipos seguida por la isla de
Cuba. En las localidades de Trinidad y Santiago de Cuba se observaron todos los haplotipos
de la regién excepto el haplotipo CBN Unicamente detectado en la costa atlantica de Florida
por Marsico et al. (2010).

Los resultados del analisis espacial de varianza molecular indicaron la existencia de
una estructura filogeografica significativa que coincide con los patrones historicos de las
trayectorias de los huracanes en la region (Figura 3). Los analisis detectaron cuatro grupos
genéticamente diferentes dentro de la region de estudio. Uno de los grupos corresponde a
las poblaciones ubicadas en la costa del Golfo, Isla Mujeres (México), Las Tablas (Rep.
Dominicana) y dos de las poblaciones de Cuba (Pinar del Rio y Santiago de Cuba). Este
grupo se caracterizé por una dominancia del haplotipo 5. Los otros tres grupos se
caracterizan por la presencia de los haplotipos 2 y 3. El grupo formado por las poblaciones
de Antigua, la costa Atlantica de Florida y la localidad de Trinidad en Cuba presentaron
una frecuencia similar de los haplotipos 2 y 3. El grupo formado por las poblaciones de
Palisadores (Jamaica) y Nevis presentaron una clara dominancia del haplotipo 3, mientras

que el cuarto grupo formado por las poblaciones de La Romana (Rep. Dominicana) y



Guanica (Puerto Rico) presentaron una clara dominancia del haplotipo 2. El 62.8 % de la
variacion genética se debi6 al agrupamiento antes descrito, seguido por la variacion dentro
de las poblaciones (34.7 %), y la variacion entre poblaciones dentro de los grupos (2.53 %).
Analisis posteriores indicaron que el agrupamiento detectado no se explica por la distancia
geografica entre las poblaciones (® srticovariates = 0.632) rechazando la hipotesis de
aislamiento por distancia con el marcador mitocondrial. Los muestreos en la costa de la

Peninsula de Yucatan no detectaron la presencia de C. cactorum en el continente.

Microsatélites nucleares

De los 14 microsatélites examinados 10 resultaron en equilibrio de Hardy-Weinberg, por lo
que los anélisis subsecuentes solo incluyeron 10 loci. ElI nimero promedio de alelos por
primer fue de 2.82, encontrandose los valores més bajos en una de las poblaciones de
Florida (Lee) (1.64) y el valor mas alto en La Romana (Rep. Dominicana) (3.50). La mayor
riqueza alélica se detect6 en la isla de Nevis (1.50), y la menor en Palisadores (Jamaica)
(1.25). La diversidad genética mas elevada se registr6 en la isla de Nevis (0.52), y la méas
baja nuevamente en Palisadores (Jamaica) (0.25). El patrdn anterior sugiere que las islas de
Antigua y Nevis donde el insecto arrib6 por primera vez en el Caribe tienen la mayor
diversidad genética, mientras que la isla de Jamaica y las poblaciones colonizadas mas
recientemente presentan niveles mas bajos de diversidad genética (Tabla 2). Los analisis de
diferenciacion genética entre pares de poblaciones revelaron que la menor diferenciacion se
detectd entre las poblaciones de Nevis y Antigua (Fst = 0.042) y la mayor entre las
poblaciones de Jamaica y Florida (Highlands) (Fst = 0.40) (Tabla 3). Los valores de Fst

indican que la poblacion de Florida presentd menor diferenciacion genética con la



poblacion de Republica Dominicana, seguida por la poblacion de Nevis y Antigua
respectivamente. La poblacion de Cuba de la region occidental de la isla (Pinar del Rio)
resultd ser la de mayor diferenciacion para toda la isla con respecto a las poblaciones de
Republica Dominicana, Antigua y Nevis (Tabla 3). La isla de Jamaica fue la més aislada
genéticamente del resto de las islas de la regidn, mientras que la poblacion de Republica
Dominicana fue la que presentdé menor diferenciacion promedio con el resto de las islas de
la region. El analisis de STRUCTURE propone que existen dos grupos principales (Figura
4); las poblaciones de Argentina estan claramente diferenciadas de las poblaciones de la
region invadida en el Caribe y Florida. Entre las poblaciones del Caribe y Florida se
observa que las poblaciones de Rep. Dominica, Florida, Antigua y Nevis presentan menor
probabilidad de pertenencia al grupo del Caribe que los individuos del resto de las islas del

Caribe sugiriendo una posible diferenciacion dentro del Caribe (Figura 4).

Rutas de invasion
Los resultados de los andlisis de diferenciacion poblacional y migracion potencial son
congruentes con el modelo de invasion que resulto ser validado por los datos. De los tres
escenarios que fueron evaluados el que presenta una mayor consistencia (probabilidad
posterior = 0.48, Error tipo | = 0.49, Error tipo Il = 0.26) entre los datos simulados y los
reales es el modelo tres (Figura 2, Tabla 4). Este modelo corresponde al escenario en el cual
la invasion a Ameérica del Norte ocurri6 a través de Puerto Rico e independientemente a
través de la isla de Cuba.

El método de Paetkau et al. (2004) asigna que un individuo migrante de primera
generacion (P<0.05) de Nevis probablemente provino de Antigua. Republica Dominicana

presentd un migrante de Puerto Rico. Las poblaciones de Santiago de Cuba y Trinidad



(Cuba) tienen cada una un individuo asignado de Republica Dominicana. De los dos
individuos colectados en Lee (Florida), uno fue asignado a Pinar del Rio y el otro a Las
Highlands (Florida) (Figura 5). Cuando analizamos el valor mas bajo de Fst y mas alto de
probabilidad L; para establecer la probable poblacion fuente se encontro que la procedencia
de Nevis, Puerto Rico, Jamaica y Santiago de Cuba es de Antigua, y que la de Trinidad y
Las Highlands provienen de Republica Dominicana; mientras que Lee parece tener grandes

similitudes con Trinidad (Cuba) (Tabla 5, Figura 5).

DISCUSION

Los resultados obtenidos indican que los marcadores utilizados en este estudio para la
especie invasora Cactoblastis cactorum muestran variacion genética suficiente para
analizar su estructura genética poblacional e inferir posibles causas de la estructuracion
luego del proceso de invasion en la region del Caribe y Florida. Ante futuros eventos de
invasion, el Instituto de Ecologia de la UNAM cuenta con marcadores bioldgicos
especificos para identificar las poblaciones fuentes de migrantes al territorio mexicano. Los
analisis con ambos marcadores (mitocondrial y nucleares) sugieren que los patrones
espaciales de tormentas tropicales y huracanes han jugado un papel importante en la
dispersion del insecto en la region. La ruta de invasion mas probable al continente a traves
de Florida corresponde con la hipétesis de que el trafico comercial y los eventos naturales
(huracanes) se han combinado moldeando la dispersion en la region invadida provocando al
menos dos eventos independientes de invasion a la peninsula de Florida y la presencia de
haplotipos caracteristicos del Golfo de México y otros de la costa atlantica de la peninsula
de Florida (Johnson and Stiling, 1998). Independientemente del trafico comercial entre

Republica Dominicana y Puerto Rico con Florida, la isla de Cuba resultd ser un corredor



importante durante la dispersion hacia Florida y México. De acuerdo a nuestros resultados
la presencia de C. cactorum en la peninsula de Yucatan (Isla Mujeres) es mas probable que
haya ocurrido por eventos naturales de dispersion que por el trafico comercial o el turismo
con las islas del Caribe. La similitud en la secuencia del gen mitocondrial entre la poblacién
de Pinar del Rio (Cuba) con la de Isla Mujeres (México) apoya la hipotesis de que la
migracion ocurrié desde Cuba por eventos naturales y/o trafico turistico mas que por trafico
comercial/turistico con Puerto Rico como se habia propuesto anteriormente (Simonsen et
al., 2008; Marsico et al., 2010).

En el pasado, se ha registrado el efecto de los huracanes en la biodiversidad, la
dindmica de poblaciones y el funcionamiento de los ecosistemas (Chazdon, 2003), aunque
sus consecuencias sobre la variacion genética de las especies permanecen poco entendidas.
Evidencia reciente ha comenzado a documentar el efecto de los huracanes en la estructura
genética de las especies recopilando informacion sobre la variacion genética antes y
después de un huracan (Fleming and Murray, 2009; Apodaca et al., 2013). Estos estudios
indicaron que en algunos casos los huracanes han reducido fuertemente la variacion
genética mientras que en otros promovieron la dispersion y un incremento en la diversidad
genética. Aunque tedricamente las poblaciones en las islas presentan menor diversidad
genética que aquellas del continente y estarian expuestas con mayor intensidad a los efectos
de la deriva genética, el papel de los huracanes y su relacion con los procesos evolutivos no
se ha explorado en detalle. Nuestros resultados revelaron que los huracanes probablemente
delinearon la estructura genética de la palomilla del nopal durante los ultimos 60 afios
cuando comenzo la invasién en el Caribe. Si los huracanes afectan a las especies nativas

también, estas expresarian patrones similares en la distribucion de la variacion genética a



las especies invasoras. Actualmente, nuestro estudio es el primero en documentar el rol de
los huracanes en la dispersion de una especie invasora.

La evidencia obtenida para la palomilla del nopal refleja los riesgos de introduccion
de especies para el control biologico. En particular para el control de aquellas especies
nativas que se vuelven invasoras por alteraciones humanas, como el caso de algunas
especies de Opuntia en el Caribe. Si los huracanes tienen el potencial de promover la
dispersion de algunas especies en la region intentos futuros de control biologico deberian
considerar este agente natural de dispersion para evitar posibles efectos negativos. Por esta
razon es imprescindible la coordinacion regional de los planes de introduccion de especies
para el control bioldgico en el Caribe (Zimmermann and Pérez-Sandi 2006).

La distribucién de la riqueza alélica indica que las poblaciones invadidas al inicio de
la llegada del insecto al Caribe presentan mayor diversidad genética que aquellas
colonizadas mas recientemente. No todas las poblaciones se encuentran en equilibrio de
Hardy-Weinberg sugiriendo que algun(os) procesos evolutivo estan operando sobre la
distribucion de la variacion genética. La desviacion del equilibrio de Hardy-Weinberg
observada en varias poblaciones sugiere que la deriva génica y/o la seleccion pudieron
haber jugado un papel importante. Sin embargo, las islas donde la invasién se inicid
mantienen mayor diversidad genética a pesar de los posibles efectos de los huracanes a
través de la deriva génica.

El andlisis de aislamiento por distancia indica que la distancia geografica no
alcanza a explicar al menos una parte de la distribucion de la variacion genética en la
region. Este resultado es consistente con los analisis previos y sugiere que otros factores
ejercen mayor influencia en la migracién mediada por distancia geografica entre las islas.

De acuerdo con nuestros analisis el efecto de los huracanes también apoya la ausencia de



un patron de aislamiento por distancia. El analisis de la diferenciacion entre pares de
poblaciones indico que las poblaciones de Antigua y Nevis donde la invasion se inicid
mantienen mayor similitud genética con el resto de las poblaciones independientemente de
su distancia geografica confirmando que el insecto fue introducido en estas islas
inicialmente. Las poblaciones colonizadas mas recientemente como Highlands (Florida) y
Palisadores (Jamaica) presentaron mayor diferenciacion promedio con el resto de las
poblaciones en la region sugiriendo mayor aislamiento en los sitios colonizados mas
recientemente. De acuerdo con el patron filogeografico detectado no se observé que la
diferenciacion genética con microsatélites reflejara la presencia de dos grupos de
poblaciones siguiendo las trayectorias de los huracanes como se observé con el marcador
mitocondrial (COI), aunque el analisis de migrantes de primera generacion apoya el patron
de migracion este-oeste a traves de Cuba. Por otra parte, los niveles de diferenciacion de la
poblacién de Florida (Highlands) con las poblaciones de Puerto Rico (Guanica) y Rep.
Dominicana (La Romana) sugieren que el trafico comercial que fue considerado como el
causante de la entrada del insecto al continente pudo haber tenido un efecto menor que el
que se habia considerado en el pasado. Por el contrario, el patron de diferenciacion sugiere
que la poblacion del continente se encuentra tan aislada del resto de las poblaciones como
otras que en teoria no experimentaron los riesgos del trafico comercial de cactaceas. Estos
resultados apoyan nuestros resultados sobre la importancia de los huracanes y otros factores

ambientales en los patrones de migracion.

Conclusién
Si el trafico comercial de cactaceas entre el Caribe y Estados Unidos no ha sido la Unica via

de dispersion de C. cactorum, las medidas de control y prevencién de invasiones futuras en



la region deberian adecuarse ante el efecto de otros agentes (Zimmermann & Pérez-Sandi,
2006). El paralelismo observado entre los patrones historicos de los vientos, tormentas
tropicales y huracanes con la distribucion de la variacion genética en el insecto sugieren
que el riesgo de invasion tanto a Florida como a Yucatan es permanente. En particular, el
tamafo y diversidad genética de las poblaciones de Cuba la convierten en un reservorio
importante de variacion y una fuente de migrantes potenciales hacia México y Estados
Unidos. EI monitoreo de las costas Mexicanas del Caribe y del Golfo, en los sitios con
presencia de hospederos como las poblaciones de O. dilleni es una medida necesaria para
garantizar la deteccion oportuna del insecto en el futuro. En particular, se recomienda el
monitoreo de aquellas poblaciones que fueran impactadas por tormentas tropicales y
huracanes durante un periodo suficiente para garantizar que el insecto no establecid
poblaciones permanentes. Por otro lado, la escala espacial a la que los huracanes inciden en
la region indica que los planes de control y prevencién de futuros eventos de invasion
deberian realizarse a esta escala mas que a nivel de pais. Dado que los insectos son
ectotermos, y altamente sensibles a los cambios en la temperatura y los patrones de
precipitacion, es razonable suponer que el cambio climético en la region del Caribe afectara
los patrones de dispersién. En particular, si la variacion espacial y temporal en la incidencia
de huracanes se incrementara en la regién, la dispersion del insecto se verd favorecida

incrementando los riesgos de invasion a México y Estados Unidos.
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Tabla 1. Lista de poblaciones invadidas por Cactoblastis cactorum muestreadas en el

Caribe y Florida (Estados Unidos).

Poblacionesinvadidas Pais # Individuos
1.- Antigua Antigua 15
2.- Nevis Nevis 6
3.- Higlands Estados Unidos 15
4.- Palisadores Jamaica 14
5.- Pinar del Rio Cuba 30
6.- Santiago de Cuba Cuba 29
7.- Trinidad Cuba 30
8.- Guanica Puerto Rico 24

9.- La Romana Rep. Dominicana 20




Tabla 2. Promedio de alelos, riqueza alélica, diversidad genética para 14 microsatelites en

10 localidades de Catoblastis cactorum en el Caribe y Florida.

Puerto La
Antigua Nevis Rico Romana Palisadores Santiago Trinidad Pinar Highland Lee Total

N 16 7 25 19 14 29 30 30 15 2
Nuunero de 3286 2929 25 35 2214 3071 3357 2.857 2929 1643 6.143
alelos

Riqueza 1.439 1.505 1327 1.475 1.251 1.415 1.412 1.391 1.428 1333 1488
alélica

Diversidad 0.445 0.524 0.329 0.481 0.254 0.417 0413 0.392 0432  0.393

genética




Tabla 3. Diferenciacidn genética entre pares de poblaciones (Fst) de la palomilla del nopal

Cactoblastis cactorum en la region del Caribe y Florida.

Ayui Yuqueri Antigua  Nevis Puerto La Palisadores Santiage Trinidad Pinar  Highland
Rico Romana
Ayui
Yuqueri 0.139
Antigua 0.167 0.169
Nevis 0.148  0.147 0.043
PuertoRico  0.267  0.298 0.248 0.208
LaRomana 0139  0.160 0.050 0.072 0.158
Palisadores 0415 0.390 0.251 0.287 0.469 0.274
Santiago 0.249  0.249 0.087 0.062 0.250 0.100 0.214
Trinidad 0.193 0.212 0.123 0.090 0.247 0.091 0318 0.100
Pinar 0304 0304 0.224 0.125 0.376 0.233 0.299 0.140 0.181
Highland 0.188  0.225 0.181 0.157 0.288 0.126 0.406 0.202 0.191 0.262
Lee 0.160  0.190 0.111 0.110 0.369 0.049 0417 0.115 0.103 0197 0113




Tabla 4. Valores minimos y maximos de los parametros que se utilizaron en la construccién
del modelo ABC para el andlisis de las posibles rutas de invasion de la palomilla del nopal,

Cactoblastic cactorum a la peninsula de Florida.

Parametros Minimo Maximo Distribucion
N1,N2,N3, N4, N5, Ng 10 3000 Unuforme
Db1, db2, 1 10 Log-Uniforme
db3,db4,db5,dbg

N1b,N2b, N3b,N4b, N5bh, 2 200 Uniforme
Ngb

T1 100 500 Unitorme

T2 52 52 Uniforme

T3 32 37 Umniforme

T4 22 27 Uniforme

T5 40 50 Unitorme

Tg 86 86 Uniforme

r 0.1 0.9




Tabla 5. Resultados del analisis de migrantes de primera generacion para la palomilla del

nopal, Cactoblastis cactorum, en la region del Caribe y Florida. El triangulo inferior de la

tabla corresponde con la direccion esperada de dispersion de acuerdo con los registros de

presencia de la palomilla en las islas y el continente.

Ayui  Yuqueri Antigua Nevis Puerto La Palisadores Santiago Trinidad Pinar Highland Lee
Rico Romana

Ayui 13.062  13.685 15.697 16.285 12.681 22.778 16.833 14.389 16.646 15.005 17.864
Yuqueri 15.689 15.894  16.626 19922 15725  24.007 18.391 16.681 18.878 17.54 21.714
Antigua 12.337 12.766 9.786 14286 9.173 15.012 9913 10.34 10.547 11.622 15.846
Nevis 14.146 13808  11.042 14.685 11.339 16.314 11.397 12.094 12.093 13.18 17.531
Puerto Rico 11.387 13.629  10.006 11.286 7.691 15.899 9.739 9.804 1257 9214 14.994
LaRomana 13.472 14436  10.865 12.723 13.658 18.102 11.518 11.432 13.538 1233 17.022
Palisadores 18.023 17238  10.092 12395 17.135 11475 8.957 10.042 10.071 11.584 14.862
Santiago 14247 13998  8.46 9944  13.052 8.569 12.75 8.124 9201 10.175 14.713
Trinidad 1231 12373 9228 113 12.808 8.434 14.944 8248 9377 9805 12.179
Pinar 1593 14682 10.052 10.758 16.377 10.142 12.77 8851 8.735 11.843 12.458
Highland 1349 13245 10.115 11918 12927 9323 15.392 10.274 9.952 10915 11.82
Lee 13218 14263 10262 12912 16.174 10.051 15.032 9.895 9.314 9.766  9.441




Figura 1. Sitios y fechas de deteccion de la palomilla del nopal, Cactoblastis cactorum en el
Caribe, México y Florida.
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Figura 2. Rutas de invasion hipotéticas examinadas con el modelo ABC. Cada escenario
corresponde con diferentes hipdtesis sobre la trayectoria de la invasion hacia la peninsula
de Florida. El escenario 1 considera que la palomilla llego a Estados Unidos a traves de la
isla de Cuba. El escenario 2 considera que la palomilla llegé a Estados Unidos desde Rep.
Dominicana como se ha propuesto de acuerdo con la evidencia existente sobre el trafico
comercial entre ambas naciones. El escenario 3 propone que la invasion al continente
ocurrio por la dispersion desde Rep. Dominicana y por Cuba simultaneamente.
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Figura 3. Resultados del analisis espacial de varianza molecular (SAMOVA). Los gréaficos
de pastel indican las frecuencias de los haplotipos en cada una de las poblaciones
colectadas. Los colores indican los diferentes haplotipos detectados. Las lineas punteadas
indican los grupos de poblaciones detectados en el analisis. El mapa ubicado a la izquierda
indica el patron espacial histdrico de incidencia de huracanes en la region de acuerdo con
datos del periodo 1871-1986 segln Lugo et al. 2000. Los tonos de gris representan la
probabilidad de incidencia de huracanes en diferentes zonas de la region revelando que
estos se concentran principalmente en dos regiones que acomparian los patrones de vientos
y tormentas tropicales: Golfo de México y Caribe al noreste de la peninsula de Yucatan, y
norte del Caribe y al este de la peninsula de Florida.
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Figura 4. Resultados del analisis realizado con el programa STRUCTURE para identificar
poblaciones genéticamente similares dentro de la muestra de poblaciones utilizada en este
estudio. El color rojo y verde corresponde a los dos grupos de genotipos identificados.
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Figura 5. Direccion e intensidad de migracion entre las diferentes islas del caribe y Florida
de acuerdo con la probabilidad multilocus de asignar un individuo i de las poblaciones
invadidas a una de las poblaciones fuentes expresada como [-10Log(Li)]. El grosor de las
flechas indica el valor de la probabilidad (ver Tabla 5).
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