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ABSTRACT 

 

In species with a distribution over a wide environmental gradient it’s common to find 

genotypic or phenotypic variation within its populations, furthermore a growing number 

of studies show that interactions with other species, be it mutualistic or antagonistic, 

favor this variation. In the present work the morphometric (30 characters) and genetic 

(mtDNA) variation were examined in Digonogastra sp. and Bassus sp. (Hymenoptera: 

Braconidae), parasitoid wasps of Tegeticula spp. moths, which pollinate species of the 

genus Yucca. 54 sequences of subunit I of Cytochrome Oxidase were analyzed. In the 8 

sequences of 610bp analyzed for Bassus sp. no genetic differences were found. The 46 

individuals of Digonogastra were divided in 9 haplotypes. No genetic structure of the 

parasitoids was found related to the geographical distribution of the species they attack. 

Individuals of Digonogastra sp. presented morphological characteristics that vary with 

sex and species of host, those that attack T. mojavella (north of the Peninsula) being 

larger than those that attack T. baja (center and south of the Peninsula). Digonogastra 

sp. has a generalist habit may cause the lack of genetic differentiation between its 

populations. Nonetheless, the size of the wasps may depend on the size of Tegeticula 

spp. larvae at the moment of oviposition, thus causing the differences observed in the 

parasitoid. 

 

Keywords: Parasitoid, host, morphologic variation, genetic structure. 
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INTRODUCCIÓN 

La variación genética y fenotípica es un fenómeno común en las poblaciones. La 

variabilidad se refiere a las diferencias en el material genético y fenotípico de los 

individuos dentro y entre poblaciones (Futuyma, 2006). La presencia de dicha variación 

es importante porque puede determinar la capacidad de los organismos para responder a 

los retos impuestos por el ambiente y su capacidad de adaptarse a la heterogeneidad 

ambiental, particularmente a factores estresantes que influyen sobre la supervivencia de 

los organismos (Frankham, 1995; Frankham et al., 2002). La mayoría de las especies 

están conformadas por muchas subpoblaciones que poseen diferente constitución 

genética y diferencias fenotípicas (Hedrick, 2005). Entre otros factores, la intensidad de 

las diferencia entre las poblaciones puede variar de forma gradual o de forma abrupta, 

dependiendo del gradiente ambiental en los que ocurren las poblaciones (Conner & 

Hartl, 2004). Si bien la variación en las subpoblaciones parece una regla inquebrantable 

en la naturaleza de las especies, es importante entender describir su distribución espacial 

y temporal y explicar los factores que pueden determinar dicha variación.  

 

Factores que determinan la distribución de la diversidad genética y la variación 

fenotípica 

La distribución de la variación genética es determinada por diferentes factores 

que homogeneizan su distribución entre poblaciones como el flujo genético y las fuerzas 

que favorecen la diferenciación como, la selección natural local, la deriva génica y su 

nivel de endogamia (Whitlock & McCauley, 1999; Schluter, 2007). Igualmente, la 
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variación fenotípica es determinada por genes que controlan los caracteres fenotípicos y 

del efecto del ambiente sobre la expresión de dichos genes (Schlichting & Piggliucci, 

1998). Por ejemplo, si el ambiente en el que ocurren dos o más poblaciones de una 

especie es heterogéneo, se espera encontrar diferencias genotípicas y fenotípicas 

(Brandon, 1992). De esta forma, los factores que explican la distribución de la variación 

genética serán igualmente relevantes para entender la distribución de la variación 

fenotípica entre las poblaciones. 

Con base en estos factores, el balance entre el flujo genético y la selección 

natural determinará el grado de diferenciación entre poblaciones. Por ejemplo, cuando la 

tasa de flujo genético es mayor que la intensidad de selección natural a nivel local, un 

alto intercambio genético homogeneizará la variación genética y fenotípica entre 

poblaciones. En contraste, si la tasa de flujo genético es baja y la selección favorece a los 

genotipos/fenotipos locales, se promoverá la diferenciación poblacional (Hedrick, 2005). 

Así la distribución de la variación genética y fenotípica podrá ser entendida por la 

efectividad del flujo genético y la variación en el patrón de selección que experimenten 

las poblaciones en sus diferentes ambientes. 

 

El papel de las interacciones bióticas en la distribución de la diversidad genética y 

la variación fenotípica 

El ambiente biótico es uno de los factores más importantes en la distribución de 

la diversidad genética y la variación fenotípica. El ambiente biótico está determinado por 

las interacciones intra- e inter-específicas (Del Val & Boege, 2012) y es común que 
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cuando organismos de diferentes especies interactúan, ya sea en una relación antagónica 

o mutualista, ajusten sus fenotipos, de comportamiento o morfológicos, de manera 

recíproca en respuesta a la interacción (i.e., coevolución: Agrawal, 2001; Carmona et al., 

2015). Sin embargo, las interacciones bióticas varían a través del espacio geográfico y 

del tiempo, resultando en diferencias notables en la constitución genética y fenotípica 

entre poblaciones (Carmona et al., 2015). Bajo este escenario variación geográfica, se 

propone que si la interacción entre dos especies difiere entre subpoblaciones, la 

diversidad genética puede ser estructurada de acuerdo al patrón que muestra la 

interacción (Thompson, 2005), propiciando la diferenciación entre las subpoblaciones. 

Sin embargo, una alternativa es que la interacción no limite las fuerzas que determinan la 

estructuración de la variación genética y fenotípica (i.e., flujo genético y adaptación 

local) y que el genotipo y fenotipo sea más bien homogéneo a lo largo de la distribución 

de al menos una de las especies implicadas en la interacción. 

Particularmente, los parasitoides son organismos que presentan una relación 

antagonista con su hospedero, depositando su larva dentro o sobre este y eventualmente 

lo matan (Godfray, 1994). Los hospederos tienden a evolucionar para resistir el 

parasitismo y los parasitoides para ser más efectivos en su ataque (van Nouhuys et al., 

2012). La interacción entre un parasitoide y su hospedero tiene el potencial de crear 

patrones de variación genética y fenotípica en las poblaciones de parasitoides dado que 

se seleccionan aquellas variaciones relacionadas con una capacidad de parasitismo 

incrementada, o de defensa en los hospederos (Althoff & Thompson, 2001; Kankare et 

al., 2005).  
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Este tipo de estructura genética llega a observarse como patrones recíprocos de 

variación genética y/o fenotípica entre parasitoide y hospedero (Thompson, 2005). En 

relación al efecto de la interacción hospedero-parasitoide sobre la diversidad genética, 

Kankare et al., (2005) encontraron que la variación genética del parasitoide Cotesia 

melitaearum (Hymenoptera: Braconidae) se estructura notablemente en dos grupos 

dependiendo de la especie de hospedero que ataca. Este estudio demuestra que el 

hospedero puede tener una alta influencia sobre los patrones de variación genética de los 

huéspedes que las emplean. Sin embargo, este patrón no es general para todas las 

interacciones planta-parasioide; Althoff (2008) no detecto diferencias en un estudio 

similar. A nivel fenotípico, Althoff y Thompson (2001) encontraron variación fenotípica 

en el parasitoide Agathis sp., relacionado a las diferencias en el tamaño de la capsula de 

semillas entre las especies de plantas hospederas, Heuchera cylindrica y H. 

grossulariifolia, apoyando la idea de la influencia del hospedero sobre la variación 

fenotípica del parasitoide.  En conjunto, estos estudios apoyan parcialmente la idea de 

que el ambiente biótico puede determinar explicar la diversidad genética y fenotípica de 

las especies, remarcando la necesidad de más estudios que permitan entender la 

relevancia de la interacción en la distribución espacio-temporal genética y fenotípica de 

las especies. 

 

Interacción Yucca – Tegeticula - Parasitoide 

La interacción Yucca – Tegeticula es un ejemplo clásico de coevolución entre 

planta y polinizador (Pellmyr, 2003), y esta interacción está acompañada del 
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parasiotidismo sobre la polilla (Althoff, 2008). En esta interacción, cuando la hembra 

visita las flores para depositar el polen sobre el estigma, coloca sus huevos en la base 

interna del ovario y las larvas de la polilla eclosionan  consumen tejido de fruto y semilla 

durante el desarrollo  del fruto (Engelmann, 1872). Durante la fructificación, las hembras 

del parasitoide visitan los frutos y lo perforan con su largo ovopositor, paralizan a una 

larva de la polilla permanentemente y depositan un huevo sobre ella. La larva de la 

avispa se alimenta del hospedero y pupa dentro del fruto hasta completar su desarrollo y 

salir de él como adulto (Crabb & Pellmyr, 2006; Althoff, 2008). De esta manera, se ha 

visto que la presencia del parasitoide ayuda indirectamente a la planta al eliminar una 

proporción de larvas de Tegeticula de los frutos de Yucca, evitando así la perdida de 

semillas (Crabb & Pellmyr, 2006).  

En la Península de Baja California se distribuyen tres especies de Yucca; Yucca 

schidigera, Yucca valida y Yucca capensis (Turner et al., 1995; Lenz, 1998). La primera 

es polinizada por Tegeticula mojavella, mientras que las últimas tienen el mismo 

polinizador, Tegeticula baja. Respecto al parasitoide, no hay registro de avispas 

parasitoides asociadas a las poblaciones de Tegeticula spp. Por ello, en el presente 

trabajo se mencionan los géneros de las avispas relacionadas a esta interacción y se pone 

énfasis en evaluar la variación genética y morfológica de las poblaciones de los 

parasitoides y cómo esa variación se distribuye en relación con la interacción Yucca – 

Tegeticula en la Península de Baja California. 
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ANTECEDENTES 

Fuentes de variación biológica 

La variación biológica hace referencia a las diferencias en las características 

heredables de los organismos y constituye la base sobre la cual actúa la evolución 

(Darwin, 1859; Gould, 2002; Mayr, 2002). Por su parte, la variabilidad genética se 

refiere a las diferencias en el material genético que hay en una agrupación de individuos 

que pertenecen a una o varias especies (Gould, 2002; Rieger et al., 2012). La expresión 

de la variación fenotípica de una especie depende en gran medida de la variación 

genética. Sin embargo, el fenotipo de los organismos es también resultado de la 

interacción entre el componente genético y el medio ambiente (Zegers, 2004; Campbell, 

2007). 

En las especies distribuidas a lo largo de un amplio gradiente ambiental se puede 

observar variación fenotípica intra-específica como resultado de variabilidad genética o 

plasticidad fenotípica (Zegers, 2004). Por ejemplo, el fenotipo de los insectos es 

propenso a variar ante diferentes factores ambientales (Resh & Cardé, 2009; Moczek, 

2010). Diferencias en la temperatura, la disponibilidad de recursos y la calidad y 

cantidad de alimento, pueden fomentar la aparición de variación fenotípica en los 

organismos de una misma especie a lo largo de su distribución (Gouws, 2007; Resh & 

Cardé, 2009). Por otra parte, estudios con insectos han mostrado patrones de variación 

genética relacionados a la capacidad de movimiento de los organismos y a las 

adaptaciones locales de sus poblaciones (Jaenike & Holt, 1991; Loxdale & Lushai, 1999; 

Finn et al., 2006; Mock et al., 2007). 
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Las interacciones ecológicas como la polinización y herbivoria, han generado una 

gran diversidad de insectos (Godfray et al. 1994).  Del mismo modo, la gran cantidad de 

insectos herbívoros y polinizadores ha fomentado la aparición de un gran número de 

insectos parasitoides que los usan como hospederos (Godfray et al. 1994). A nivel 

micro-evolutivo, estudios con parasitoides han demostrado que la variación genética y/o 

fenotípica dentro de una especie puede estar estructurada en relación al uso de diferentes 

hospederos y en un mayor grado conducir el proceso de especiación (Jager & Menken, 

1994; Althoff & Thompson, 2001; Kankare et al. 2005). En contraste, en otras 

investigaciones la variación asociada al hospedero no se encuentra (Althoff & 

Thompson, 2001; Althoff, 2008; Cronin & Abrahamson, 2001).  

El grado de especificidad de los parasitoides también puede influir sobre la 

variación genética y morfológica dentro y entre sus poblaciones (Figura 1). Si los 

parasitoides se restringen  a una especie de hospedero o por el contrario, a un grupo de 

especies relacionadas dentro de un hábitat determinado (Godfray et al. 1994). Por 

ejemplo, la avispa parasitoide de amplia distribución geográfica Cotesia melitaearum la 

cual ataca a dos especies diferentes de mariposas (Melitaea cinxia y Euphydryas 

aurinia) se estructura genéticamente en dos grupos asociados al hospedero (Kankare et 

al. 2005). 

 



8 
 

 
 

 

 

En general, es común encontrar un patrón de estructura en la variación genética o 

morfológica en especies cuya distribución se presenta en un amplio gradiente ambiental 

(Zegers, 2004; Mock et al., 2007; Nicola et al., 2014), sobre todo en los insectos donde 

la plasticidad fenotípica responde a los factores ambientales (Resh & Cardé, 2009). Sin 

embargo, cuando una especie depende de un hospedero, la distribución y estructura 

genética y/o fenotípica de sus poblaciones estarán más o menos relacionadas a la 

distribución del hospedero dependiendo de lo estrecho de la relación (Kankare et al., 

2005; Weiblen & Bush, G. L. 2002; Krasnov et al., 2004). 

 

Biología de los parasitoides 

Los parasitoides llaman la atención por su peculiar historia de vida. En la etapa 

larval, estos organismos se alimentan del cuerpo de otros artrópodos para completar su 
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desarrollo. A diferencia de los parásitos que dañan a su hospedero, pero rara vez lo 

matan, los parasitoides lo hacen como consecuencia de su alimentación (Figura 2). Se 

podría decir que son el punto intermedio entre depredador y parasito (Godfray, 1994). El 

parasitoidismo ha evolucionado de forma independiente en diferentes linajes de insectos 

como Coleóptera y Díptera, y son los Himenópteros (por ejemplo, avispas, abejas y 

hormigas) quienes poseen un mayor número de especies en relación a otros, sobre todo 

las avispas (Godfray, 1994). 

 

 

 

Las avispas parasitoides se clasifican en dos categorías, koinobiontes e 

idiobiontes, estas categorías se relacionan a la estrategia de desarrollo de los individuos 

(Figura 3). Los koinobiontes, después de la ovoposición permiten que su hospedero siga 

alimentándose, este comportamiento permite que el hospedero siga su desarrollo. Por 

ejemplo, la avispa del genero Rhysipolis (Hymenoptera: Braconidae) deposita sus 

huevecillos en una membrana intersegmental de la oruga hospedera, y este puede 

eclosionar mientras la oruga aún se alimenta, la larva de Rhysipolis se mantiene sujeta 
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hasta que el hospedero busca un sitio para construir su crisálida, momento en el que la 

larva comienza a alimentarse activamente (Quicke, 2015). En contraste, las avispas 

idiobiontes al ovopositar paralizan definitivamente al hospedero, por lo que el alimento 

de estos últimos se limita al recurso al momento de la ovoposición (Quicke, 2015).  Por 

ejemplo, Atanycolus cappaerti (Hymenoptera: Braconinae) es una avispa idiobionte que 

deposita sus huevos sobre la larva de un escarabajo que se encuentra dentro de árboles. 

Posee un ovopositor largo para llegar a su hospedero e inyectar el veneno, después 

deposita un huevecillo sobre este. Posteriormente la larva de la avispa comienza a 

alimentarse del hospedero (Quicke, 2015). 

Varios estudios han documentado que las avispas parasitoides paralizan a la larva 

hospedera del género Tegeticula definitivamente y depositan un solo huevecillo sobre su 

ella para que su progenie se aliemente (Crabb & Pellmyr, 2006). De acuerdo con este 

comportamiento, los parasitoides de Tegeticula spp. son considerados como idiobiontes.  

Además, los idiobiontes son mayormente ectoparasíticos y tienden a ser generalistas, se 

relacionan a hospederos que se encuentran protegidos por tejidos vegetales, como tallos, 

cortezas o frutos y por ello, las hembras suelen desarrollar ovopositores largos y 

flexibles que les permitan llegar hasta su hospedero (Resh & Cardé, 2009; Quicke, 

2015). 
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Registro histórico de los parasitoides de la polilla de la Yucca. 

Desde la década de los años 80’s ya se había hecho registro de parasitoides de 

larvas de los géneros Prodoxus, Tegeticula y Parategeticula, polillas polinizadoras del 

género Yucca. Force y Thompson (1984) reportaron tres familias de parasitoides, 

Braconidae (dos especies), Eupelmidae (tres especies) y Eurytomidae (cuatro especies), 

todas ellas avispas del orden Himenóptera. Cabe mencionar que solo dos especies 

Heterospilus koebelei y Eudecatoma flamminneiventris están descritas, todas las demás 

son mencionadas como nuevas especies y aún no existe descripción para ellas. Para las 

polillas del género Tegeticula se reportaron dos géneros; Eurytoma (Eurytomidae) con 

dos posibles nuevas especies e Iphiaulax (Braconidae) también como una posible nueva 

especie (Force & Thompson 1984). Posteriormente las especies nearticas del genero 

Iphiaulax fueron reasignadas al género Digonogastra (Quicke, 1998). El género 

Digonogastra ha sido registrado atacando a las larvas de Tegeticula en Y. bevifolia, Y. 

schottii, Y. treculeana y en poblaciones norteñas de Y. schidigera (Force y Thompson, 
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1984; Crabb & Pellmyr, 2006).  Aunque estos registros son para Estados Unidos, la 

distribución de Y. schidigera se extiende hasta Baja California y se esperaba la presencia 

del parasitoide también en la Península. 

 

 

Especies de Yucca y Tegeticula en la Península de Baja California 

Los parasitoides del género Tegeticula en la península de Baja California, 

interactúan con polillas que polinizan a tres especies de planta anfitrión. Y. schidigera se 

distribuye en el norte de la península en pendientes rocosas y suelos arenosos. Ésta 

especie está presente desde el desierto de Sonora y se extiende en Baja California por la 

base oeste de la Sierra Juárez, hasta la latitud 30°N (Turner et al., 1995). Para Y. 

schidigera se reporta a Tegeticula mojavella y T. californica como sus polinizadores 

(Pellymer et al 2008). Sin embargo, para las localidades de colecta solo se registró T. 

mojavella. 

La especie endémica Yucca valida se encuentra en suelos de textura fina y 

pendientes suaves. Su distribución inicia en el límite sur de la distribución de Y. 

schidigera en la latitud 30°N y se extiende hasta la latitud 24°N y es polinizada por 

Tegeticula baja (Pellmyr et al., 2008).  La distribución de Y. valida era considerada hasta 

el sur de la península (Turner et al., 1995), pero posteriormente se descubrió que las 

poblaciones más sureñas en la región del Cabo constituían un nuevo grupo taxonómico 

que se denominó Yucca capensis (Lenz, 1998). La especie Y. capensis es entonces 
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endémica para Baja California Sur, formando parte de la selva baja caducifolia (de la 

Luz et al., 2012) y también es polinizada por T. baja (Pellmyr et al., 2008). 
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HIPOTESIS 

 

Ya que en la Península de Baja California las avispas parasitoides interactúan con dos 

especies de polillas polinizadoras (Tegeticula sp.) en una distribución discontinua y con 

variación en sus ambientes, se plantean dos hipótesis: 

 

Hipotesis 1. 

 Cada una de las especies de polilla polinizadora (Tegeticula spp.) es atacada por 

diferente especie de avispa parasitoide.  

 

Hipotesis 2. 

Las especies de polillas polinizadoras (Tegeticula spp.) son atacadas por la 

misma especie de avispa parasitoide, la cual, presentará estructura genética y variación 

fenotípica. 
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OBJETIVOS 

 

Objetivo general: 

• Examinar la variación genética y morfológica de los parasitoides de las polillas 

polinizadoras de las tres especies de Yucca (Asparragaceae) de la Península de Baja 

California. 

 

Objetivos específicos: 

• Determinar los género de avispas parasitoides asociados a la interacción Yucca - 

Tegeticula en la Península de Baja California. 

• Comparar la variación morfológica entre parasitoides de diferentes polillas. 

• Determinar la estructura y variación genética entre parasitoides que atacan 

diferente polilla. 
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MATERIALES Y MÉTODOS 

 

Recolecta 

Las avispas parasitoides provienen de recolectas de frutos de las tres especies de 

Yucca que se distribuyen a lo largo de la Península de Baja California, las cuales se 

realizaron entre los años 2013 y 2015. Los especímenes se obtuvieron de dos maneras; al 

guardar los frutos dentro de una malla de red durante determinado tiempo a la espera de 

su salida y mediante la disección de los frutos. Los individuos fueron conservados en 

alcohol al 70% a -80 °C en las instalaciones del laboratorio de Genética de la 

Conservación en CICESE.  

Se obtuvieron un total de 54 individuos adultos de 15 localidades diferentes; 

nueve localidades para la distribución de Y. schidigera, cinco para Y. valida y una para 

Y. capensis (Tabla 1). De los 54 individuos, seis de ellos no tienen un lugar de recolecta 

concreto, de los cuales tres son del stock de frutos de Y. valida y fueron etiquetados con 

el nombre Oct2013 por su fecha de colecta y los otros tres corresponden a los únicos 

individuos provenientes de las localidades de Y. capensis, recolectados en los 

alrededores de la sierra de la Laguna, por lo que se agruparon y etiquetaron como 

localidad 15. 
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Identificación taxonómica 

La observación de todos los individuos se realizó por medio de un microscopio 

estereoscópico Nikon SMZ745-T implementado con una cámara fotográfica digital 

Lumenera’s INFINITY1. Las imágenes se tomaron con en el software del mismo 

Lumenera’s INFINITY ANALYZE y se realizaron a 10X, 20X y 50X. Con base en la 

clave dicotómica de géneros de avispas para el estado de Guanajuato (Sánchez et al., 

1998), se realizaron observaciones iniciales que permitieron crear una base de datos 

cualitativa con los siguientes rasgos; presencia o ausencia de la carina occipital, carinas 

longitudinales en el primer terguito, vena 1-SR+M, posición de los espiráculos, color de 

las patas posteriores y para el caso de las hembras la presencia o ausencia de 

aserraciones en la punta del ovopositor. Estos caracteres permitieron separar a los 

individuos en dos grupos que posteriormente fueron identificados como géneros 

diferentes; Digonogastra Viereck (1912) con 46 individuos y Bassus Fabricius (1804) 

con 8 (Ver resultados). 

 

Análisis de variación morfométrica 

Medición 

Las partes anatómicas escogidas para la medición corresponden a las importantes 

para la identificación de los géneros de la familia Braconidae y la descripción de las 

especies (Sánchez et al., 1998; Viereck, 1912; Fabricius, 1804). Se escogieron 26 

medidas para ser analizadas, en el caso de las hembras fue un total de 30 al incluir 4 

relacionadas al ovopositor (Tabla II). Para la región cefálica se midió el ancho y largo 
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del escapo, ancho y largo de los flagelómeros primero, medio y penúltimo. Cabe 

mencionar que el clípio fue indispensable para la identificación de los géneros, pero el 

color negro intenso de los organismos no permitió tomar medidas exactas, por lo que se 

descartó la medición de este caracter. Para el cuerpo se midió el ancho y largo del 

mesosoma (torax) y metasoma (abdomen). Para las patas se consideró el ancho y largo 

del fémur, la tibia y el tarso. Se midió además el largo de la ala anterior así como la 

longitud de 5 venaciones de la misma; C+SC+R, 1RS, (RS+M)a, 2RS y r-rs. Para las 

hembras se incluyeron medidas del largo y ancho del ovopositor, el largo de la punta del 

ovopositor y la distancia entre los dos nodos de la punta (Figura 6). Las mediciones 

fueron realizadas con el software INFINITY ANALYZE antes mencionado, calibrado a 

milímetros y corroborado con una regla convencional. 

 

 

Tabla II. Caracteres medidos en los parasitoides de Tegeticula sp., se muestran las 

siglas correspondientes y la explicación de la toma de medidas. 

Caracter Siglas Explicación 

Longitud del cuerpo LC Medida desde la frente hasta el borde posterior 

del metasoma, sin tomar en cuenta antenas ni 

ovopositor 

Longitud de la Antena LA Medida desde la punta de la antena hasta la 

unión del escapo con la cabeza 

Longitud del escapo LE Medida desde el extremo más largo del escapo 

hasta la unión de la cabeza 

Ancho del escapo AE Medida del extremo más ancho del escapo 

Longitud del primer 

flagelómero 

LPF Medida del eje vertical del flagelómero 

Ancho del primer 

flagelómero 

APF Medida del eje horizontal del flagelómero 

Longitud del flagelómero LFM Medida del eje vertical del flagelómero 
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medio 

Ancho del flagelómero 

medio 

AFM Medida del eje horizontal del flagelómero 

Longitud del penultimo 

flagelómero 

LPUF Medida del eje vertical del flagelómero 

Ancho del penúltimo 

flagelómero 

APUF Medida del eje horizontal del flagelómero 

Longitud del mesosoma LMS Longitud en vista dorsal desde el extremo 

anterior hasta el extremo posterior del 

mesosoma 

Ancho del mesosoma AMS Longitud en vista dorsal del extremo más ancho 

del mesosoma 

Longitud del metasoma LMT Longitud en vista dorsal desde el extremo 

anterior hasta el extremo posterior del 

metasoma 

Ancho del metasoma AMT Longitud en vista dorsal del extremo más ancho 

del metasoma 

Longitud del fémur LF Medida de la distancia entre articulaciones 

Ancho del fémur AF Medida del extremo más ancho del fémur 

Longitud de la tibia LT Medida de la distancia entre articulaciones 

Ancho de la tibia AT Medida del extremo más ancho de la tibia 

Longitud del tarso LTS Medida tomando la distancia de la articulación 

hasta la almohadilla de la pata, sin tomar en 

cuenta la uña. 

Ancho del tarso ATS Medida del extremo más ancho del metatarso 

Longitud del ala anterior LAA Medida desde el extremo proximal hasta el 

borde distal. 

Longitud de la venación 

C+SC+R 

LV1 Tomando la distancia entre la unión con otras 

venaciones 

Longitud de la venación 1RS LV2 Tomando la distancia entre la unión con otras 

venaciones 

Longitud de la venación 

(RS+M)a 

LV3 Tomando la distancia entre la unión con otras 

venaciones 

Longitud de la venación 2RS LV4 Tomando la distancia entre la unión con otras 

venaciones 

Longitud de la venación r-rs LV5 Tomando la distancia entre la unión con otras 

venaciones 

Longitud del ovipositor LO Medida desde el final del metasoma hasta la 

punta del ovopositor. 

Ancho del ovipositor AO Tomado debajo de la punta del ovopositor 
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Longitud de la punta del 

ovipositor 

LPO Tomado desde el primer borde de la punta hasta 

la punta 

Distancia entre nodos del 

ovipositor 

DVO Desde el inicio del primer nodo hasta el final 

del segundo nodo 

 

 

 

 
 

 

Análisis estadístico 

Para evaluar si existe variación en la morfometría entre los individuos de 

Digonogastra sp. que parasitan diferentes especies de polilla se realizó un análisis de 

varianza (ANOVA). Para ello, se realizó un ANOVA de dos vías utilizando como 

factores la polilla hospedera, que es la variación de interés, y el sexo del individuo, ya 

que se encontró dimorfismo sexual y es importante determinar que las diferencias 

encontradas no sean un efecto atribuido al sexo. Además, se obtuvo el coeficiente de 

variación para cada carácter medido. Estos análisis se realizaron por medio del programa 
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JMP 5.01 (SAS Cary, New Jersey, USA). Finalmente, con el promedio y el error 

estándar de los caracteres significativos se elaboraron gráficas en el programa Graphpad 

Prism (cita). no se realizaron para los individuos de Bassus sp. por representar una 

muestra muy pequeña. 

 

Análisis de variación genética 

Extracción de ADN  

Para la extracción de ADN se cortó una de las patas posteriores de los individuos 

previamente identificados. Cada pata fue pesada y macerada con ayuda de pinzas y 

bisturí, y transferida a un tubo Eppendorf. La extracción de ADN se realizó con el kit 

comercial Qiagen DNeasy Blood & Tissue Kit, con las siguientes modificaciones: 90µl 

de Buffer ATL, 15µl de proteinasa K y la reducción a la mitad de todos los reactivos del 

protocolo. Para corroborar la presencia y calidad de la extracción de ADN, se utilizó un 

gel de agarosa a 1%. Se corrieron 4µl de ADN de cada muestra mezclada con 1µl de 

regulador de carga adicionado con revelador fluorescente GelRed, las condiciones de 

corrida fueron de 90 voltios por 30 minutos. Las bandas se visualizaron por medio de un 

transiluminador de luz UV Bio-Rad y el software ImageLab 4.1. Para cuantificar la 

concentración de ADN se utilizó espectrofotometría por medio del equipo NANODROP 

2000 el cual da valores en ng/µl e indica el grado de pureza de los ácidos nucleicos. El 

ADN obtenido de las extracciones osciló entre los 5 y 15 ng/µl, con algunas excepciones 

que sobrepasaron los 40 ng/µl. 
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 Amplificación del ADN mitocondrial 

Se amplificó un fragmento de 680pb del marcador Citocromo Oxidasa subunidad 

I (COI) por medio de PCR utilizando los cebadores universales para invertebrados 

descritos por Folmer et al. (1994); LCO1490 (5’-GGTCAACAAATCA 

TAAAGATATTGG-3’) y HCO2198 (5’-TAAACTTCAGGGTGACCAAAAAATCA-

3’). La mezcla de PCR consistió de 5 µl de Buffer (1x), 1.5 µl de MgCL (2.5mM), 0.3 µl 

de dNTps (0.16mM), 0.6 µl de cada cebador a 10 µM, 0.2 µl de la Taq polimerasa (1u), 

1 µl de ADN y 5.8 µl de agua grado molecular, para obtener un volumen de reacción de 

15 µl. Las condiciones del termociclador fueron: 94 ºC por 5 min, seguido de 35 ciclos 

de la desnaturalización a 94 ºC por 1min, alineación a 50 ºC por 1min, extensión a 68 ºC 

por 1min y una elongación final de 72 ºC por 5 minutos, finalmente 4 ºC 

indeterminadamente. Se utilizaron 2µl del producto para visualizar la presencia del 

amplificado en gel de agarosa al 2%, las muestras se cargaron con 1 µl de regulador de 

carga adicionado con GelRed. Junto a ellas se corrieron 0.7µl de escalera para 

comprobar el tamaño del amplificado, las condiciones de corrida fueron de 80 voltios 

por 30 minutos. Los productos de PCR fueron enviados a un instituto especializado para 

su secuenciación. 

 

Análisis genético 

Las secuencias fueron visualizadas, alineadas y editadas por medio del programa 

BioEdit (Hall, 1999). Para corroborar los géneros de parasitoide encontrados, las 

secuencias de dos individuos para cada género identificados morfológicamente fueron 
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puestas en BLAST (Blast.ncbi.nlm.nih.gov) que busca coincidencias con secuencias 

depositadas en la base de datos del National Center for Biotechnology Information 

(NCBI). Para los individuos del género Bassus se encontró una identidad de 97% con la 

especie Bassus binominatus, mientras que para los individuos de Digonogastra la 

máxima coincidencia se encontró con el género Euplectrus sp. (89% de identidad). En el 

NCBI solo hay depositada una sola secuendia del marcador COI asignada al género 

Digonogastra la cual fue generada de un individuo proveniente de Costa Rica. Sin 

embargo, solo obtuvo un 87% de identidad con respecto a los individuos identificados 

taxonómicamente. Las ocho secuencias de los individuos asignados al género Bassus no 

presentaron sitios polimórficos por lo que se excluyeron de los análisis de diversidad y 

estructura genética.  

 

Análisis de diversidad genética. Para el género Digonogastra se realizó un 

análisis de diversidad genética empleando el software DNAsp (Rozas et al., 2003). Se 

obtuvo el número de haplotípos, la diversidad haplotípica y la diversidad nucleotídica, 

donde la diversidad haplotípica es la probabilidad de que dos individuos de la población 

elegidos al azar presenten haplotípos diferentes y la diversidad nucleotídica considera 

que tan diferentes son esos haplotípos (Nei, 1987; Nei & Li, 1979). Se analizaron dos 

escenarios poblacionales: Modelo A en el que se agruparon los individuos considerando 

a la especie de polilla hospedera y el Modelo B que representa la variación de los 

individuos debida a la geografía. Para este último modelo solo se utilizaron los 

individuos provenientes de la distribución de T. mojavella, debido a que se contó con 
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una muestra mayor. Estos individuos se agruparon en dos poblaciones, siguiendo un 

criterio geográfico de norte y sur de la distribución de la polilla hospedera. 

 

Análisis de estructura genética. La estructura genética de una especie está dada 

por el nivel y distribución de la variación genética entre sus poblaciones (Slatkin, 1987). 

Para evaluar dicha estructura entre poblaciones de Digonogastra sp. en cada uno de los 

modelos (Modelo A y Modelo B), se llevó a cabo un análisis molecular de varianza 

(AMOVA), que mide la distribución de la varianza rentre y dentro de los grupos. Este 

análisis se realizó en el programa ARLEQUIN (Excoffier et al. 2005).  

 

Redes haplotípicas. Para analizar las relaciones genealógicas de los haplotipos 

encontrados se construyó una red haplotípica por medio del programa NETWORK 5.0 

(Bandelt et al. 1999). Se utilizó el método de unión por la mediana (Median-Joining) 

para inferir las relaciones entre los haplotipos y se eliminaron las uniones menos 

parsimoniosas. Se construyó una red de haplotipos para cada uno de los modelos 

(considerando la polilla hospedera y considerando la geografía). 

 

Análisis filogenético. Por medio del software MEGA 4.0 (Tamura et al., 2007), 

se elaboró un árbol filogenético entre los haplotipos, utilizando el método de Máxima 

Verosimilitud (ML) y un booostrap de 1000 repeticiones. El modelo de sustitución usado 

fue HKY+I el cual mostró el mayor ajuste (valor AIC mauor) a los datps y fue 

determinado en el programa jModelTest (Darriba et al. 2012). 
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Demografía histórica. Para evaluar los cambios históricos en la demografía de 

la población de Digonogastra sp. en la Península, se empleó el análisis de distribución 

de las diferencias pareadas entre secuencias (mismatch). La forma de la distribución 

mismatch se utiliza para inferir si ha ocurrido una expansión poblacional (Rogers y 

Harpending, 1992; Rogers, 1995). Una distribución unimodal indica la expansión de la 

población, mientras que una distribución multimodal indica una población en equilibrio 

estable. Por su parte, la suma de las desviaciones cuadráticas (SSD) se utiliza para 

validar el modelo de expansión (Navascués et al., 2006). Un SSD significativo (P <0.05) 

descarta el modelo de expansión de la población. Para este análisis se utilizó el programa 

ARLEQUIN y los gráficos fueron obtenidos en Excel. 
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RESULTADOS 

Se encontraron dos géneros de avispas parasitoides de la polilla de la Yucca 

(Tegeticula sp.) en la península de Baja California; Digonogastra Viereck (1912) y 

Bassus Fabricius (1804) ambas avispas perteneces a la familia Braconidae (Figura 8). Se 

colectaron 46 indiduos (86%) del género Digonogastra sp. 17 hembras y 29 machos. 

Estas se encontraron en todas las localidades muestreadas con excepción de la localidad 

13, parasitando tanto a Tegeticula mojavella y Tegeticula baja (Figura 7). Se colectaron 

8 individuos del género Bassus (14% del total de avispas colectadas), únicamente en dos 

localidades. En la localidad 13, parasitando a Tegeticula Baja en frutos de Y. valida se 

hallaron 7 hembras y en la localidad 15 se colectó una hembra parasitando a Tegeticula 

baja, pero en un fruto de Y. capensis (Figura 7). 
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Análisis de la variación morfométrica 

Para el análisis morfométrico se midieron 44 individuos del género 

Digonogastra, 34 de ellos provenientes de la distribución de T. mojavella y 10 de la 

distribución de T. baja. Los coeficientes de variación de los caracteres estudiados se 

mantuvieron alrededor del 20% siendo las partes de la antena los valores de variación 

más bajos (LFPU, AFPU y LFM) y el valor más alto correspondió al ancho del 

metasoma (AMT). Para el caso particular de las hembras se midieron 17 individuos. El 

coeficiente de variación más bajo corresponde al ancho del ovopositor y el valor más 

alto a la distancia entre los nodos de la punta (Tabla III). 

 

De los 26 caracteres medidos, 16 (61.5%) resultaron ser significativamente 

diferentes entre los individuos que atacan a especies distintas de polilla. La parte 

anatómica más destacable fue la pata posterior donde todas las mediciones resultaron 

significativamente diferentes (Tabla IV). Para el caso de las hembras ningún carácter del 

ovopositor resulto significativo (Tabla IV). Se encontró dimorfismo sexual, resultando 

todos los caracteres, menos la longitud del flagelómero medio (LFM), significativamente 

diferentes entre sexos. En general, los valores de la media de los caracteres 

estadísticamente diferentes son mayores en los parasitoides que atacan a T. mojavella, lo 

que nos sugiere que estos son significativamente más grandes que los individuos que 

atacan a T. baja (Figuras 9 y 10). 
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Tabla III. Valores promedio, desviación estándar (D.E.), coeficiente de variación (C.V.) 

y talla de muestreo (n) de las medidas tomadas a individuos de Digonogastra sp. en la 

Península de Baja California. Todas las medidas fueron hechas en milímetros. 

Carácter Promedio D.E.  C.V. n 

Longitud corporal 8.37 1.71  20.47 42 

Antena      

Longitud de la antena 6.57 1.04  15.88 41 

Ancho del escapo 0.22 0.04  20.59 42 

Longitud del escapo 0.39 0.09  22.24 42 

Ancho del primer flagelómero 0.14 0.03  19.94 42 

Longitud del primer flagelómero 0.19 0.07  19.22 42 

Ancho del flagelómero medio 0.16 0.02  15.13 42 

Longitud del flagelómero medio 0.14 0.01  10.26 42 

Ancho del penúltimo flagelómero 0.12 0.01  10.99 40 

Longitud del penúltimo flagelómero 0.12 0.01  8.65 40 

Tórax      

Ancho del mesosoma 1.91 0.46  24.04 43 

Longitud del mesosoma 2.82 0.62  22.12 43 

Abdomen      

Ancho del metasoma 1.87 0.69  36.94 38 

Longitud del metasoma 4.63 1.05  22.70 44 

Pata posterior      

Ancho del fémur 0.43 0.10  24.05 43 

Largo del fémur 1.56 0.36  23.06 43 

Ancho de la tibia 0.29 0.07  24.63 43 

Longitud de la tibia 2.34 0.52  22.34 43 

Ancho del tarso 0.17 0.04  25.89 43 

Longitud del tarso 2.20 0.49  22.40 42 

Ala anterior      

Longitud de la ala anterior 7.37 1.67  22.66 43 

Longitud de la venación C+SC+R 3.55 0.80  22.63 43 

Longitud de la venación 1RS 0.23 0.05  23.63 43 

Longitud de la venación (RS+M)a 0.84 0.21  25.31 43 

Longitud de la venación 2RS 0.60 0.14  23.47 43 

Longitud de la venación r-rs 0.25 0.06  27.10 43 

Ovopositor      

Longitud del ovopositor 8.21 1.35  16.51 17 

Ancho del ovopositor 0.06 0.004  7.46 17 

Longitud de la punta del ovopositor 0.60 0.19  30.95 17 

Distancia entre nodos del ovopositor 0.28 0.17  61.74 17 
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Tabla IV. Análisis de varianza de caracteres morfológicos de individuos de 

Digonogastra sp. en la Península de Baja california. Grados de libertad 1. Caracteres 

significativos: P<0.05. 

Carácter Fuente de variación S.S F P 

Longitud corporal Tegeticula 12.043 5.938 0.0195 

Longitud corporal sexo 28.282 13.945 0.0006 

Antena     

Longitud de la antena Tegeticula 1.347 0.699 0.4 

Longitud de la antena sexo 8.644 4.486 0.0408 

Ancho del escapo Tegeticula 0.007 4.275 0.0454 

Ancho del escapo sexo 0.014 8.741 0.0053 

Longitud del escapo Tegeticula 0.000 0.016 0.8 

Longitud del escapo sexo 0.048 7.799 0.0081 

Ancho del primer flagelómero Tegeticula 0.004 6.652 0.0138 

Ancho del primer flagelómero sexo 0.005 7.473 0.0094 

Longitud del primer flagelómero Tegeticula 0.001 1.060 0.3 

Longitud del primer flagelómero sexo 0.005 4.503 0.0402 

Ancho del flagelómero medio Tegeticula 0.002 4.442 0.0416 

Ancho del flagelómero medio sexo 0.004 7.915 0.0076 

Longitud del flagelómero medio Tegeticula 0.000 1.910 0.1 

Longitud del flagelómero medio sexo 0.000 0.248 0.6 

Ancho del penúltimo flagelómero Tegeticula 0.000 3.436 0.07 

Ancho del penúltimo flagelómero sexo 0.001 6.956 0.0121 

Longitud del penúltimo flagelómero Tegeticula 0.000 1.386 0.2 

Longitud del penúltimo flagelómero sexo 0.001 5.441 0.0252 

Torax     

Ancho del mesosoma Tegeticula 0.531 4.468 0.0408 

Ancho del mesosoma sexo 3.179 26.725 <.0001 

Longitud del mesosoma Tegeticula 1.590 6.954 0.0119 

Longitud del mesosoma sexo 4.980 21.781 <.0001 

Abdomen     

Ancho del metasoma Tegeticula 0.583 1.917 0.1 

Ancho del metasoma sexo 5.004 16.452 0.0003 

Longitud del metasoma Tegeticula 4.196 4.967 0.0314 

Longitud del metasoma sexo 8.051 9.531 0.0036 

Pata     

Ancho del fémur Tegeticula 0.029 5.257 0.0272 

Ancho del fémur sexo 0.194 35.470 <.0001 

Longitud del fémur Tegeticula 0.350 5.975 0.019 
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Longitud del fémur sexo 2.463 42.062 <.0001 

Ancho de la tibia Tegeticula 0.029 12.731 0.001 

Ancho de la tibia sexo 0.083 35.743 <.0001 

Longitud de la tibia Tegeticula 1.357 10.614 0.0023 

Longitud de la tibia sexo 4.288 33.545 <.0001 

Ancho del tarso Tegeticula 0.006 6.358 0.0158 

Ancho del tarso sexo 0.031 32.260 <.0001 

Longitud del tarso Tegeticula 1.566 12.635 0.001 

Longitud del tarso sexo 3.281 26.461 <.0001 

Ala     

Longitud de la ala anterior Tegeticula 8.084 5.318 0.0264 

Longitud de la ala anterior sexo 42.836 28.178 <.0001 

Longitud de la venación C+SC+R Tegeticula 1.113 2.685 0.1 

Longitud de la venación C+SC+R sexo 8.376 20.203 <.0001 

Longitud de la venación 1RS Tegeticula 0.000 0.029 0.8 

Longitud de la venación 1RS sexo 0.036 16.234 0.0002 

Longitud de la venación (RS+M)a Tegeticula 0.145 6.895 0.0122 

Longitud de la venación (RS+M)a sexo 0.851 40.45 <.0001 

Longitud de la venación 2RS Tegeticula 0.084 4.960 0.0316 

Longitud de la venación 2RS sexo 0.362 21.392 <.0001 

Longitud de la venación r-rs Tegeticula 0.004 1.655 0.2 

Longitud de la venación r-rs sexo 0.080 29.947 <.0001 

Ovopositor     

Longitud del ovopositor Tegeticula 2.251 1.244 0.2 

Ancho del ovopositor Tegeticula 0 1.471 0.2 

Longitud de la punta del ovopositor Tegeticula 0.043 1.27 0.2 

Distancia entre bordes del ovopositor Tegeticula 0.0469 1.679 0.2 
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Figura 9. Promedio y error estándar (1) de los caracteres que resultaron 

significativamente diferentes entre individuos de Digonogastra sp. que atacan a 

Tegeticula mojavella y T. baja. En anaranjado parte anatómica medida. Caracteres 

significativos: P < 0.05 (*), P<0.01 (**), < 0.001(***). 
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Figura 10. Promedio y error estándar (1) de los caracteres que resultaron 

significativamente diferentes entre individuos de Digonogastra sp. que atacan a 

Tegeticula mojavella y T. baja. En anaranjado parte anatómica medida. Caracteres 

significativos: P < 0.05 (*), P<0.01 (**), < 0.001(***). 
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Análisis de la variación genética 

Estimados de diversidad genética 

El alineamiento, corte y edición de las 46 secuencias de individuos asignados al 

género Digonogastra resultó en un fragmento del marcador COI de 610 pb. Se detectó 

un total de 5 sitios variables que definen 9 haplotipos, donde todas las sustituciones 

resultaron ser transiciones (C-T ó A-G). El estimado de diversidad nucleotídica (pi) fue 

de 0.0022 y el de diversidad haplotipica (h) fue de 0.757 respectivamente. Los 

haplotipos 1 y 3 se encontraron en alta frecuencia, mientras que los haplotipos 2, 4, 6, 7, 

8 y 9, fueron únicos para alguna localidad (Tabla V). 

 

 
 

 

Se consideraron dos modelos de agrupamiento de las poblaciones de 

Digonogastra sp. para evaluar dos fuentes posibles de variación posibles (Tabla VI). 

Modelo A que representa la variación de los individuos debida a la polilla hospedera y el 

Modelo B que representa la variación de los individuos debida a la geografía.  
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Estructura poblacional 

 En los análisis de varianza genética donde se consideró el tipo de hospedero y la 

región geográfica (Modelo A y B) se encontró que la mayor parte de la variación (>90%) 

se encuentra dentro de los grupos y no entre ellos (Fst entre hospederos=0.02, P=0.2; 

Fst entre refiones geográficas=0.03, P=0.1) lo que muestra que no existe estructura 

genética a lo largo de la distribución de Digonogastra sp. en la península (Tabla VII). 
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Relación genealógica entre haplotipos.  

Las redes haplotípicas presentan un patrón de haplotipos con altra frecuencia (H1 

y H3) y otros poco abundantes, todos unidos entre sí por uno o dos pasos mutacionesles 

(Figura 11). Además, se observa que los haplotipos más frecuentes están presentes en 

más de un húesped (Modelo A) o más de una localidad (Modelo B), lo que apoya la baja 

estructura genética encontrada en el análisis de varianza molecular (Tabla VII). 

Modelo A. El haplotipo con mayor número de individuos fue H1 (n=19) y los de 

menor frecuencia fueron H2, H4 y H8, con solo un individuo cada uno. De los seis 

haplotipos únicos 5 se encuentran en la distribución de T. mojavella y uno en la 

distribución de T. baja (Figura 11). 

Modelo B. El haplotipo con mayor número de individuos fue H1 (n=16), y los de 

menor frecuencia fueron H2 y H8 con un solo individuo cada uno. De los seis haplotipos 

únicos, 5 son para la región sur de la distribución de Y. schidigera y solo uno para la 

distribución norteña (Figura 11). 
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Análisis filogenético 

El árbol filogenético presentó ramas con bajo soporte de bootstrap (<50%) y las 

relaciones observadas en la topología no tienen correspondencia con la especie de 

hospedero (Figura 12) ni con la región geográfica. 
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Demografía histórica 

Considerando la baja diferenciación genética detectada entre individuos de 

Digonogastra sp. colectados a lo largo de la Península, se realizó el análisis demográfico 

(análisis mistmatch) incluyendo al total de individuos como una población. La 

distribución de diferencias pareadas fue unimodal (Figura 13) y la hipótesis de 

expansión no fue rechazada por la prueba de SSD (P=0.26) 
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DISCUSIÓN 

 En el presente trabajo se reporta por primera vez a los parasitoides de las polillas 

Tegeticula spp. en la Península de Baja California. Estas polillas polinizan a tres 

especies de Yucca distribuidas en la región. Además se hace un estudio detallado de la 

variación genética y morfológica del género Digonogastra, el cual presentó mayor 

abundancia (n=46), en comparación con el otro género encontrado, Bassus sp. (n=8). 

 

Distribución de los parasitoides de la polilla de la Yucca 

Digonogastra sp. presentó una amplia distribución geográfica, registrándose 

desde la latitud 32.5819°N, en la localidad más norteña de Y. schidigera en Baja 

California, hasta los alrededores de la sierra de la Laguna, en Baja California Sur. Por su 

parte, Bassus sp. se encontró solo en una localidad de Y. valida y una de Y. capensis 

(Figura 7), siendo esta más restringida a la zona centro y sur de la península, 

respectivamente. De este modo, Digonogastra sp. se encuentra interactuando con las dos 

especies de Tegeticula de la Península a lo largo de la distribución de las tres especies de 

Yucca, mientras que Bassus sp. sólo interactúa con T. baja la cual está asociada a Y. 

valida y Y. capensis.  

Lo anterior indica que no existe segregación entre las especies parasitoides 

debida al hospedero ya que, T. baja es atacada por ambos géneros. Desafortunadamente, 

las localidades donde se encontró la presencia tanto de Digonogastra sp. como de 

Bassus sp. no tienen registro exacto del fruto de origen (Oct2013 y localidad 15) por lo 

que no se sabe si estos pueden compartir el mismo recurso (fruto de Yucca) donde están 
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presentes las larvas de Tegeticula o si lo están segregando espacial y/o temporalmente. 

Entre tanto, se ha observado que las especies de parasitoides donde existe coexistencia 

no son comunes procesos de desplazamiento o extinción de una especie respecto a otra 

(Reeve, 1998; Amarasekare, 2000), ya que es favorecido el parasitoide que encuentre 

primero al hospedero (Resh & Cardé, 2009) o debido a cuestiones intrínsecas de la 

historia de vida de los parasitoides (Mucheru et al., 2009; Lásló & Béla, 2013).  

 

Variación y estructura genética de Digonogastra sp.  

Los individuos colectados en este estudio que fueron identificados en el género 

Bassus sp. presentaron un único haplotípo, lo que no permitió realizar análisis 

posteriores de variación y estructura genética. Por otro lado, las secuencias obtenidas del 

marcador COI en los 44 individuos identificados como Digonogastra sp. presentaron 

niveles medio de variación y permitieron poner aprueba la hipótesis de estructuración 

genética de sus poblaciones debida al cambio de hospedero o a su distribución 

geográfica en la Península. Contrario a lo esperado, no se encontró diferencias 

significativas entre las poblaciones del parasitoide, ya que solo el 2% de la variación es 

explicada por el cambio de hospedero y 3% por la distribución geográfica (Tabla VII). 

La mayor diferenciación se halló entre individuos colectados en la misma localidad. La 

ausencia de estructura genética en las poblaciones de estudio puede estar relacionado a 

varios factores como la especificidad del parasitoide, un alto flujo genético y la baja 

variabilidad del marcador COI.  
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Con relación a la especificidad del parasitoide, este factor juega un papel 

importante en la estructuración genética de sus poblaciones (Althoff, 2003; Kankare et 

al., 2005; Althoff, 2008). Por ejemplo, el género Eusandalum (Braconidae), es un 

parasitoide generalista que ataca a 11 especies de polillas polinizadoras (Prodoxus sp.) 

en un complejo de Yuccas en el sur de Estados Unidos. Althoff (2008) utilizó el 

marcador COI para evaluar la estructura poblacional del parasitoide debida al hospedero 

y encontró un efecto de aislamiento por distancia, siendo que las poblaciones más 

lejanas eran más diferentes posiblemente por presentar menores tasas de flujo genético 

entre ellas. Sin embargo, no halló estructura relacionada a las diferentes especies 

hospederas del parasitoide, probablemente debido al hábito generalista que presentan las 

avispas idiobiontes, al cual pertenece el género estudiado (Althoff, 2008). En contraste, 

un estudio donde se evaluó la estructura genética de Cotesia melitaearum, una avispa 

koinobionte, se concontró diferenciación genética debida al hospedero. A diferencia de 

los organismos koinobiontes que crean mecanismos especiales para evadir el sistema 

inmune de sus hospederos, los idiobiontes directamente paralizan a su presa sin crear 

mecanismos específicos para ellos (Askew & Shaw, 1986; Althoff, 2003). Según la 

evidencia obtenida en el presente estudio, donde se encontró a las avispas del género 

Digonogastra parasitando a dos especies de polillas diferentes, puede proponerse que 

este género pertenece al grupo de los idiobiontes y por lo mismo, se esperaría baja 

diferenciación genética a lo largo de su distribución, como fue lo observado.  

La conectividad genética es otro factor que también determina el nivel de 

diferenciación entre poblaciones. Un alto flujo genético propicia la homogenización de 
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las poblaciones, mientras que un bajo flujo genético permite un mayor efecto de otros 

mecanismos evolutivos, propiciando diferenciación (Slatkin, 1985). En el presente 

trabajo se encontró poca diferenciación debida a la geografía, y este resultado puede 

deberse a un alto flujo genético. Estudios de dispersión con avispas parasitoides de 

control biológico, revelan que el movimiento de las poblaciones varía mucho de especie 

a especie, el tiempo de dispersión registrado en algunas especies es de 100m al año y en 

otras hasta 1.3 km al año (Barlow et al. 1998; Quicke, 2015). Así mismo, la distancia 

recorrida se ve limitada por el tiempo de vida de los organismos, se ha encontrado que 

avispas idiobiontes tienen un tiempo de vida adulta menor a los 23 días, lo cual estaría 

restringiendo el movimiento a grandes distancias (Quicke, 2015). La baja diferenciación 

de las poblaciones de Digonogastra sp. en la Península probablemente es influenciada 

por tasas de flujo genético. Sin embargo, deben existir otros factores que tienen un 

efecto más fuerte, dado que las distancias físicas entre poblaciones son muy grandes y es 

poco probable que los individuos puedan moverse entre ellas. Por ejemplo, en diversas 

especies, procesos poblacionales de extinción y recolonización a nivel local, pueden ser 

el principal mecanismo de flujo genético y mantenerlo pese a las largas distancias 

(Slatkin, 1985; Van Nouhuys & Lei, 2004). 

Otro factor importante a considerar es la variabilidad del marcador genético 

empleado en este estudio, el cual es una región del ADN mitocondrial, el Citocromo 

Oxidasa I (COI). Por su variabilidad, el COI es mayormente empleado para abordar la 

variabilidad poblacional y estructura genética (Finn et al., 2006; Pfeiler et al., 2006; 

Torres et al., 2013) y para el estudio de relaciones evolutivas entre especies (Mardulyn 
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& Whitfield, 1999; Hebert et al., 2003; Jung et al., 2011). Aunque se ha visto que en 

poblaciones naturales puede presentar altos niveles de variación intraespecífica (Barth et 

al., 2006; Wong & Tan 2011), también se ha encontrado que diferentes regiones del COI 

pueden mostrar patrones de variación diferentes (Lunt et al., 1996). Se ha visto que para 

diferentes taxa la misma región del COI empleada en este estudio (amplificada con los 

cebadores universales para invertebrados LCO1490 y HCO2190; Folmer et al. 1994) 

puede presentar un número diferente de regiones conservadas (Sharma & Kobayashi, 

2014). En estudios previos donde se utiliza ésta región del COI, se han descrito patrones 

de alta estructura genética en unas especies (Kankare et al., 2005; Torres et al., 2013), 

pero no ha sido útil para describir la variación en otras (Hellberg, 2006; Wörheide, 

2006). Para evaluar la estructura genética y hacer estimaciones de flujo genético, se 

recomienda el uso de marcadores nucleares como los microsatélites, los cuales tienen 

mayores niveles de variación, en comparación de marcadores mitocondriales (Selkoe & 

Toonen, 2006). Desafortunadamente, una de las cualidades de los microsatélites es que 

son específicos para una especie o especies emparentadas (Selkoe & Toonen, 2006), por 

lo que, para grupos poco estudiados, como el caso del género Digonogastra, no se han 

caracterizado y no se han desarrollado cebadores.  Finalmente, el uso simultáneo de 

marcadores genéticos permite tener una aproximación más realista para abordar 

diferentes aspectos de la historia evolutiva de una especie, ya que diferentes regiones del 

genoma tienen diferentes tasas mutacionales así como diferentes regímenes selectivos, 

causando variación en el grado de diferenciación entre poblaciones (Slatkin, 1985) 
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Dada la baja diferenciación genética observada, se considera que los organismos 

evaluados pertenecen a una única población. Los estimados de variación genética de 

Digonogastra sp. en la Península son moderados. Para otras especies de avispas 

parasitoides de la familia Braconidae se han reportado valores menores de diversidad 

nucleotídica (Pi), (Baer et al., 2004; Hufbauer et al., 2004).  Un bajo valor de Pi respecto 

a un alto valor de diversidad haplotípica (Hd), indica que los haplotipos de la población 

son muy semejantes entre sí y esto es observado en las redes de haplotipos, donde los 

haplotipos están separados por uno o dos pasos mutacionales (Figura 11). Este patrón 

puede relacionarse a una expansión poblacional (Harpendinf & Rogers, 2000). La cual 

también está sustentada por el análisis de distribución mismatch (Figura 13) (Harpendinf 

& Rogers, 2000) y la suma de las desviaciones cuadradas (SSD) (Navascués et al., 

2006). La expansión histórica detectada puede estar relacionada con la colonización de 

la especie en la región y la historia geológica de la Península, como se ha visto en otros 

grupos taxonómicos (Whorley, 2004; Recuero, 2006; Garrick, 2009). Sin embargo, aún 

no se cuenta con datos de la tasa de mutación y el tiempo generacional para hacer una 

estimativa del tiempo en el que ocurrió la expansión demográfica. 

En conclusión, la ausencia de especificidad del parasiotide idiobionte respecto a 

su hospedero, fomenta una baja diferenciación genética entre las poblaciones de esta 

especie a lo largo de la Península. Entre tanto, la poca diferenciación debida a la 

geografía puede deberse a un alto flujo o procesos demográficos de extinción y 

recolonización de poblaciones a escala local que podrían mantener conectividad en las 

poblaciones a lo largo de la Península. Por otra parte, una baja variabilidad del marcador 
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COI dificulta la detección de diferencias entre poblaciones, por lo que es recomendable 

ampliar el estudio con marcadores moleculares que presenten mayor variación como los 

microsatélites. El uso del COI en este trabajo permitió obtener por primera vez, 

estimados de diversidad genética del parasitoide Digonogastra sp. y hacer inferencia de 

la historia demográfica de la especie en la región.  

 

Variación morfológica de Digonogastra sp.  

La variación geográfica del fenotipo es un factor comúnmente encontrado en las 

poblaciones de los insectos (Stillwell & Fox, 2009; Gouws et al., 2011). Sin embargo, la 

estructuración espacial de dicha variación puede ser determinada por las condiciones 

ambientales, por factores intrínsecos de variación genética y por la historia de sus 

interacciones (Resh & Cardé, 2009; Agrawal, 2001). Sumado a ello, los rasgos 

fenotípicos individuales de los organismos pueden mostrar una variación diferente y 

además, esta variación puede diferir entre hembras y machos (Fairbairn et al., 2007; 

Stillwell et al., 2010; del Castillo & Fairbairn, 2012). Debido al amplio gradiente 

ambiental de la Península y a los diferentes hospederos que ataca el parasitoide 

Digonogastra sp., se esperaba encontrar la variación registrada en este estudio. 

De los 26 caracteres morfológicos analizados para todos los individuos, 16 

fueron significativamente diferentes entre individuos que parasitan distinto hospedero 

(Tabla IV), lo cual apoya la hipótesis de la ocurrencia de variación morfológica en 

Digonogastra sp. relacionada a la interacción con las dos polillas que parasita. Los 10 

caracteres que no presentan diferencias, probablemente no responde a la interacción con 
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su hospedero o pueden estar siendo afectados por otro factor. Por ejemplo, caracteres 

como el tamaño de la antena y el ovopositor no fueron significativos 

independientemente del tamaño del individuo (Tabla IV). Se ha registrado que en 

avispas parasitoides, las antenas de los machos están involucradas en la búsqueda y 

cortejo de las hembras (Grosch, 1947). Entre tanto, en las hembras, caracteres como las 

antenas y el ovopositor son importantes en la localización de hospederos que se 

resguardan en estructuras vegetales (Henaut & Guerdoux, 1982; Vilhelmsen et al. 2001; 

Resh & Cardé, 2009). La función de estos caracteres en aspectos de la historia de vida 

como la reproducción y la ubicación de hospederos, puede estar favoreciendo que se 

mantengan conservados, en comparación a otros (Tabla III). Los estudios de integración 

fenotípica muestran patrones de correlación funcional y/o de desarrollo entre los 

diferentes rasgos de un organismo (Pigliucci, 2003). Un futuro análisis de este tipo, 

podría revelar correlación entre los caracteres morfológicos medidos e indicar que están 

variando en conjunto. O por el contrario, mostrar patrones de correlación diferentes, 

donde caracteres como la antena o el ovopositor pueden mantenerse independientes al 

resto.  

Las medias de los valores de los caracteres que resultaron significativos son 

mayores en los parasitoides que atacan a T. mojavella que aquellos cuyo hospedero es T. 

baja, lo que sugiere que estos últimos son significativamente más pequeños (Figuras 6 y 

7). El patrón de variación observado puede estar relacionado a las diferencias en el 

tamaño de las larvas de las diferentes especies de Tegeticulas, que son el principal 

recurso de las larvas de Digonogastra sp. Se ha visto que en organismos holometábolos 
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(que realizan metamorfosis) la morfología y el tamaño de los adultos están relacionados 

al alimento acumulado en la etapa larval (Rivero et al., 2001; Boggs & Freeman, 2005). 

La asignación de los recursos obtenidos por la larva es crucial para el desarrollo del 

adulto durante la metamorfosis, por lo que una variación en la cantidad o calidad de 

alimento de la larva puede causar alteraciones en la morfología del adulto. Además, en 

himenópteros se ha visto cómo estas variaciones en la nutrición de la larva influyen en el 

éxito reproductivo de las hembras (Rivero et al., 2001; Boggs & Freeman, 2005). 

Digonogastra sp., al ser una avispas idiobionte, paraliza a su hospedero definitivamente 

y su alimento se limita a la cantidad de recurso al momento de la ovoposición (Quicke, 

2015), por lo que una diferencia en el tamaño de las larvas de las diferentes especies de 

Tegeticula al momento de la ovoposición, podrían estar causando una diferencia entre 

los individuos adultos de Digonogastra sp. Está documentado que los individuos adultos 

de T. mojavella son más grandes que los de T. baja (Pellmyr, 1999; Pellmyr et al., 2008), 

pero no hay registro del tamaño de sus larvas y se desconoce en qué momento del 

desarrollo larval ocurre el ataque del parasitoide. Por ello, un estudio que determine el 

tamaño y peso de las larvas de cada hospedero al momento de la ovoposición puede 

confirmar una mayor cantidad de recurso para los parasitoides que atacan a T. mojavella. 

Otro posible factor que puede explicar el patrón de variación registrado es que la 

variación entre sexos influye en dicha diferenciación fenotípica. El dimorfismo sexual 

observado entre los individuos colectados puede deberse a un mecanismo llamado 

determinación del sexo complementario (CSD). En himenópteros, la CSD determina el 

sexo de la descendencia donde los huevos fertilizados se desarrollaran en hembras 
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diploides y huevos no fertilizados en machos haploides (Quicke, 2015; Resh & Cardé, 

2009). En idiobiontes, es común que a los huevos fertilizados se les destinen mayores 

recursos, ya que de ellos surgirán hembras, las cuales son las encargadas de buscar al 

hospedero y se ha visto que las hembras más grandes presentan mayor capacidad 

reproductiva (mayor número de huevos y mayor capacidad de búsqueda del hospedero), 

mientras que un macho tiene la misma capacidad independientemente de su tamaño 

(Visser, 1994; Quicke, 2015; Resh & Cardé, 2009; Ellers & Jervis, 2003). En la avispa 

idiobionte Dendrocerus carpenteri se observó que ante variación en la calidad de 

huésped (determinado por el tamaño del huésped) la avispa hembra deposita los huevos 

que resultaran en hembras en hospederos más grandes y a los huevos que resultaran en 

machos en hospederos más pequeños (Otto & Mackauer, 1998). Así mismo, se observó 

que cuando los huevos se depositan en hospederos sub óptimos el resultado son adultos 

de menor tamaño, independientemente del sexo (Otto & Mackauer, 1998). El resultado 

morfológico de este trabajo puede estar vinculado a la diferencia en el patrón y 

efectividad de búsqueda de las hembras hacia el hospedero entre los individuos que 

parasitan diferente Tegeticula. Se ha visto que dichos patrones de búsqueda sí pueden 

crear variación en el fenotipo de los insectos (Althoff & Thompson, 2001; Roff & 

Fairbairn, 2014). 

En resumen, se encontró variación morfológica entre individuos de Digonogastra 

sp. que parasitan diferente especie de Tegeticula, lo cual apoya la hipótesis de 

diferenciación morfológica debida al hospedero. Los caracteres que no presentan 

variación significativa entre hospederos, pueden mantenerse conservados debido a su 
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papel en aspectos reproductivos de la historia de vida de los parasitoides, como las 

antenas y el ovopositor que están implicados en la búsqueda del hospedero. Estudios 

futuros de integración fenotípica podrían esclarecer la correlación entre los caracteres 

morfológicos medidos. Por otra parte, el patrón de variación observado entre individuos 

con diferente hospedero, podría estar causado directamente por las diferencias entre las 

larvas de las dos especies de hospedero o por las diferencias en la capacidad de búsqueda 

de los individuos adultos. Trabajos futuros más detallados podrían determinar la causa 

específica que propicia la variación.  Se concluye, que el fenotipo del parasitoide sí se 

encuentra respondiendo a la interacción con su hospedero y está causando variación en 

sus poblaciones dentro de la Península de Baja California. 

El contraste entre los resultados genéticos y fenotípicos de este trabajo no es un 

caso aislado y se debe a que el marcador genético utilizado no tiene relación con los 

caracteres morfológicos estudiados (Bernatchez et al., 1992; Althoff, 2001; Meier et al., 

2006). Las estimaciones de estructura genética a partir de marcadores moleculares 

conservados, como el COI, deben ser analizados cuidadosamente porque pueden estar 

relacionados con procesos actuales e históricos (Bossart & Prowell, 1998). Por otra 

parte, está documentado que el fenotipo de los insectos es propenso a variar ante los 

efectos del ambiente y sus interacciones, por lo que es común encontrar este tipo de 

variación en las poblaciones naturales (Resh & Cardé, 2009; Agrawal, 2001). En este 

sentido, es acertado un estudio integrativo de variación genética y fenotípica, porque 

permite abordar diferentes niveles de la interacción entre parasitoide y huésped (Althoff 

& Thompson, 2001). 
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CONCLUSIONES 

En este trabajo se identificaron los géneros Digonogastra sp. y Bassus sp. 

(Braconidae) formando parte de la interacción Tegeticula-Yucca en la Península de Baja 

California.   

La relación hospedero-parasitoide no fue específica, es decir, las avispas no 

atacaron a diferente especie de hospedero. T. mojavella es atacada exclusivamente por 

Digonogastra sp. Por su parte, T. baja esta siento atacada tanto por Digonogastra sp. 

como por Bassus sp.  

Digonogastra sp. no presentó estructuración genética debido al hospedero, su 

historia de vida sugiere que es de habito generalista y puede atacar a ambas especies sin 

ocasionar diferenciación. Tampoco se encontró estructura genética relacionada a la 

distribución geográfica, lo cual sugiere un alto flujo genético o la necesidad de utilizar 

un marcador molecular de mayor resolución.  

El fenotipo de Digonogastra sp. sí difirió entre individuos que atacan a diferente 

especie de polilla. Este patrón puede estar relacionado a las estrategias de búsqueda de 

los individuos adultos o directamente ser provocada por diferencias entre las larvas del 

hospedero. Se concluye, que la interacción con la polilla hospedera está ocasionando 

estructura geográfica en la morfología de las poblaciones de Digonogastra sp.  
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