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Resumen

Entender como, cuando y por qué surge una invasion biologica es importante
para su prevencion y control. En la actualidad las herramientas moleculares y
bioinformaticas permiten determinar como ha sido el proceso de invasion y
cuales son los factores que facilitan su establecimiento. Los marcadores molecu-
lares evaluan la diversidad y estructura genética infiriendo cual podria ser el
origen de los individuos introducidos, estas inferencias se pueden realizar me-
diante pruebas de hipotesis. Por otro lado, con andlisis de conectividad y mo-
delos de nicho se infieren los posibles factores ambientales que limitan o permi-
ten que una especie invasora se expanda a otras zonas. Con base en la integracion
de todas estas herramientas, a continuacion, proponemos qué andlisis realizar
para asi comprender los procesos de invasion.

Introduccion

Las actividades humanas como los viajes, el comercio y la agricultura promue-
ven el movimiento continuo de especies mas alla de los limites de su distribu-
cion original (Williamson y Fitter, 1996). Se ha observado que las modificacio-
nes en los ecosistemas se dan como resultado de la expansion de sitios urbanos
y de zonas de cultivo (Richardson y PySek, 2006). Estas acciones no solo sig-
nifican la facilitacion de la migracion de las especies a larga distancia, también
implica cambios en las cadenas troficas promoviendo el establecimiento de
especies invasoras, las cuales generalmente se encuentran en condiciones am-
bientales optimas, en muchos casos libres de enemigos, lo que favorece su po-
der competitivo (Chen, 2016). Estas especies no nativas pueden mantenerse
sin causar ningan efecto negativo. Sin embargo, si se establecen y expanden sus
poblaciones causando graves dafios ecoldgicos y econdmicos, entonces si se les
considera plagas invasoras (Blackburn et al., 2011). Una forma de inferir indi-
rectamente las fases que componen el proceso de invasion como la introduc-
cion, 1a dispersion, asi como el crecimiento demografico y la expansion a nue-
vas poblaciones es con ayuda de herramientas moleculares.
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Los marcadores moleculares como secuencias, microsatélites y SNP’s permiten
realizar analisis de la variacion genética y asi determinar si diferentes poblaciones
comparten o no variantes (Hamilton, 2009). Es a partir de cuantificar estas similitu-
des o diferencias entre las poblaciones, que se estiman el numero de introducciones,
rutas de dispersion y procesos demograficos (Sakai et al., 2001; Lee, 2002; Allendorf
y Lundquist 2003). La combinacion de estas herramientas y andlisis como modelos
bayesianos (aBc) (Cornuet et al., 2014), de conectividad (Taylor et al., 2006) y mo-
delado de nicho (Peterson 2011) han permitido poner a prueba hipdtesis sobre rutas de
invasion, discernir sobre los factores que promueven la expansion de las especies y,
finalmente, predecir las zonas a las que pueden expandirse las especies invasoras. Por
ello es importante en estas especies: 1) comparar la variacion genética de las pobla-
ciones en el drea de distribucion invadida y el drea nativa; 2) evaluar si las poblacio-
nes se encuentran estructuradas (diferenciadas entre si); 3) conocer los factores
ambientales que pueden estar promoviendo o evitando la diferenciacién entre las
poblaciones de ambas regiones.

Cactoblastis cactorum conocida como “la polilla del nopal” (Berg) (Pyralidae: Phy-
citidae) es originaria de Suramérica, se alimenta de un gran numero de especies de
Opuntia durante sus diferentes estadios larvales introduciéndose en las pencas (Ro-
bertson y Hoffmann, 1989; Zimmermann et al., 2007). Se conoce que en 1920 se
transportaron 2750 larvas desde Entre Rios, Argentina, hasta Australia para controlar
especies invasoras de Opuntia, de ahi se llevaron 112 600 puestas a Sudafrica, poste-
riormente en 1957 a diversas islas del Caribe. En 1980, se detectaron individuos en
Guantanamo (Cuba), y para 1989 se tuvo el primer reporte en los cabos de la Florida
por lo que se asume que la introduccion podria ser resultado de actividades humanas
(Simonsen et al., 2008). En general, la fecha exacta de colonizacion del resto de las
islas del Caribe se desconoce, sin embargo, Habeck y Bennett (1993) asumen que la
introduccion en Cuba y en otras islas del Caribe se produjo de forma natural. Al lle-
gar al Caribe, y en especial a Estados Unidos, la invasion ha sido muy rapida (disper-
sion de 120 km por afio). A partir de entonces, en México se establecié una alerta, ya
que su entrada representaria un desastre dada la cantidad de especies de cacticeas
del género Opuntia que hay en el pais, se reconocen 85 especies 50 de las cuales son
consideradas endémicas, sin contar las pérdidas econémicas que representaria ya que
durante afios se ha utilizado y han comercializado los cladodios y los frutos para el
consumo humano (Soberén et al., 2001).
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En este capitulo describiremos algunos métodos utilizados en el estudio de las
invasiones biologicas. Dado que para el caso de Cactoblastis cactorum se cuenta con
fechas de introduccion y posibles mecanismos de dispersion dentro de su zona intro-
ducida, constituyendo un buen modelo para ejemplificar algunos métodos utilizados
para estudiar las especies biologicas invasoras. Es mediante este conocimiento que
se pueden realizar monitoreos dirigidos a las zonas estimadas con las condiciones
bioticas y abidticas mas probables que una especie introducida se pueda establecer y
causar dafos.

Método
Muestreo

Cactoblastis cactorum es un organismo gremial y una sola hembra puede poner entre
70 y 90 huevos en una misma planta, lo ideal cuando se muestrean especies con estas
caracteristicas es colectar una sola larva por cladodio, de esta forma se evita un error
de muestreo y, por lo tanto, una subestimacion de la variacion genética de las pobla-
ciones. El tejido utilizado para la extraccion de ADN para lepidopteros es el musculo
de las larvas o abdomen de los adultos conservados en alcohol al 96% a -20°C.

Anadlisis de variacion genética

La variacion genética se evaltia con marcadores neutrales como marcadores mitocon-
driales, microsatélites, secuencias de ADN. La primera prueba que se realiza con los
marcadores moleculares son las pruebas de neutralidad y equilibrio de Hardy Wein-
berg. Para el caso de los marcadores mitrocondriales como la Citocromo oxidasa uno
(cor) los parametros de diversidad genética utilizados son; nimero de sitios segre-
gantes (S), numero de haplotipos y diversidad nucleotidica (p) (Rozas et al., 2003).
Una de las desventajas de los marcadores mitocondriales es que la variacion presen-
te no refleja procesos evolutivos recientes, si tomamos en cuenta que los procesos de
invasion son eventos recientes en términos evolutivos, es conveniente utilizar otro
tipo de marcadores que presenten una tasa de variacion alta como los microsatélites.
Con este marcador se pueden obtener otros estimadores de variacion genética como:
el nimero promedio de alelos (NA), heterocigocidad observada (Ho), heterocigocidad



172 CACTOBLASTIS CACTORUM COMO PLAGA

esperada (He), coeficiente de endogamia (F,,) y riqueza alélica (rA) a través de di-
ferentes softwares como Genepop (Rousset 2008) y Msa (Dieringer et al., 2003). La
diferenciacion entre poblaciones es estimada generalmente con F, (Wright, 1922),
este estimador se basa en identificar la heterocigosidad compartidas entre ellas. Se
pueden utilizar otros estimadores como basados en alelos compartidos (D s DPS) o)
alelos particulares (Slatkin 1985; Barton y Slatkin 1986) para cada poblacion evitan-
do de esta forma errores de estimacion cuando las poblaciones tienen un desbalance
en la heterocigosis.

Identificacion de poblaciones fuente

En especies invasoras es importante determinar las poblaciones fuente, para ello
suponemos flujo génico sélo de poblaciones con registros mas antiguos hacia aquellas
mas recientes. La fuente de procedencia mas probable se estima basadonos en: 1)
valores bajos de F, y 2) el promedio individual de las probabilidades de asignacion
de cada individuo de una poblacion i al resto de las poblaciones (Li) (Pascual et al.,
2007). La probabilidad Li se calcula en Geneclass 2 (Piry et al., 2004). Con este ani-
lisis se obtiene la probabilidad de asignaciéon de cada individuo a una poblacion, que
puede ser diferente a aquella en la que fue colectado. Se evalta la probabilidad de per-
tenencia de los individuos a las diferentes poblaciones colectadas, incluyendo la po-
blacion en donde fue tomada la muestra; si el andlisis le asigna una probabilidad es-
tadisticamente mayor de pertenecer a otra poblaciéon asume que se trata de un
migrante de primera generacion. Una vez que se tienen los valores de probabilidad
de cada individuo, se suman todas las probabilidades para estimar entre qué par de
poblaciones existe mayor probabilidad de intercambio de individuos.

Otra manera indirecta de estimar el nimero de poblaciones y su origen es median-
te analisis de agrupacion con programas computacionales como STRUCTURE (Pritchard
et al., 2000), BaPs (Corander et al., 2003) o GENELAND (Guillot et al., 2005). Estos
programas permiten evaluar si hay estructura poblacional, mediante la asignacion de
individuos de acuerdo con las frecuencias alélicas que permiten inferir a qué poblacion
nativa se asemejan mas los individuos de las poblaciones invadidas.
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Aislamiento por resistencia y conectividad

La evaluacion de como el ambiente afecta al flujo genético se realiza a través de la
correlacion entre la variacion genética y el ambiente, esto mediante un analisis de
aislamiento por resistencia (McRae y Beier 2007; McRae et al., 2008). Dicho analisis
permite evaluar si existe algan factor (bidtico y abi6tico) en la zona invadida que
promueva la expansion de las poblaciones (en el Caribe los huracanes, por ejemplo).
En este tipo de andlisis se requiere una matriz de resistencia ambiental, primero se
generan las superficies de resistencia en donde se asigna un valor de costo (valor de
friccion) a las caracteristicas del paisaje que se determinen que afectan o facilitan la
conectividad de la especie de estudio. El valor de friccidon se puede asignar de mane-
ra categorica de acuerdo con el conocimiento que se tenga de la especie o bien se
puede obtener a partir de un modelo de nicho ecoldgico en el cual se estime donde
se puede establecer una especie, dado un conjunto de caracteristicas bioticas y fisicas
(corrientes de viento, huracanes, temperatura, precipitacion, montafnas, caminos,
tipo de habitat o topografia, entre otras). Por lo tanto, en aquellas dreas donde no se
retunen dichas caracteristicas que conforman el nicho ecolégico podrian estar fun-
cionando como barrera al flujo genético. Los modelos de nicho permiten estudiar la
distribucion geografica de las especies, ademas, se puede identificar aquellos factores
ambientales que limitan o permiten invadir nuevos espacios a las poblaciones de las
especies (Peterson et al., 2011; Cuervo et al., 2017). Los modelos de nicho ecoldgico
se generan a partir de capas raster de las variables climéiticas, éstas estdn disponibles
en la base de WorldClim (Hijmans et al., 2005), o en informacién ambiental dispo-
nible en otras fuentes, donde se pueden obtener otras variables mas especificas para
cada 4rea de interés como cartas de climas o tipos de suelos. En el caso de C. cactorum
se utilizé informacion s6lo para Argentina que puede ser consultada en www.geoin-
ta.gov.ar/visor/. Las variables ambientales que se utilizan en los modelos de nicho
se seleccionan a partir de un analisis de pca (Hirzel et al., 2002) ya que generalmen-
te éstas suelen estar correlacionadas, en general se recomienda utilizar no mas de
diez o mas variables que puntos de ocurrencias (Soberén, 2014). La combinacion de las
variables seleccionadas serd aquellas que expliquen mejor el espacio ambiental de
la posible presencia de C. cactorum. Ademas, para poder generar los modelos predic-
tivos de nicho ecoldgico se requiere de datos de ocurrencia (coordenadas; longitud-
latitud), en trabajos filogeograficos asi como de genética del paisaje se recomiendan
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utilizar las coordenadas de los individuos que obtuvieron datos genéticos, sin embar-
go, si se quieren generar modelos sin tener datos especificos se pueden emplear
fuentes de datos como: GBIF, CONABIO, UNIBIO, etcétera.

Cactoblastis cactorum es un insecto herbivoro, por lo tanto, tomar en cuenta al
hospedero es importante. Entonces lo que se realiza es un modelo de nicho ecoldgico
de Opuntia ficus-indica y el modelo resultante es incluido como una variable mas
para el modelo de nicho ecolégico de C. cactorum. Cabe recordar que al realizar los
analisis de nicho es importante utilizar puntos de toda la distribucién conocida de la
especie, ya que pueden existir pequefias variaciones que subestimen nuestro mode-
lo. Los modelos de nicho, generalmente, se generan con el programa MaxEnt (version
3.3.3; Elith et al., 2011; Phillips y Dudik, 2008).

Para Argentina, el archivo obtenido del modelo de nicho ecologico de C. cactorum
se utiliz6 como base para construir la matriz de barreras ambientales (la resistencia)
en Circuitscape (Version 3.5; McRae y Shah, 2009). Para el Caribe se construyo la
matriz de resistencias entre pares de poblaciones usando los datos historicos de
huracanes (Landsea, 1993; Landsea et al., 1996; Lugo et al., 2000). Una vez que se
obtienen las matrices de resistencia al ambiente, de distancia genética (FST/1-FST)
y euclidianas (distancia geografica lineal entre dos puntos (Log B) se evalda si exis-
te una relacion entre las barreras ambientales y la distancia genética, y entre la
distancia genética y la distancia euclidiana. Los andlisis que nos permite evaluar
esta relacion son: la prueba de Mantel (Mantel, 1967) y el correlograma de Mantel
(Legendre y Legendre, 1998), en el paquete Vegan (Oksanen, 2009) y mpmcorre-
logram en R.

Analisis ABC

Si en esta secuencia de analisis encontramos, diferencias en variacion, estructura
poblacional debido a algun factor ambiental, entonces se pueden poner a prueba hi-
potesis sobre las posibles rutas de invasion que ha tenido nuestra especie. El método
de Anilisis Bayesiano Computacional (ABC) permite, mediante datos moleculares,
inferir escenarios complejos que consideren la historia de la invasion, acumulando
evidencia demografica y genética (cuellos de botella, multiples introducciones o
eventos de mezcla). Se puede evaluar si el viento ha propiciado la expansion (Lander
et al.,2015), o si una poblacion ha funcionado como puente para la fundacion de otras
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poblaciones (Lombaert et al., 2010). Una gran ventaja en el uso de esta herramienta
es que es posible incluir en el anilisis poblaciones “fantasma”. Es decir, poblaciones
que son importantes en la construccion de la hipotesis y de las cuales no contamos
con individuos colectados. Para analizar posibles rutas de invasion de C. cactorum en
las islas del Caribe y Estados Unidos se podria evaluar si el principal factor de expan-
sion ha sido la intervencion humana (Simonsen et al., 2008) o los huracanes (Andra-
ca-Gomez et al., 2016) este analisis de hipotesis puede realizarse en el programa
pIYABC 1.0 (Cournet et al., 2008). Este programa genera datos basado en diferentes
hipotesis propuestas y evaltia cudl es el escenario mas probable en funcién de la va-
riacion que comparten las poblaciones, la fecha de registro y el tiempo generacional
de la especie (Estoup y Guillemaud 2010).

Posibles zonas de expansion basadas en transferencia de distribuciones potenciales

Uno de los usos del modelado de nicho es poder establecer las zonas posibles de
distribucion hacia donde las especies invasoras puedan expandirse. Para ello, una
vez que se estimo la distribucion potencial, se extrapola esa distribucién a las zonas
que podrian ser ocupadas por la especie por medio de una transferencia (Escobar
et al., 2016; Qiao et al., 2017). Si la estructura genética de las poblaciones nativas
estd afectada por el ambiente, es decir, hay distintas combinaciones de condiciones
optimas, esto se debe considerar para generar diferentes modelos de transferencia.
Una forma de ver qué tan predictivo es este modelo es sobreponiendo los datos de
los registros en la zona invadida. Por ejemplo, en C. cactorum cuando se cotejaron los
puntos de incidencia en la zona invadida con el modelaje de nicho, considerando
las condiciones de toda la distribucion nativa (Argentina) no existio una concordan-
cia (Brooks et al., 2012). Sin embargo, en el modelo generado por Soberon et al.
(2001) utilizando sdlo las caracteristicas ambientales Entre Rios, Argentina, de don-
de fueron tomadas las larvas utilizadas para control biol6gico para Australia, Suda-
frica y el Caribe, parece coincidir mas con los puntos registrados, por lo tanto, es
importante realizar diferentes transferencias cuando se tienen distintas combina-
ciones de caracteristicas ambientales.
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Conclusion

La combinacion de andlisis de rutas de expansion con modelado de nicho nos ayuda
aampliar el conocimiento de los factores que promueven y facilitan el establecimien-
to y expansion de las especies invasoras como consecuencia nos da mas elementos
para proponer de monitoreo y manejo de las es especies plaga invasoras.
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