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PREFACIO

Este libro remplaza al anterior sobre el mismo tema publicado en 1996 por el primer autor y por
Thomas Bellows, Jr. de la Universidad de California, cuya contribucion inicial se reconoce. Este
nuevo libro amplia y actualiza la visioén del control biolégico que se present6 en el libro de 1996.
Un cambio importante ha sido el extenso esfuerzo por tratar el control biolégico de insectos
y el de malezas con igual profundidad en todos los topicos del libro. Esta labor fue facilitada
inmensurablemente por Ted Center del laboratorio de plantas invasoras del USDA-ARS. Aunque
es similar superficialmente, el control biolégico de malezas e insectos difiere profundamente en
una larga lista de situaciones particulares, no siendo la de menor importancia el que las plantas
raramente responden al ataque por muerte subita (la medida universal para medir el control
biol6gico de artrépodos) sino por un amplio rango de impactos menores que se acumulan e
interacttan. Se cubrieron tépicos como la estimacién del rango de hospederos de los enemigos
naturales, la colonizaciéon de los agentes de control y la evaluacién del impacto, por nombrar
algunos, en las formas como trabajan tanto para los insectos plaga como para las malezas invasoras.
También se incluye un capitulo (el 12) enfocado al control biolégico clisico de malezas.

Otro cambio importante es el esfuerzo por reducir completamente los impactos no deseados
asociados con el control biolégico y mejorar las caracteristicas técnicas de la medicién del rango
de hospederos y la prediccion, las cuales son herramientas para una mejor practica futura. Tres
capitulos se dedican a estos aspectos. El Capitulo 16 ofrece un resumen de las fases historicas
importantes en el desarrollo del control biologico cldsico relevante a los impactos no deseados,
incluyendo discusiones de muchos casos ampliamente enfatizados. El Capitulo 17 resume los
problemas y técnicas relevantes para predecir los rangos de hospederos de los nuevos agentes de
control y el Capitulo 18 considera los efectos indirectos y si el clima, como un aspecto potencial
para limitar tales efectos, podria ser viable para predecir la eficiencia de un agente antes de su
liberacion.

De las cuatro metodologias generales a través de las cuales puede ser implementado el control
biolégico (importacién de enemigos naturales, aumento, conservacion y el método que usa
bioplaguicidas), se dedica mas espacio al control biolégico clasico, el enfoque mds ttil como
respuesta a las especies invasoras. Las invasiones de especies constituyen una de las crisis mas
importantes en la biologia de la conservacion. Por tanto este libro hace énfasis en el control
biolégico clasico debido a que es el tinico método de control de plagas invasoras con un registro
histérico en expansion de éxitos comprobados.

Por el contrario, se dejé de enfatizar en bioplaguicidas porque han fallado significativamente
y no han jugado un papel importante en el control de plagas. En el Capitulo 23 se revisan los
principios de los bioplaguicidas y la biologia de los patégenos de insectos. En el Capitulo 24 se
discuten los usos actuales y potenciales de los nematodos y de cada grupo de patégenos. Por
separado (Capitulo 21) se discuten los cultivos Bt, los cuales han reducido dramdticamente el
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uso de plaguicidas en algodén y en maiz, apoyando significativamente el control biolégico por
conservacion.

Nosotros vemos el control biolégico aumentativo y el control biolégico por conservacion
como métodos que no han sido satisfactoriamente comprobados, y que son principalmente de
interés para la investigaciéon. Sin embargo, hay algunas excepciones notables que se discuten.
Se discute el control aumentativo (liberaciéon de enemigos naturales criados en insectarios) en
dos capitulos: uno usado en cultivos de invernadero y el otro en cultivos en exteriores o en
otros contextos. En el Capitulo 25, se explora el éxito del control biolégico aumentativo en
cultivos de invernadero, particularmente en hortalizas, el cual se considera una tecnologia ya
comprobada. Las liberaciones de parasitoides y depredadores en exteriores (Capitulo 26), sin
embargo, generalmente han fallado, a menudo por razones econémicas. El entusiasmo por el
método en algunos sectores ha sobrepasado la realidad y se trat6 de delinear la extension probable
de su uso en el futuro, el cual se ve mas limitado que como lo aprecian sus defensores.

El control biolégico por conservacion se discute en dos capitulos. El Capitulo 21 cubre los
métodos para la integracion de los enemigos naturales en sistemas de manejo de plagas de cultivos
dominados por plaguicidas. El Capitulo 22 trata aspectos del control bioldgico por conservacion
que estan mas identificados con el movimiento de la agricultura organica, aunque no estan limitados
a ¢él, tales como los cultivos de cobertura, cultivos intercalados, refugios y las plantas en hileras
como recurso para los enemigos naturales. Actualmente esta area es extremadamente popular
pero ha tenido pocos éxitos practicos. Sin embargo, la investigacion activa esta en desarrollo
y el método requiere tiempo para ser evaluado antes de poder tener una vision mas clara de su
potencial biolégico y de la voluntad de los agricultores de usarlo, dados los costos asociados.

Finalmente, se termina el libro con capitulos que cubren dreas menos comunes y nuevas
direcciones. En el Capitulo 27, se considera el control biol6gico de vertebrados, incluyendo
nuevos desarrollos en la inmunocontracepcion. En el Capitulo 28, se discute el potencial de
aplicacion del control bioldgico clasico a plagas de importancia para la conservaciéon y a taxa de
organismos que no fueron considerados previamente objeto de control biolégico. Se trataron
ambas aplicaciones por ser contribuciones futuras potenciales del control biolégico a la solucion
de los problemas ambientales y econémicos causados por especies invasoras. En este edicion
también incluyemos un capitulo (30) sobre control biol6gico en América Latina.

Se espera que este libro ayude a entrenar a una nueva generacion de practicantes del control
biolégico que resolveran problemas y seran ecologos preparados. Las fallas del control biologico
clasico han sido discutidas ampliamente y, desde el punto de vista de los autores, han sido
exageradas en afos recientes. Se espera que este texto inculque en los estudiantes un sentido del
potencial de esta herramienta para combatir plantas y artropodos invasores, para proteccion de la
agricultura y de la naturaleza.

Las revisiones de uno o mas capitulos fueron efectuadas por los siguientes colegas, a quienes se
agradece su colaboracion: David Briese, Naomi Cappacino, Kent Daane, Brian Federici, Howard
Frank, John Goolsby, Matthew Greenstone, George Heimpel, Kevin Heinz, John Hoffmann,
Michael Hoftmann, Keith Hopper, Frank Howarth, David James, Marshall Johnson, Harry Kaya,
David Kazmer, Armand Kuris, Edward Lewis, Lloyd Loope, Alec McClay, Jane Memmot, Russell
Messing, Judy Myers, Cliff Moran, Joseph Morse, Steve Naranjo, Robert O’Neil, Timothy Paine,
Robert Pfannenstiel, Robert Pemberton, Charles Pickett, Paul Pratt, Marcel Rejmanek, Les
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Shipp, Grant Singleton, Lincoln Smith, Peter Stiling, Phil Tipping, Serguei Triaptisyn, Talbot
Trotter, Robert Wharton, Mark Wright y Steve Yaninek. También agradecemos por la elaboraciéon
de capitulos a Joe Elkinton (Capitulo 10) y a Richard Stouthamer (Capitulo 15) y la lectura final
de todo el manuscrito a Judy Myers y a George Heimpel. Geoff Attardo de Keypoint Graphics
colaboré en la seleccion de imdgenes para el libro y Juan Manual por ayuda con la traduccién.

El autor principal de esta obra, Roy Van Driesche, ha colaborado con el Cuerpo Académico
de Entomologia Aplicada de la UAM Agronomia y Ciencias — UAT (87149 Cd. Victoria,
Tamaulipas, México) desde 1990, participando en proyectos de investigacién conjuntos, asi como
en algunas publicaciones, participaciones en congresos y asesoria a estudiantes de postgrado.
La traduccion de este libro, realizada por los doctores Enrique Ruiz Cancino y Juana Maria
Coronado Blanco, miembros del grupo indicado, es una actividad mds de dicho esfuerzo de
colaboracioén internacional.

Finalmente, agradecemos a Chuck Benedict del Servicio Forestal de Estados Unidos/ITX,
del Equipo de la Iniciativa Tecnologica para la Sanidad Forestal ( Forest Health Technology Team),
por el diseno de esta publicaciéon y por su guia a través del proceso de impresion.
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SECCION |. ALCANCE DEL CONTROL BIOLOGICO

CAapPituLO 1: INTRODUCCION

El control biolégico puede ser enfocado de distintas maneras para diferentes propositos. Cuando
la meta es la supresion permanente de una plaga (usualmente una especie invasora no nativa)
en un area grande, el tnico método factible es el control bioldgico clasico. Con este enfoque se
busca causar un cambio ecolégico permanente en el complejo de enemigos naturales (es decir,
parasitoides, depredadores, patégenos, herbivoros) que atacan a la plaga, introduciendo nuevas
especies desde el sitio de origen de la plaga (o, en el caso de plagas nativas o exéticas de origen
desconocido, a partir de especies emparentadas o ecolégicamente similares). Historicamente, este
enfoque fue el primer método de manipulaciéon de enemigos naturales que fue exitoso de manera
contundente como forma de control de plagas. Desde el siglo pasado ha sido usado para suprimir
mas de 200 especies de insectos invasores y mas de 40 especies de malezas en muchos paises
en todo el mundo, y es la forma de control biolégico mds productiva y de mayor importancia
econoOmica. Esta estrategia puede ser aplicada contra plagas en dreas naturales (bosques, pastizales,
humedales), urbanas y de produccion agricola. El control bioldgico clasico debe ser una actividad
gubernamental regulada a nivel de comunidad, y conducida para el beneficio regional en lugar de
para el beneficio de unos pocos individuos.

Existen otras modalidades de control bioldgico (conservacion de ememigos naturales,
libevacion de enemigos natuvales cviados comevcialmente, plaguicidas microbiales) que pueden
suprimir temporalmente plagas de cultivos, ya sean nativas o invasoras. Estos métodos tienen
sentido cuando el control de plagas se necesita solamente en una localidad y en un tiempo especifico.
El agricultor cubre el costo de implementar este tipo de practicas con el fin de reducir pérdidas
debidas al dano de la plaga. Para ser utiles estos métodos deben ser eficientes con respecto a los
costos, pagando por ellos mismos para reducir pérdidas por plagas y deben ser mas convenientes
o econémicos que los otros métodos de control disponibles. Sin embargo, dependen del interés
del productor y de su buena voluntad para pagar los costos asociados.

En terrenos publicos, los fondos gubernamentales pueden solventar las liberaciones de
enemigos naturales para proteger bosques o para lograr otras metas de manejo de plagas si
existe un consenso claro de esa necesidad y si el gobierno quiere y puede pagar. El plaguicida
microbial Bacillus thuringiensis Berliner ssp. kurstaki, por ejemplo, es utilizado por las agencias
forestales canadienses como una alternativa a la aspersion de bosques con plaguicidas quimicos
para suprimir las explosiones de poblaciones de insectos tales como el gusano de la yema de la
picea Choristonenra fumiferana (Clemens). Sin embargo, estos métodos de control biolégico “no
clasico” son usados principalmente en granjas, huertas o invernaderos privados para suplementar
el control natural.
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El control biologico de vertebrados plaga se ha ensayado, y recientemente se ha investigado
este enfoque para el uso de patdgenos de vertebrados modificados genéticamente. Existe una
necesidad emergente del control biolégico de plagas invasoras no tradicionales como cangrejos,
estrellas de mar, medusas, algas marinas, serpientes y mejillones de agua dulce, para las cuales la
experiencia con insectos y plantas ofrecerfa una minima direccién directa. Finalmente, se examinan
las restricciones de cada uno de los principales enfoques del control bioldgico (importacion,
conservacion, aumento y bioplaguicidas) y se especula sobre la probabilidad de su uso futuro.




CAapriTtuLO 2: TiIPOS DE CONTROL
BIOLOGICO, OBJETIVOS Y AGENTES DE CONTROL

3 QUE ES EL CONTROL BIOLOGICO?

La definicion de control biologico depende de la palabra peblacién. Todo control bioldgico
involucra el uso, de alguna manera, de poblaciones de enemigos naturales para reducir po-
blaciones de plagas a densidades menores, ya sea temporal o permanentemente. En algunos
casos, las poblaciones de enemigos naturales son manipuladas para causar un cambio perman-
ente en las redes alimenticias que rodean a la plaga. En otros casos no se espera que los enemi-
gos naturales liberados se reproduzcan por lo que solo los individuos liberados tienen algin
efecto. Algunos enfoques del control biol6gico son disenados para reforzar las densidades de
enemigos naturales al mejorar sus condiciones de vida.

Los métodos que no acttian a través de poblaciones de enemigos naturales vivos no son
control bioldgico. Los métodos “biolégicamente” basados que no usan plaguicidas tales
como la liberaciéon de machos estériles para reducir la reproducciéon de insectos, el uso de
feromonas para provocar disrupcion del apareamiento de la plaga, los cultivos resistentes a
plagas, los compuestos quimicos bioracionales y las plantas transgénicas resistentes a plagas
no son control bioldgico. Sin embargo, si estos métodos remplazan a los plaguicidas toxicos,
pueden reforzar el control biolégico al conservar los enemigos naturales existentes.

CONTROL PERMANENTE EN AREAS GRANDES

Cuando las plagas van a ser controladas en dreas grandes, el tinico enfoque efectivo a largo
plazo es la introducciéon de enemigos naturales. Si la plaga objetivo es una especie invasora
no nativa y si se introducen sus enemigos naturales, el enfoque es llamado control bioldgico
clasico. Si el objetivo es una plaga nativa (o una especie exética de origen desconocido) y si
los enemigos naturales liberados contra ella provienen de otra especie, el enfoque se llama
control biologico de nueva asociacion. Los proyectos de control biolégico clasico y de nueva
asociacion son similares en su operacion, pero difieren en si los enemigos naturales utilizados
tienen o no una asociacion evolutiva con la plaga a controlar.
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CONTROL BIOLOGICO CLASICO

Muchas de las plagas de artropodos importantes para la agricultura y las dreas naturales
son especies invasoras, no nativas (Sailer, 1978; Van Driesche and Carey, 1987). En los
Estados Unidos (EU), por ejemplo, 35% de los 700 insectos plaga mas importantes son
especies invasoras aun cuando los insectos invasores s6lo son el 2% de los artréopodos de
EU (Knutson et al., 1990). Los invasores vigorosos (bien adaptados al clima y compit-
iendo con la comunidad invadida) a menudo permanecen como plagas de alta densidad
porque los enemigos naturales locales no estan especializados en alimentarse de espe-
cies desconocidas. Consecuentemente, el nivel de ataque estd demasiado limitado para
controlar adecuadamente a la plaga. En tales casos, las introducciones de enemigos na-
turales especializados que han tenido una relaciéon evolutiva con la plaga son necesarias
para su control. Desde 1888, las introducciones de enemigos naturales han logrado un
control completo o parcial de mas de 200 artropodos plaga y de alrededor de 40 malezas
(DeBach, 1964a; Laing and Hamai, 1976; Clausen, 1978; Goeden, 1978; Greathead y
Greathead, 1992; Nechols ¢t al., 1995; Hoftmann, 1996; Julien y Griffiths, 1998; McFa-
dyen, 1998; Waterhouse, 1998; Olckers y Hill, 1999; Waterhouse y Sands, 2001; Mason
y Huber, 2002; Van Driesche et al., 2002a; Neuenschwander ez al., 2003).

Es mas probable que ocurran enemigos naturales eficientes de especies invasoras en
el rango de distribucién nativo de la plaga, donde se han desarrollado como especialis-
tas para explotar la plaga. En algunos casos, los enemigos naturales efectivos pueden ser
conocidos de proyectos anteriores. Cuando el piojo harinoso rosado del hibisco Maconel-
licoccus hirsutus (Green) invadié el Caribe en los noventas (Kairo et al., 2000), el control
previo del mismo piojo harinoso en Egipto proporcioné considerable informacién de los
enemigos naturales que podrian ser ttiles (Clausen, 1978). Como grupo, los piojos hari-
nosos son bien conocidos por ser controlados por parasitoides, especialmente Encyrtidae
(Neuenschwander, 2003). Los tnicos piojos harinosos que han sido dificiles de controlar
han sido los que son atendidos por hormigas, las cuales los protegen (p. ¢j., el piojo hari-
noso de la pina Dysmicoccus brevipes [ Cockerell | en Hawaii [EU |, Gonzalez-Hernandez et
al., 1999) o los que se alimentan bajo el suelo en las raices de las plantas, donde los para-
sitoides no pueden acceder (p. €j., el piojo harinoso de la vid Planococcus ficus | Signoret]|
en viiledos de California [EU], ver Daane ez al., 2003).

Los proyectos de control bioldgico clisico requieren de la colecta de enemigos natu-
rales en la area de origen del invasor, su envio al pais invadido y (después de las pruebas
adecuadas de cuarentena para asegurar la identificacion correcta y la seguridad) de su
liberacién y establecimiento. En el caso del piojo harinoso rosado del hibisco (nativo de
Asia), el encirtido Anagyrus kamali Moursi, originalmente colectado en Java para liber-
arse en Egipto, fue identificado rdpidamente como candidato a ser liberado en el Caribe.
Antes de que el piojo harinoso fuera controlado, un amplio rango de plantas lefosas fue
afectado severamente en el Caribe, incluyendo citricos, cacao, algodén, teca, guandbana 'y
varias ornamentales (Cock, 2003). El comercio entre las islas fue restringido para conten-
er la dispersion de la plaga, causando luego danos econémicos. Antes de un aino de haber
sido introducido, A. kamali redujo al piojo harinoso rosado a niveles no econémicos en
el Caribe y después fue introducido a Florida y California (EU).
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La supresion rapida de una planta invasora por un insecto introducido es ilustrada
con el caso del helecho flotador Azolla filiculoides Lamarck (McConnachie et al., 2004 ).
Azolla filiculoides, nativa del continente Americano, aparecié en Sudafrica en 1948, en
una sola localidad. Ya en 1999 habia infestado al menos 152 sitios, principalmente reser-
vas y pequenos confinamientos de agua. Formo esteras flotantes gruesas que interferian
con el manejo del agua, aumentaban el cieno, reducian la calidad del agua, danaban la
biodiversidad local y ocasionalmente causaban el ahogamiento del ganado (Hill, 1997).
El control biolégico proporciond la tnica opcién para la supresion porque no habian
herbicidas registrados para usarse contra esa planta (Hill, 1997). Afortunadamente, se
conocian insectos fitofagos de Estados Unidos potencialmente efectivos y uno de ellos, el
picudo Stenopelmus rufinasus Gyllenhal, fue importado desde Florida. Hill (1997) con-
firmé que el insecto era un especialista y se alimentaba en una sola especie de Azolla, por
lo que fue aprobado para su liberacion (Hill, 1998). Cientificos sudafricanos lo liberaron
en 112 sitios, iniciando en 1997 (McConnachie et al., 2004) y en menos de 7 meses elim-
inaron A. filiculoides de virtualmente todos los sitios de liberacion (excepto los destruidos
por inundacién o drenaje). El helecho fue controlado en todo el pais antes de 3 afios, con
una proporcion costo: beneficio esperado de 15:1 para el ano 2010 (McConnachie ez al.,
2003).

La introducciéon como un método del control biolégico tiene una ventaja importante
sobre otras formas de control biolégico porque es sostenible y menos cara a largo plazo.
En huertas o en plantaciones de drboles, después de que se establecen los nuevos enemi-
gos naturales pueden requerirse medidas de conservacion (tales como evitar los plaguici-
das daninos) para que las nuevas especies sean completamente efectivas. Debido a que los
proyectos de control biolégico clasico no producen algo para vender y que requieren de
un presupuesto inicial considerable y de muchos cientificos entrenados, usualmente son
conducidos por instituciones publicas, usando recursos publicos para resolver problemas
para el bien coman.

CONTROL BIOLOGICO DE NUEVA ASOCIACION

Este término aplica si la plaga objetivo es una especie nativa o una especie invasora de ori-
gen desconocido. En ambos casos, los enemigos naturales son colectados de diferentes es-
pecies relacionadas taxonémica o ecoloégicamente con la plaga. El uso contra una especie
nativa es ilustrado por los esfuerzos de controlar el barrenador de la cana de aztcar Din-
traea saccharalis (Fabricius) en Barbados. Este barrenador es una plaga del Nuevo Mundo
en la cana de aztcar, donde no es controlado con facilidad por plaguicidas. El bracénido
parasitico Cotesia flavipes Cameron fue encontrado en India atacando barrenadores del
tallo en otras especies de pastos altos e importado a Barbados, donde redujo la incidencia
del barrenador de la cana de aztcar del 16% al 6% (Alam et al., 1971).

Un ejemplo actual de un proyecto de nueva asociacion es el esfuerzo para reducir
la alimentacion en yemas y frutas por los chinches Lygus nativos de Norteamérica con
parasitoides europeos de Lygus (Day, 1996). El bracénido Peristenus digonentis Loan fue
establecido exitosamente en el este de Estados Unidos y redujo en un 75% las densidades
del chinche Lygus lineolaris (Palisot de Beauvois) en alfalfa, su mayor cultivo de reserva,
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(Day, 1996). La reduccién de las poblaciones de Lygus en alfalfa conduciria a que menos
chinches inmigrantes alcanzaran cultivos de alto valor, como las manzanas y las fresas (Day
et al., 2003; Tilmon and Hoftmann, 2003).

El mismo enfoque general puede ser utilizado contra especies invasoras cuyas dreas
de origen permanecen sin descubrir. Por ejemplo, se crefa que la polilla del coco Levuana
wridescens Bethune-Baker, en Fiji era una plaga invasora de algun lugar del oeste de Fiji
pero el origen de la poblaciéon nunca se encontré. Tothill ez al. (1930) introdujeron al
taquinido Bessa remota (Aldrich) después de encontrarlo como parasitoide de otras polil-
las zygaénidas, haciendo de este un caso probable de nueva asociacion contra una especie
invasora (ver el Capitulo 16 para conocer los resultados).

El control biol6gico de nueva asociacion en especies nativas difiere del control bi-
olégico cldsico en varios aspectos importantes. Primero, la justificacién ecologica del con-
trol biologico cldsico (restablecer ecosistemas perturbados a las condiciones previas a la in-
vasion) es inexistente cuando se trata de especies nativas. Para algunas plagas, la sociedad
humana considera que la disminucién permanente de la densidad de una especie nativa
es aceptable por el dano econémico que causa. Esto es cierto claramente para plagas tales
como la del chinche lygus (L. lineolaris). El control bioldégico de nueva asociacion no
es aconsejable para plantas nativas, atin para aquellas que se han convertido en malezas.
Algunos de tales proyectos fueron propuestos en el pasado contra plantas nativas como el
mezquite (Prosopis glandulosa Torrey y Prosopis velutina Wooten) y para la maleza de la
serpiente ( Gutierreza spp.) en el suroeste de Estados Unidos (DeLoach, 1978). Si se in-
tenta el control biol6gico de una planta nativa, el éxito también afectaria en varias formas
a muchas especies dependientes de esa planta.

Otra forma en que el control biolégico de nueva asociacion es diferente al control
bioldgico clasico, sin importar si el objetivo es una especie nativa o una especie invasora
de origen desconocido, es que por definicion, los enemigos naturales no son localizados
buscando la plaga en el extranjero y colectando sus enemigos naturales. En su lugar,
tienen que seleccionarse sustitutos de otra region biogeografica que se parezcan bastante
a la plaga (basandose en la taxonomia, ecologia, morfologia, etc.) para tener enemigos na-
turales que pudiesen atacar a la plaga. En algunos casos, especies del mismo género tienen
ciclos de vida similares y (para los insectos a controlar) atacan los mismos géneros de
plantas que la plaga. Los rangos geograficos de tales especies indican entonces los lugares
disponibles en los que se pueden colectar enemigos naturales potenciales, teniendo en
cuenta que los climas y patrones de luz del dia de las regiones donante y destinataria sean
similares. En otros casos, sin embargo, puede no haber obvias especies relacionadas de las
cuales se puedan colectar enemigos naturales.

SUPPRESION TEMPORAL DE LA PLAGA EN AREAS DE PRODUCTION

Aunque el control bioldgico clasico ha sido usado extensamente para suprimir insectos plaga
que atacan cultivos, el control biolégico en sistemas de produccién no tiene que ser perman-
ente o de rango amplio. La meta puede ser simplemente suprimir suficientemente densidades
de plaga para proteger la cosecha del ailo en curso. El control bioldgico en los cultivos emp-
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ieza con practicas que refuerzan el control natural, conservando los enemigos naturales que
viven en los campos de cultivo. Estos pueden ser depredadores generalistas o parasitoides
especializados (de especies nativas o parasitoides introducidos previamente para el control de
especies invasoras). Estas especies pueden ser reforzadas por una variedad de manipulaciones
del cultivo, del suelo o de la vegetacion presente en o alrededor del campo de cultivo (con-
trol bioldgico por conservacion). Si la disminucién de la plaga con estos enemigos naturales
es insuficiente, pueden liberarse enemigos naturales adicionales (control bioldgico anmenta-
tivo), proporcionando la especie correcta disponible y apta para ofrecer un control de la plaga
econdémicamente efectivo. Productos comerciales que contienen patogenos (bioplaguicidas)
pueden ser asperjados en los cultivos para eliminar plagas adicionales.

CONTROL BIOLOGICO POR CONSERVACION

Las practicas agricolas influyen significativamente la forma en que los enemigos naturales
suprimen realmente a insectos y acaros plaga. El control biolégico por conservacion es
el estudio y la manipulaciéon de tales influencias. Su meta es minimizar los factores que
afectan perjudicialmente a las especies benéficas y reforzar aquellos que hacen de los cam-
pos agricolas un habitat adecuado para los enemigos naturales. Este enfoque asume que
los enemigos naturales ya presentes pueden potencialmente suprimir la plaga si se les da la
oportunidad de hacerlo. Esta suposicion es probable que sea cierta para muchas especies
de insectos nativos pero no para malezas. Tampoco es usualmente valida para los insectos
invasores, a menos que un programa de control biolégico clasico haya importado enemi-
gos naturales especializados eficientes.

En los campos agricolas convencionales (no organicos), el uso de plaguicidas es la
practica mas danina que afecta a los enemigos naturales (Croft, 1990). Otros factores
negativos pueden ser el polvo en el follaje (DeBach, 1958; Flaherty and Huffaker, 1970)
y las hormigas que protegen a insectos productores de mielecilla (DeBach and Huftaker,
1971). Las practicas agricolas que pueden afectar negativamente a los enemigos naturales
incluyen el uso de variedades de cultivos con caracteristicas desfavorables, la fecha y forma
de las practicas culturales, la destruccion de residuos de cosecha, el tamano y localizacién
de las areas de cultivo, y la remocién de la vegetacion que provee a los enemigos naturales
de sitios para invernar o alimento.

En principio, los campos de cultivo y sus alrededores pueden ser reforzados como
habitats para los enemigos naturales manipulando el cultivo, las practicas agricolas o la
vegetacion que los rodea. Las pricticas utiles pueden incluir la creacion de refugios fisicos
necesarios para los enemigos naturales, la provision de lugares para que vivan los hos-
pederos alternos, la colocacion de plantas con flores que sirvan de fuentes de néctar o la
plantacion de cultivos de cobertura del suelo entre los surcos del cultivo para moderar la
temperatura y la humedad relativa. Atin la manera o la época de cosecha o el tratamiento
postcosecha de los residuos del cultivo pueden influir en las poblaciones de enemigos na-
turales (van den Bosch ez al., 1967; Hance y Gregoire-Wibo, 1987; Heidger y Nentwig,
1989). La inclusion consciente de tales aspectos en los sistemas agricolas ha sido llamada
ingenieria ecologica (Gurr et al., 2004).
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Los métodos de conservacion dependen en conocer qué tan efectiva sera una practica
particular de conservacién bajo condiciones locales. Esto requiere investigacion local ex-
tensa en los campos de los agricultores. El método a menudo puede ser implementado en
campos individuales, independientemente de las acciones de la comunidad como un todo,
después de que tal informacién esté disponible.

LIBERACIONES DE ENEMIGOS NATURALES CRIADOS COMERCIALMENTE

Cuando los enemigos naturales estan ausentes (como en los invernaderos), cuando llegan
muy tarde a las nuevas plantaciones (algunos cultivos en surcos) o simplemente cuando
son demasiado escasos para poder controlar plagas (en monocultivos extensos), su po-
blacion puede ser incrementada artificialmente liberando individuos criados en insectarios
(King et al., 1985). La liberacion de enemigos naturales producidos comercialmente se
llama control biologico anmentativo. Este incremento cubre varias situaciones. Las lib-
evaciones inoculativas son aquéllas en las que pequenos nimeros de un enemigo natural
son introducidos temprano en el ciclo del cultivo, esperando que se reproduzcan y que su
descendencia contintie logrando el control de la plaga por un periodo extenso de tiempo.
Por ejemplo, una liberacion temprana de Encarsia formosa Gahan puede ayudar al con-
trol de mosca blanca durante toda la estacion de crecimiento de cultivos de tomate en
invernadero. La inundacion o liberacion masiva es utilizada cuando es probable que la
reproduccién de los enemigos naturales liberados sea insuficiente, por lo que el control
de plagas se lograra principalmente con los individuos liberados. Por ejemplo, Eretmocerus
eremicus Rose & Zolnerowich debe ser liberado cada semana para la supresion continua
de mosca blanca en el cultivo de poinsetia en invernadero.

El control biolégico aumentativo, adecuado para ser usado contra plagas nativas e
invasoras, esta limitado principalmente por el costo, la disponibilidad y calidad del agente
de control, y por la efectividad en campo de los organismos criados. Los costos limitan el
uso de enemigos naturales criados a situaciones donde (1) el enemigo natural es barato
de criar, (2) el cultivo tiene alto valor y (3) donde no estan disponibles alternativas mas
baratas como los insecticidas. S6lo en tales circunstancias las companias privadas pueden
recuperar los costos de produccion y competir econémicamente con los métodos alter-
nativos. Un uso algo mds amplio es posible cuando las instituciones publicas crian los
enemigos naturales necesarios. En ambos casos, la producciéon de enemigos naturales de
alta calidad es esencial, como lo son los estudios para determinar las mejores estrategias de
liberaciéon y para determinar el grado de control de la plaga logrado por el agente criado
bajo condiciones de campo.

APLICACION DE BIOPLAGUICIDAS

La inundacién con nematodos o patégenos difiere de la liberacién masiva de parasitoides
y depredadores. Los bioplaguicidas se asemejan a los plaguicidas quimicos en su em-
paque, manejo, almacenamiento y métodos de aplicacion, asi como en su estrategia de uso
curativo y en los requerimientos (excepto los nematodos) para el registro gubernamental.
El uso de la bacteria Bacillus thuringiensis Berliner es el mejor ejemplo conocido de un
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bioplaguicida. Tales patégenos, sin embargo, aunque han estado presentes en el mercado
por mas de 65 anos, han permanecido como productos locales y actualmente representan
menos del 1% del uso de insecticidas. Sin embargo, el uso de las plantas transgénicas que
expresan las toxinas de esta bacteria ha aumentado significativamente y continua crecien-
do rapidamente, con mas de 100 millones de acres de cultivos Bt alrededor del mundo en
el ano 2000, principalmente de algodén, soya y maiz (Shelton ez al., 2002). Estas plantas
resistentes a insectos usualmente remplazan a los plaguicidas convencionales y mejoran
el cultivo como un habitat para los enemigos naturales, favoreciendo el control biologico
por conservacion (ver Capitulo 21).

TIPOS DE OBJECTIVOS Y TIPOS DE AGENTES DE CONTROL

El control biologico ha sido utilizado principalmente para el control de malezas, insectos y
dcaros. En unas pocas instancias, los vertebrados o caracoles plaga han sido el objetivo a con-
trolar. Existe la necesidad de control bioldgico de nuevos tipos de plagas, como las algas ma-
rinas, estrellas de mar, mejillones y medusas pero estos son objetivos no tradicionales, acerca
de los cuales el potencial de supresiéon conocido de los enemigos naturales es relativamente
pequeno (ver Capitulo 28). Para las plagas principales por combatir con el control biolégico,
varios grupos de enemigos naturales han sido usados ampliamente. Para el control biolégico
de malezas, los enemigos naturales han sido principalmente insectos y hongos fitopatégenos.,
Los insectos parasiticos y los depredadores son los enemigos naturales utilizados para los in-
sectos plaga, junto con algunos patégenos formulados para su uso como bioplaguicidas., Los
dcaros depredadores han sido manipulados ampliamente contra los dcaros plaga utilizando
métodos de conservacién. En la parte inicial de este libro se consider6 la diversidad tax-
ondémica y la ecologia de los grupos clave de enemigos naturales (Capitulos 3, 4, 5y 6), con
el proposito de desarrollar un mejor entendimiento de como son manipulados estos grupos
para el control bioldgico, antes de discutir los métodos para su manipulacion.







SecciON 1l. TipOsS DE ENEMIGOS
NATURALES

CAPITULO 3: DIVERSIDAD Y ECOLOGIA
DE LOS PARASITOIDES

Los enemigos naturales son el recurso fundamental del control biolégico. Los agentes de control
provienen de muchos grupos y difieren ampliamente en su biologia y ecologia. Un conocimiento
detallado de la taxonomia, biologia y ecologia del enemigo natural es una gran ventaja para los
practicantes del control biologico. Los parasitoides son a menudo los enemigos naturales mas
eficientes de los insectos plaga.

PARTE I: DIVERSIDAD DE LOS PARASITOIDES

3 QUE ES UN PARASITOIDE?

Los parasitoides han sido el tipo mas comtn de enemigo natural introducido contra insec-
tos plaga (Hall y Ehler, 1979; Greathead, 1986a). A diferencia de los parasitos verdade-
ros, los parasitoides matan a sus hospederos y completan su desarrollo en un solo huésped
(Doutt, 1959; Askew, 1971; Vinson, 1976; Vinson y Iwantsch, 1980; Waage y Great-
head, 1986; Godfray, 1994). La mayoria de los parasitoides pertenecen a los 6rdenes
Diptera o Hymenoptera, unos pocos son Coleoptera, Neuroptera o Lepidoptera. Pen-
nacchio y Strand (2006) discutieron la evolucion de los ciclos de vida de los parasitoides
himenépteros. De 26 familias de parasitoides, los generos usados mas frecuentemente en
control biolégico son Braconidae, Ichneumonidae, Eulophidae, Pteromalidae, Encyrti-
dae y Aphelinidae (Hymenoptera), y Tachinidae (Diptera) (Greathead, 1986a).

TERMINO Y PROCESOS

Todos los estados de desarrollo del insecto pueden ser parasitados. A las avispitas Tricho-
grammatidae que atacan huevecillos se les llama parasitoides de huevos. Las especies que
atacan larvas son parasitoides lavvalesy asi sucesivamente. Los parasitoides cuyas larvas
se desarrollan dentro del hospedero se llaman endoparasitoides (Figura 3-1a) y los que
se desarrollan externamente son ectoparasitoides.

Los ectoparasitoides a menudo atacan hospederos en minas de hojas, hojas enrolladas
o agallas, lo que evita que el hospedero y el parasitoide estén separados. Si los parasitoides
permiten que los hospederos crezcan después de ser atacados son llamados koeinobion-

CoNTROL DE PLAGAS Y MALEZAS POR ENEMIGAS NATURALES



Figura 3-1a. Pupa (cuerpo oscuro) del endoparasitoide
Encarsia luteola Howard dentro del integumento de
su mosca blanca hospedera. (Fotografia cortesia de
Jack Kelly Clark, University of California IPM Photo
Library.)

Figura 3-1b. Capullos de un parasitoide gregario en una
larva de mariposa luna Actias luna (L.). (Fotografia
cortesia de Ron Billings, www.forestryimages.org,
UGA3226063.)

tes. El grupo koinobionte incluye parasitoides
internos que atacan larvas jovenes o ninfas, a
unos pocos ectoparasitoides como algunos ich-
neumonidos pimplinos en aranas y a la mayoria
de los ichneumonidos ctenopelmatinos (Gauld
y Bolton, 1988). En contraste, los idiobiontes
no permiten el desarrollo del hospedero después
del ataque. Son parasitoides internos de huevos,
pupas o adultos, o parasitoides externos que
paralizan larvas (Godfray, 1994). Los parasitoi-
des internos de estados diferentes a los huevecil-
los deben suprimir el sistema inmunolégico del
hospedero mientras que los parasitoides de hue-
vos y los parasitoides externos no. Los parasitoi-
des que deben superar el sistema inmunolégico
del hospedero a menudo son mas especializados
que los grupos que no lo hacen. Los parasitoi-
des de huevos, como las especies de Trichogram-
ma, por ejemplo, tienen rangos de hospederos
mucho mas amplios que los parasitoides larvales
internos, como las especies del braconido Cotze-
sin.

Los términos que describen el nimero de
individuos o de especies parasiticas que se desar-
rollan en un solo hospedero, incluyen al para-
sitoide solitario, el cual denota que sélo un par-
asitoide por hospedero puede desarrollarse hasta
la madurez, y el parasitoide gregario (Figura
3-1b), donde varios pueden hacerlo.

El superparasitismo ocurre cuando varios
huevos de una especie de parasitoide pueden so-
brevivir en un mismo huésped mientras que la
presencia de dos o mds individuos de diferentes
especies es llamada multiparasitismo. El hiper-
parvasitismo ocurre cuando un parasitoide ataca

a otro, el cual generalmente se considera desfavorable para el control biolégico, excepto
en casos especiales como el adelfoparasitismo de moscas blancas.

El patréon de maduracion de los huevos durante la vida de un parasitoide afecta la
manera potencial en que el parasitoide puede ser usado en control biologico. Las especies
pro-ovigénicas emergen con el suministro de huevos para toda su vida, permitiendo un
ataque rapido de muchos hospederos. Por el contrario, los huevos de las especies sinovi-
génicas se desarrollan gradualmente durante la vida de la hembra. Un indice de ovigenia
(OI) es la proporcion del suministro de huevos de un parasitoide que esta presente en
el momento de su emergencia (Jervis and Ferns, 2004), y las especies estrictamente pro-




CAPiITULO 3

ovigénicas obtienen un indice de 1.0. Los parasitoides sinovigénicos necesitan proteina
para la maduracién de sus huevos. Algunas especies sinovigénicas se alimentan de néctar
o mielecilla pero otras consumen la hemolinfa del hospedero. Esta es obtenida al pinchar
el integumento del hospedero con el ovipositor y consumiendo la hemolinfa conforme
sale de la herida (Figura 3-2 a,b,c). El proceso se llama alimentacion en el hospedero, un
comportamiento presente en muchos parasitoides himenépteros (Bartlett, 1964a; Jervis
and Kidd, 1986).

Figura 3-2 a,b,c. Alimentacién en el hospedero de un
parasitoide afelinido (Physcus sp.) sobre la escama
armada Aonidiella aurantii (Maskell), mostrando la
insercion del ovipositor en la escama (a), la hemolinfa
exudada (b) y la alimentacién por el parasitoide (c).
(Fotografias cortesia de Mike Rose, reimpreso de Van
Driesche, R. G. and T. S. Bellows, Biological Control,
1996. Kluwer, con permiso.)

ALGUNAS REFERENCIAS SOBRE FAMILIAS DE PARASITOIDES

Para informacién general acerca de familias de parasitoides, ver Clausen (1962) (1til pero
desactualizada), Askew (1971), Waage y Greathead (1986), Gauld y Bolton (1988), Gris-
sell y Schautf (1990), Godfray (1994 ), Hanson y Gauld (1995), Quicke (1997), y Triple-
horn y Johnson (2005). Para informacién sobre registros de hospederos, ver Fry (1989).
Informacion mds completa esta disponible en catilogos regionales como el de Krombein
et al. (1979). Townes (1988) recopild fuentes de literatura taxonémica de himenopteros
parasiticos. Una clave para familias de Hymenoptera del mundo es provista por Goulet y
Huber (1993); una clave para familias nearticas de Chalcidoidea es ofrecida por Grissell
y Schautf (1990), y para los géneros por Gibson et al. (1997). Una base de datos elec-
trénica de calcidoideos es mantenida por Noyes en http: //www.nhm.ac.uk /jdsml /re-
search-curation /projects/chalcidoids /. El material estd disponible en CD en http://
www.nhm.ac.uk /publishing /pubrpch.html. Yu y van Achterberg (2004) elaboraron
un catdlogo electrénico de todos los Ichneumonoidea (http://www.taxapad.com/).



Wharton et al. (1997) publicaron una clave de géneros de braconidos del Hemisferio Oc-
cidental. Shaw y Huddleston (1991) resumieron la informacién sobre la biologia de los
bracénidos. Existen catdlogos actualizados a nivel mundial de Evaniidae (Deans, 2005) y

Proctotrupoidea (Johnson, 2005). Para conocer la revision de Scelionidae, ver Austin ez
al. (2005).

GRUPOS DE PARASITOIDES
Moscas PARASITICAS

Trece familias de moscas incluyen especies parasiticas de artréopodos o de caracoles
(Cecidomyiidae, Acroceridae, Nemestrinidae, Bombyliidae, Phoridae, Pipunculidae,
Conopidae, Pyrgotidae, Sciomyzidae, Cryptochetidae, Calliphoridae, Sarcophagidae
y Tachinidae) pero las mas importantes son Tachinidae, Phoridae y Cryptochetidae.
Ver Feener y Brown (1997) para una revision de los dipteros como parasitoides.

PHORIDAE

Estas moscas han sido criadas de termitas, abejas, grillos, larvas de Lepidoptera,
pupas de polillas y larvas de moscas pero actualmente son de mayor interés como
parasitoides de las hormigas de fuego invasoras (Williams y Banks, 1987; Feener y
Brown, 1992; Williams ez al., 2003; Porter et al., 2004 ). (Figura 3-3).

il

Figura 3-3. Adulto de la mosca férida Pseudacteon litoralis Borgmeier atacando una obrera
de la hormiga de fuego importada Solenopsis invicta (Burden). (Fotografia cortesia de S. D.
Porter y L. A. Calcaterra, USDA-ARS.)
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CRYPTOCHETIDAE

Todas las especies pertenecen al género Cryptochetum y todas parasitan escamas
margarddidas. Cryptochetum iceryae (Williston) fue introducida a California (EU)
desde Australia y controla a la escama acanalada algodonosa (Icerya purchasi
Maskell), una plaga importante de los citricos (Bartlett, 1978).

TACHINIDAE

Estos (Figura 3-4) son los dipteros mds importantes en el control biolégico
clasico. La mayoria son endoparasitoides solitarios y ninguno es hiperparasitico
(Askew, 1971). Lydella thompsoni Herting fue introducida a los Estados Uni-

.
Figura 3-4. El taquinido Erynniopsis antennata Rondani es un parasitoide del escarabajo
de la hoja del olmo Pyrrhalta luteola (Miiller). (Fotografia cortesia de Jack Kelly Clark,
University of California IPM Photo Library.)

dos para el control del barrenador europeo del maiz Ostrinia nubilalis (Hiibner)
(Burbutis et al., 1981). En Canada, la introduccion de Cyzenis albicans (Fallén)
control6 la polilla de invierno invasora Operophtera brumata L. (Embree, 1971).
Trichopoda gincomellii (Blanchard) fue introducida en Australia, donde controlé
una importante plaga de hortalizas, el chinche Nezara viridula (L.) (Coombs y
Sands, 2000). Taquinidos como Lixophaga diatraeae (Townsend) han sido usa-
dos para liberaciones aumentativas (Bennett, 1971) mientras que otras especies
han sido de interés como parasitoides indigenas de plagas nativas como por ejem-
plo Bessa harvey: (Townsend), la cual es parasitoide de la mosca sierra del alerce
Pristiphora evichsonii (Hartig) (Thompson et al., 1979). Grenier (1988) reviso el
papel de los taquinidos en el control biolégico aplicado y Stireman ez al. (20006)
discutieron su evolucion, conducta y ecologia. Los taquinidos varian en la forma
como atacan a sus hospederos (O’Hara, 1985). Los adultos de algunas especies
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depositan huevos sobre sus hospederos o dentro de ellos mientras que otros re-
tienen sus huevos y depositan larvas de primer estadio sobre, cerca o dentro de
sus hospederos. Algunas otras colocan huevos o larvas sobre el follaje o el suelo.
Los huevos puestos sobre el follaje, son colocados donde es posible que sean con-
sumidos mas tarde por su hospedero. En tales casos, sustancias volatiles de plantas
emitidas como consecuencia del dafo producido por herbivoros, pueden atraer
a las moscas para ovipositar (Roland ez al., 1989). Los huevos puestos sobre el
follaje a menudo son muy pequenos (microtipo) y son depositados en nimeros
mayores que los huevos mas grandes (macrotipo) de las especies que ovipositan
directamente sobre sus hospederos (Askew, 1971).

Los taquinidos varfan desde especies casi especificas como T. giacomelli (Sands
y Combs, 1999) hasta las extremadamente polifagas como Compsilura concinnata
(Meigen), introducida para controlar la polilla gitana Lymantria dispar (L.) y la
polilla de cola café (Euproctis chrysorrhoea [L.]) en Norteamérica. Aunque este
taquinido logra un control altamente efectivo de la polillas de cola café, también
causa un alto grado de mortalidad a polillas nativas del gusano de seda (Saturni-
idae) (Boettner et al., 2000).

AVISPAS PARASITICAS

Los parasitoides ocurren en al menos 36 familias de Hymenoptera pero varfan signifi-
cativamente en el grado en el que han sido utilizados en control biologico, debido al
tamano de la familia y a los tipos de insectos que atacan. Los parasitoides de mayor
importancia para el control biologico pertenecen a dos superfamilias, Chalcidoidea e
Ichneumonoidea.

CHALCIDOIDEA

Incluye 16 familias con parasitoides, de las cuales Encyrtidae y Aphelinidae han
sido usadas mas frecuentemente en control biolégico.

PTEROMALIDAE

Los pteromalidos atacan un amplio rango de hospederos con algunas distinciones,
segun la subfamilia o la tribu. Por ejemplo, las pupas de moscas muscoideas, escar-
abajos barrenadores de madera o avispas que anidan en tallos o en lodo son ataca-
das por los Cleonyminae; las moscas Agromyzidae, Cecidomyiidae, Tephritidae y
Anthomyiidae por Miscogastrini, y diversos Lepidoptera, Coleoptera, Diptera e
Hymenoptera por Pteromalinae. Algunas especies de Muscidifuraxy Spalangin
son criadas para liberaciones aumentativas contra moscas que se crian en estiércol
(Patterson et al., 1981).

ENCYRTIDAE

Los encirtidos parasitan escamas, piojos harinosos y los huevos o larvas de diversos
Blattaria, Coleoptera, Diptera, Lepidoptera, Hymenoptera, Neuroptera, Orthop-
tera, arafas y garrapatas. Esta familia, junto con Aphelinidae, incluye la mitad de
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los casos exitosos del control bioldgico clasico. Entre los géneros importantes en
la familia estain Anagyrus, Apoanagyrus, Comperia, Hunterellus y Ooencyrtus. El
encirtido suramericano Apoanagyrus (antes Epidinocarsis) lopezi (De Santis) con-
trol6 al piojo harinoso invasor Phenacoccus manihoti, ¢l cual devastaba cultivos de
yuca en gran parte de Africa tropical (Neuenschwander e al., 1989). Anagyrus
kamali Moursi (Figura 3-5) control6 al piojo harinoso rosado del hibisco Ma-
conellicoccus hirsutus (Green] en el Caribe.

EULOPHIDAE

Esta familia es de gran importancia
para el control biolégico, atacando
una amplia variedad de hospede-
ros, incluyendo escamas, trips y
especies de Coleoptera, Lepidop-
tera, Diptera ¢ Hymenoptera. Al-
gunas especies atacan minadores
de hojas o insectos barrenadores
de madera.

APHELINIDAE
Los miembros de esta familia son

Figura 3-5. El encirtido Anagyrus kamali Moursi. (Fotografia cortesia importantes p aras_ltF)ldCS fie cs
de William Roltsch, California Department of Agriculture.) camas armadas, piojos harinosos,
mosquitas blancas, afidos, psili-

dos y huevos de diversos insectos.
Los géneros de mayor importan-
cia incluyen a Apbhelinus, Aphytis,
Encarsin y Eretmocerus (Rosen y
DeBach, 1979). Aphytis melinus
DeBach (Figura 3-6) control6 la
escama roja de California Aonidi-
elln anrantii (Maskell) en citricos.
Viggiani (1984) revisé la ecologia
de los Aphelinidae. Algunas espe-
cies como Encarsia formosa Ga-
han y Eretmocerus eremicus Rose
& Zolnerowich son criadas ma-

Figura 3-6. El afelinido Aphytis melinus DeBach atacando la escama sivamente para ser usadas contra
roja de California Aonidiella aurantii (Maskell). (Fotografia cortesia moscas blancas en cultivos en in-
de Jack Kelly Clark, University of California IPM Photo Library.) vernadero.

TRICHOGRAMMATIDAE

Todos los tricogramatidos son parasitoides de huevos. Los nombres de las espe-
cies en la literatura anterior a los 1970s a menudo estin incorrectos, debido a la
dificultad para la identificacion exacta de las especies sin herramientas basadas en el
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ADN (Pinto y Stouthamer, 1994). Unas diez especies de Trichogramma han sido
criadas extensamente en masa para liberaciones aumentativas contra lepidopteros
plaga en maiz, algodon y otros cultivos (Figura 3-7).

Figura 3-7. El tricogramatido Trichogramma pretiosum
Riley ovipositando en el huevo de Helicoverpa zea
(Boddie). (Fotografia cortesia de Jack Kelly Clark,
University of California IPM Photo Library.)

Figura 3-8. El mimarido Gonatocerus ashmeadi Girault.
(Fotografia cortesia de Jack Kelly Clark, University of
California IPM Photo Library.)

MYMARIDAE

Todos los mimaridos son parasitoides de hue-
vos, y atacan especies de Hemiptera, Psocop-
tera, Coleoptera, Diptera y Orthoptera. La
liberacion de Amnaphes flavipes (Forster) en
los Estados Unidos ayudo a suprimir al escar-
abajo de la hoja de los cereales Oulema meln-
nopus (L.) (Maltby et al., 1971). Gonatocerus
ashmendi Girault (Figura 3-8) control6 a la
chicharrita de alas cristalinas Homalodisca co-
agulata Say en la Polinesia Francesa.

La superfamilia Platygastroidea incluye
Scelionidae y Platygasteridae, las cuales son
familias de interés en control bioldgico.

Scelionidae

Todas las especies de esta gran familia son par-
asitoides de huevos, y algunos como Trissolcus
basalis (Wollaston), parasitoide de la chinche
verde apestosa N. viridula (Jones, 1988), han
sido usados en cotrol biolégico. Otros géne-
ros importantes son Telenomusy Scelio.

La superfamilia Ichneumonoidea estd
compuesta por Ichneumonidae y Braconidae.
La subfamilia Aphidiinae a veces es elevada a
nivel de familia pero aqui se incluye en Braco-
nidae.

|CHNEUMONIDAE

Los miembros de esta gran familia (Townes,
1969; Yu y Horstmann, 1997) parasitan
muchos tipos diferentes de hospederos. Mu-
chas especies tienen antenas largas y oviposi-
tor largo los cuales son visibles todo el tiempo

pero en algunos grupos los ovipositores son cortos y no visibles. Las subfamili-
as mas importantes pueden, en general, ser agrupadas por el tipo de hospedero
(segin Askew, 1971): ectoparasitoides de larvas o pupas de diversos 6rdenes en
tejido vegetal (Pimplinae, p. ¢j., Pimpla); ectoparasitoides de larvas expuestas de
lepidépteros y moscas sierra (Typhoninae, p. ¢j., Phytodietus); ectoparasitoides
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de insectos en capullo — algunos son hiperparasitoides (Cryptinae, p. ej., Gelis);
endoparasitoides de larvas de lepidépteros (Banchinae, p. ¢j., Glypta; Campople-
ginae, p. ¢j., Diadegma; Ophioninae, p. ¢j., Ophion); endoparasitoides de pupas
de lepidopteros (Ichneumoninae, p. €j., Ichneumon); endoparasitoides de larvas
de moscas sierra (Ctenopelmatinae, p. ¢j., Perilissus); y endoparasitoides de larvas
de sirfidos (Diplazontinae, p. ¢j., Diplazon).

BRACONIDAE

Los bracénidos han sido utilizados ampliamente en control biolégico, especial-
mente contra afidos, Lepidoptera, Coleoptera y Diptera. A menudo enpupan den-
tro de capullos sedosos, fuera del cuerpo de su hospedero; los Aphidiinae enpupan
adentro de los pulgones momificados. Wharton (1993) discuti6 la ecologia de
Braconidae. Aphidius colemani Viereck se consigue comercialmente para contro-
lar afidos en invernaderos (Figura 3-9). La mayoria de los investigadores recon-
ocen de 35 a 40 subfamilias. Las principales subfamilias y tlpos de hospederos
que atacan (segun Askew, 1971 y
Shaw y Huddleston, 1991) incluyen
endoparasitoides de ifidos (Aphi-
diinae, p. €j., Aphidius, Trioxys) (para
la biologia de este grupo, ver Stary
1970); endoparasitoides de larvas de
Lepidoptera y Coleoptera (Meteori-
nae, p. ¢j., Meteorus, Blacinae, p. ¢j.,
Blacus, Microgasterinae, p. ¢j., Co-
tesin, Microplitis, Rogadinae, p. ¢j.,
Aleiodes); endoparasitoides de escar-
abajos adultos o ninfas de Hemiptera
(Euphorinae, p. e¢j., Microctonus);,
endoparasitoides  huevo-larva  de
Lepidoptera (Cheloninae, p. ej., Che-
lonus); endoparasitoides huevo-larva
y de larvas de Diptera Cyclorrhapha
(Alysiinae, p. ¢j., Dacnusia; Opiinae,
p- €j., Opius); y ectoparasitoides de
larvas de lepidopteros y coledpteros
en sitios ocultos (Braconinae, p. ¢j.,
Bracon; Doryctinae, p. ¢j., Heterospi- E
lus). Figura 3-9. El bracénido Aphidius colemani

. L . Viereck. (Fotografia cortesia de Jack Kelly Clark,
La 'superfam.l!la Chrys1d01dea. mn- University of California IPM Photo Library.)
cluye siete familias. Los Bethylidae

son los mds importantes para el con-
trol biolégico, aunque varias especies de Dryinidae han sido liberadas contra pla-
gas de cultivos y ornamentales.
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BETHYLIDAE

Los bethilidos atacan larvas de escarabajos y de Lepidoptera, a menudo en habi-
tats confinados como en hojas enrolladas y debajo de la corteza. Las especies usa-
das como agentes de control biologico incluyen parasitoides de la broca del café
Hypothenemus hampei (Ferrari) (Abraham et al., 1990),y Goniozus legneri Gordh,
la cual controla al pirdlido Amyelois transitella (Walker) en huertas de almen-
dros (Prunus dulcis [ Miller] D.A. Webb var. dulcis) en California (EU) (Legner 'y
Gordh, 1992).

La superfamilia Vespoidea incluye siete familias con miembros parasiticos:
Tiphiidae, Mutillidae, Scoliidae, Bradynobaenidae, Pompilidae, Rhopalosomati-
dae y Sapygidae, de los cuales Tiphiidae y Scoliidae son quizas los mas importantes
en proyectos de control biologico.

TIPHIIDAE

Los tifiidos son parasitoides de larvas de escarabajos. Las especies de la subfa-
milia Tiphiinae barrenan en el suelo y atacan larvas de escarabidos en celdas de
tierra. Tiphia popillinvora Rohwer y Tiphia vernalis Rohwer fueron introducidas
a los Estados Unidos contra el escarabajo japonés Popillia japonica Newman. Los
niveles de parasitismo fueron altos inicialmente pero después declinaron y ambos
parasitoides ahora son escasos mientras que su hospedero todavia es abundante
(King, 1931; Ladd and McCabe, 1966).

PARTE 1I: ECOLOGIA DEL PARASITOIDE

Comparados con otros grupos de enemigos naturales, los parasitoides tienen un conjunto
relativamente coherente de caracteristicas distintivas, perteneciendo la mayoria al orden Hi-
menoptera. Adn asi, los 100,000 o mas parasitoides conocidos son diversos en detalles de su
biologia (ver Askew, 1971; Doutt et al., 1976; Waage y Greathead, 1986; Godfray y Hassell,
1988; Godfray, 1994; Jervis y Kidd, 1996; y Hochberg y Ives, 2000). Los aspectos cruciales
de la biologia del parasitoide para el control biolégico incluyen (1) encontrar hospederos, (2)
reconocimiento y evaluacién de los hospederos, (3) vencer las defensas del hospedero, (4)
regular la fisiologfa del hospedero y (5) el tiempo de btsqueda en dreas con hospederos.

HALLAZGO DE HOSPEDEROS
DESCRIPCION

El hallazgo de hospederos por los parasitoides ha sido investigado intensamente y
ahora es entendido a niveles de comportamiento y quimico (Vinson, 1984; Tumlin-
son et al., 1993; Kidd, 2005). Inicialmente, un parasitoide debe encontrar el habitat
del hospedero (Vinson, 1981). A veces, el parasitoide simplemente emerge en el lugar
adecuado y empieza a buscar hospederos. En otros casos, el parasitoide deja el habitat
para buscar recursos como el néctar o emerge donde los hospederos han muerto. Los
habitats del hospedero son encontrados usualmente detectando senales perceptibles a
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cierta distancia, no por una busqueda al azar. La visién juega posiblemente un papel
importante en la localizacion del habitat, en el sentido mas amplio (bosque vs pas-
tizal, etc.) pero la localizacion del microhabitat (especie de planta que posiblemente
tiene hospederos) es frecuentemente una respuesta a compuestos quimicos volatiles
como (1) los olores de plantas hospederas no infestadas, (2) los materiales (feromo-
nas, heces) producidos por el hospedero o (3) los compuestos volatiles de las plantas
inducidos y liberados en respuesta al ataque de un herbivoro. Los parasitoides pueden
usar olores para localizar hospederos ya sea moviéndose a favor del viento al percibir
el olor en el aire (Figura 3-10) o en superficies, siguiendo los gradientes de aumento
del olor. En algunos casos, visiones y sonidos asociados con los hospederos pueden
ser sefales que atraen a los parasitoides. Por ejemplo, los taquinidos que atacan grillos
escuchan literalmente el chirrido del grillo y

vuelan hacia el sonido (Cade, 1975).

Después que los parasitoides encuentran
plantas infestadas, localizan hospederos al de-
tectar compuestos quimicos no volatiles (Fig-
ura 3-11) y otras senales (escamas, otras par-
tes del cuerpo) sobre la superficie de la planta
(Lewis et al., 1976; Vinson, 1984; van Al-
pheny Vet, 1986; Bell, 1990; Lewis y Martin,
1990; Vet and Dicke, 1992). Estos materiales
son percibidos tocandolos con las antenas o

Figura 3-10. Parasitoide volando hacia olores
emitidos por una hoja de maiz dahada

con los tarsos de sus patas. Los parasitoides
que atacan hospederos ocultos dentro de la
madera, frutas o minas de hojas, detectan vi-
braciones. Los compuestos quimicos asocia-
dos con la presencia del hospedero se llaman
kairomonas. El descubrimiento de
las kairomonas o de vibraciones del
hospedero causa que los parasitoides
adopten una “busquedn local inten-
sificada” | la cual consiste en deten-
erse y caminar en circulos, con lo que
consiguen que el area local sea in-
vestigada mas detalladamente. Para
hospederos ocultos, la deteccion de
vibraciones de los hospederos hace

por una larva de Lepidoptera. (Fotografia
cortesia de Ted Turlings, reimpresa de Van
Driesche, R. G. y T. S. Bellows, Biological
Control, 1996. Kluwer, con permiso.)

Figura 3-11. Parasitoide usando las antenas para detectar

que el parasitoide se detenga donde
las vibraciones son mads fuertes ¢ in-
duce un aumento en ¢l sondeo con
el ovipositor.

sefiales quimicas en la mezcla de excremento vy
restos de tejido vegetal que ayudan a localizar a un
hospedero potencial. (Fotografia cortesia de Joe Lewis,
reimpreso de Van Driesche, R. G. y T. S. Bellows,
Biological Control, 1996. Kluwer, con permiso)
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ORIENTACION A LARGA DISTANCIA

El habitat y el hallazgo del hospedero son partes de un grupo continuo de respuestas
que ocurre en varias escalas espaciales. Para conveniencia de la discusion, se define
orientacion a larga distancia como el movimiento que depende de senales, como los
olores volitiles, que son percibidas a una cierta distancia. El vuelo, por lo general, es
el método de locomocion usado hacia la senal. En contraste, la orientacion a corta
distancia, para estos propositos, se referira al movimiento, a menudo caminando, que
tiene lugar en superficies en las que las senales no volatiles son percibidas por el tacto,
en lugar del olfato. Este sistema se ajusta exactamente para muchos enemigos natu-
rales pero no para todos. Un mayor conocimiento acerca de qué olores o senales un
parasitoide utiliza para la localizacién del hospedero, mejora el entendimiento de su
ecologia y facilita su manipulacion para el control biolégico.

HALLAZGO DE PLANTAS HOSPEDERAS NO INFESTADAS

La atracciéon a plantas hospederas no infestadas no es generalizada pero algunos
parasitoides responden a olores de plantas no infestadas en olfatébmetros (Elzen
et al., 1986; Martin et al., 1990; Wickremasinghe y van Emden, 1992). Lepto-
pilina heterotoma (Thompson), un parasitoide de larvas de moscas droséfilas en
frutos podridos, responde a olores de levaduras que son comunes en materiales en
descomposicion (Dicke ez al., 1984).

LOCALIZACION DIRECTA DE HOSPEDEROS

Algunos parasitoides son atraidos por feromonas sexuales o de agregacion de otros
insectos. El afelinido Encarsia (antes Prospaltelln) perniciosi (Tower), por ejemplo,
fue capturado en mayores niimeros en trampas pegajosas cebadas con la feromona
sintética de su hospedero Quadraspidiotus perniciosus (Comstock) que en tram-
pas sin la feromona (Rice and Jones, 1982). Trichogramma pretiosum Riley re-
spondi6 a la feromona sexual de Helicoverpa zea (Boddie) en olfatébmetros (Lewis
et al., 1982; Noldus et al., 1990). Los sceliénidos Telenomus busseolne (Gahan) y
Telenomus isis (Polaszek) fueron atraidos a hembras (que emitian feromonas) del
barrenador del tallo rosado africano Sesamin calamistis Hampson (Fiaboe et al.,
2003). Los parasitoides taquinidos de adultos de la chinche verde apestosa (N.
viridula) (Harris y Todd, 1980) y un scelionido que ataca huevos de la chinche
depredadora Podisus maculiventris (Say) (Aldrich et al., 1984) fueron atraidos a
la feromona de agregacion de su hospedero. La atraccion a olores especificos del
hospedero, en lugar de a plantas hospederas afectadas, tiene una ventaja obvia
para los parasitoides de huevos, los cuales podrian arribar después de que el huevo
eclosionase si solamente fuera atraido a olores de plantas afectadas por larvas.

La visién y los sonidos también pueden atraer a los parasitoides. El taquinido
Ormin ochracea (Bigot) vold y ataco grillos muertos colocados en parlantes que
emitian sonidos de grillos (Cade, 1975) pero no a grillos muertos asociados con
otros ruidos. El sarcofagido Colcondamyin aunditrix Shewell localiza chicharras
Okanagana rimosa (Say) por su zumbido caracteristico (Soper et al., 1976).
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ATRACCION A PLANTAS INFESTADAS

Los parasitoides de insectos en estadios que se alimentan de plantas podrian ser
atraidos a productos volatiles del hospedero como las feromonas, pero si éstas
estan asociadas a la reproducciéon y no a las larvas, podria inducir a los parasitoi-
des larvales a arribar demasiado pronto. En teoria, las larvas o sus heces podrian
emitir compuestos volatiles. Sin embargo, muchos estudios han demostrado que
no son atractivos a distancia o sélo ligeramente. En la mayoria de los casos, los
parasitoides larvales son atraidos por compuestos volatiles emitidos por plantas
infestadas con insectos que se alimentan activamente (Nadel y van Alphen, 1987;
McCall et al., 1993). Muchas plantas responden a la alimentacién de herbivoros,
aumentando las emisiones de compuestos volatiles. Las emisiones son una mezcla
de compuestos ya formados (“compuestos volatiles de hojas verdes”) y de otros
compuestos sintetizados en respuesta especifica a la alimentacion del herbivoro
(Paré y Tumlinson, 1996) (Figura 3-12). Las plantas son inducidas a sintetizar
nuevos compuestos voldtiles por la regurgitacion de las larvas (“escupida”) en el
tejido danado (Potting et al., 1995). Este mecanismo estd diseminado amplia-
mente, encontrindose no solo en parasitoides himendpteros que atacan insectos
masticadores como las larvas de lepidépteros sino también en parasitoides de in-
sectos chupadores como los piojos harinosos (Nadel y van Alphen, 1987) y pen-
tatomidos (Moraes et al., 2005). Las moscas taquinidas tienen respuestas similares
(Stireman, 2002) y atn los parasitoides de huevos a veces responden a senales del
dano por alimentaciéon (Moraes et al., 2005).
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Figura 3-12. La alimentacion por herbivoros induce la liberacién de un rango mas amplio y un aumento en la cantidad
de compuestos volatiles, algunos de los cuales son el resultado de sintesis de novo estimulada por el ataque del
herbivoro. Aqui, la sintesis de novo es demostrada por la liberacion de compuestos incorporados a una etiqueta
C' (barras negras), introducida en el vaso de reaccion al inicio del ataque del herbivoro (flecha). (Redibujado con
permiso de Paré and Tumlinson [1996]: Florida Entomologist 79: 93-103)

23




W’ CAPITULO 3

Los atrayentes volatiles son emitidos no solamente desde las partes infestadas
de las plantas sino también desde las no infestadas debido a una respuesta sistémi-
ca (Potting et al., 1995) y atin desde partes de plantas no infestadas adyacentes a
las infestadas (Choh ez al., 2004 ). El acido jasmoénico es un compuesto clave que
influye en senalar la ruta entre las plantas y los enemigos naturales (Lou et al.,
2005). La aplicacion artificial de compuestos inductivos o de compuestos directa-
mente atractivos tiene el potencial de conducir a los enemigos naturales dentro de
los campos de cultivo (James, 2005).

Los parasitoides también responden a compuestos volatiles de organismos
asociados con sus hospederos o sus habitats (Dicke, 1988). Por ejemplo, un hon-
go asociado con larvas de moscas tefritidas en frutas produce acetaldehido, el cual
atrae a Diachasmimorpha longicandata Ashmead (Himen.: Braconidae) (Greany
etal., 1977). Similarmente, Ibalia lencospoides (Himen.: Ibaliidae) (Hockenwarth)
responde a olores del hongo digestor de madera Awmylosterenm sp., el cual es un
simbionte de su hospedero, la avispa de la madera Sirex noctilio (Fabricius) (Hi-
men.: Siricidae) (Madden, 1968).

HALLAZGO DE HOSPEDEROS A CORTA DISTANCIA

Ya sobre la planta hospedera infestada, los parasitoides usan varios materiales vertidos
por los hospederos o emitidos por las plantas infestadas (llamada kairomonas) para lo-
calizar a los hospederos. Tales materiales incluyen compuestos quimicos encontrados
en los sitios de alimentacion, productos de desecho (excremento con tejido vegetal,
mielecilla), partes del cuerpo (escamas, setas, exuvias) y secreciones (seda, secreciones
de glandulas salivares o mandibulares, feromonas de marcaje). Las kairomonas que
se encuentran en las plantas promueven el descubrimiento del hospedero al alterar la
conducta del parasitoide, produciendo (1) la detencion del parasitoide, (2) el segui-
miento del rastro y/o (3) la busqueda local intensificada.

DETENCION DEL PARASITOIDE

Los parasitoides que cazan buscando hospederos ocultos, como los que estin
dentro de madera o frutas, pueden detenerse cuando entran en contacto con kai-
romonas en su superficie. La detencién también ocurre en algunos parasitoides al
detectar vibraciones de los hospederos (Vet y Bakker, 1985). El sondeo aumenta-
do con el ovipositor sigue a la detencién y ayuda a localizar al hospedero (Vinson,
1976; Vet 'y Bakker, 1985). Leptopilina sp., un parasitoide de la mosca del vinagre,
busca hospederos dentro de frutas podridas u hongos, quedandose inmévil sobre
las estructuras infestadas para detectar el movimiento larval (Vet y Bakker, 1985).
El braconido Dapsilarthra rufiventris (Nees), después de detectar una mina del
hospedero ( Phytomyza ranunculi Schrank), usa el sonido para localizar las larvas
dentro de las minas (Sugimoto et al., 1988).

SEGUIMIENTO DEL RASTRO

Las kairomonas depositadas en linea pueden evocar el seguimiento del rastro.
El bethilido Cephalonomin waterstoni Gahan sigue los compuestos quimicos que
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escapan de las larvas de los escarabajos rojizos del grano, Cryptolestes ferrugineus
(Stephens), conforme se arrastran hacia los sitios donde enpupan (Howard and

Flinn, 1990).

BUSQUEDA LOCAL INTENSIFICADA

Las conductas inducidas por kairomonas pueden causar que los parasitoides se
muevan en la busqueda en un area local completamente, permaneciendo mas
tiempo o limitando las areas en las que buscan (Figura 3-13). Estos comporta-
mientos aumentan el nimero de parasitoides en un sitio con hospederos y el tiem-
po promedio que pasan alli (Prokopy y Webster, 1978; Vet, 1985; Nealis, 1986).
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Figura 3-13. Rastros de bulsqueda de una avispita
Trichogramma bajo tres circunstancias diferentes:
(a) sin kairomona, la ruta caminada esta diseminada
por toda la superficie de la hoja; (b) con kairomona
aplicada en una drea rectangular, la ruta de bdsqueda
se voltea en si misma, concentrandose en el area
tratada con kairomona; y (c) cuando es detectado un
huevo hospedero, las rutas de bisqueda se enfocan
directamente alrededor del huevo pero las salidas
desde el huevo ocurren en direcciones al azar
(los nimeros 1-6 representan 6 eventos de salida).
(Redibujado con permiso de Gardener y van Lenteren,
1986: Oecologia 68: 265-270.)

El dano por alimentaciéon en el hospedero
causa que el braconido Cotesia rubeculn (Mar-
shall) permanezca mas tiempo en coles infesta-
das (Nealis, 1986). El eucoéilido Leptopilina
clavipes (Hartig) busca mds tiempo en dareas
tratadas con extractos de champinones infesta-
dos con larvas del hospedero que en dreas no
tratadas (Vet, 1985). El parasitoide Utetes can-
aliculatus (Gahan) (antes Opius lectus Gahan)
permanece mds tiempo en las manzanas y mueve
mds las antenas si la feromona de marcaje del
hospedero estd presente (Prokopy y Webster,
1978). La mielecilla incrementa el tiempo que
el parasitoide de afidos Ephedrus cerasicola Stary
pasa sobre las plantas (Higvar and Hofsvang,
1989). Los parasitoides son mantenidos en una
area mas pequena durante la basqueda debido a
varios comportamientos estimulados por las kai-
romonas, incluyendo la reducciéon de velocidad
al caminar (Waage, 1978), en lugar de caminar
en linea recta, los parasitoides caminan en circu-
los y frecuentemente retroceden (Waage, 1979;
Loke y Ashley, 1984; Kainoh ez al., 1990) y un
cambio de direccion (de reversa) en los limites
de las kairomonas (Waage, 1978).
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RECONCIMIENTO Y EVALUACION DEL HOSPEDERO

La “calidad” de los hospederos descubiertos debe ser evaluada antes de que sean escogidos
para la oviposicién. La calidad esta determinada por la especie y el tamano del hospedero
(o estadio), la condicion fisiologica y su condicion de parasitismo. Las evaluaciones son
afectadas por senales quimicas internas y externas. Algunas respuestas son genéticamente
innatas pero otras pueden ser modificadas por la experiencia reciente. Entendiendo los de-
terminantes del reconocimiento del hospedero, ayuda a los cientificos a escoger enemigos
naturales altamente especificos para la introduccién y reduce los riesgos no deseables.

La evaluacion de la calidad del hospedero también aumenta la eficiencia de la co-
locacion del huevo del parasitoide, permitiendo una progenie mas grande y apta. En
respuesta al tamano del hospedero, los parasitoides pueden escoger depositar huevos de
hembra o de macho. Colocar huevos de hembra en hospederos mas grandes aumenta la
aptitud de la progenie. La superparasitacion generalmente es menos provechosa que uti-
lizar un hospedero no parasitado, debido a una menor sobrevivencia de la descendencia.
Pero si no existen mejores opciones, atn la baja recompensa al atacar hospederos parasita-
dos puede ser valiosa.

RECONOCIMIENTO DE LA ESPECIE HOSPEDERA

¢Como sabe un parasitoide si el hospedero potencial puede ser parasitado con éxito?
Cuando los parasitoides encuentran un prospecto de hospedero, algunas caracteristi-
cas generales como el tamano del hospedero, la posicion, forma y localizaciéon en el
habitat, sugieren que el estadio encontrado podria ser un hospedero apropiado. El
tamano del huevo afecta la aceptacion del hospedero por Trichogramma minutum
Riley. Las hembras evaltian el tamano del huevo detectando el angulo entre el escapo
y la cabeza mientras caminan sobre los huevos del hospedero (Schmidty Smith, 1986,
1987). Otros parasitoides responden a la superficie quimica del hospedero. Telenomus
heliothidis Ashmead (Scelionidae) determina si
los huevos podrian ser de Heliothis virescens (Fa-
bricius) con las antenas y el ovipositor (Strand
y Vinson, 1982, 1983a,b,c) (Figura 3-14). El
tamborileo antenal sobre la superficie del huevo
permite que las avispas detecten dos proteinas
producidas por las glandulas accesorias de la po-
lilla (Strand y Vinson, 1983c). Bolas de cristal
cubiertas con estas proteinas estimulan intentos
de oviposiciéon (Strand y Vinson, 1983b). Cu-
ando estas proteinas son colocadas en huevos de

Figura 3-14. Hembras de Aprostocetus hagenowii
(Ratzeburg) probando una bola de cristal tratada con
oxalato de calcio y otros materiales de las glandulas
del hospedero que sirven, junto con una superficie
curva, para reconocer al hospedero. (Fotografia
cortesia de Brad Vinson, reimpresa de Van Driesche,
R. G. and T. S. Bellows, Biological Control, 1996.
Kluwer, con permiso.)

insectos no hospederos como Spodoptera fruyi-
perda (J. E. Smith) y Phthorimaea operculelln
Zeller, se induce la oviposicién (Strand y Vin-
son, 1982b).

Otros ejemplos de este tipo incluyen (1) el
uso del pegamento de la ooteca de la cucaracha
de bandas cafés Supelin longipalpa (Fabricius)
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por su parasitoide especifico de huevos Comperia merceti Compere (Van Driesche y
Hulbert, 1984); (2) la respuesta de los parasitoides de escamas armadas afelinidos a
los compuestos quimicos de la cubierta cerosa del hospedero (Luck y Uygun, 1986;
Takahashi et al., 1990); (3) el reconocimiento por Cotesia melanosceln (Ratzeburg)
(Braconidae) de las larvas de la polilla gitana, basado en los densos grupos de setas
largas y en los compuestos quimicos del integumento larval (Weseloh, 1974); (4) la
estimulacion de Lemophagus pulcher (Szepligeti) (Ichneumonidae) por las cubiertas
fecales del escarabajo de la hoja del lirio Lilioceris 143 (Scopoli), atin cuando esté sobre
hospederos no naturales o imitaciones (Schaffner y Miiller, 2001).

Los parasitoides internos obtienen mds informacién de su ovipositor cuando inda-
gan antes de la oviposicion. Estas sefiales son menos especificas (Kainoh ez al., 1989),
consistiendo de aminoacidos, sales y trehalosa (Vinson, 1991), las cuales estimulan la
oviposicién y pueden proveer informacion acerca de parasitismo previo.

EVALUACION DE LA CALIDAD DEL HOSPEDERO

Después de reconocer la especie y el estadio del hospedero, los parasitoides deben
evaluar la calidad para determinar el nimero y el sexo de los huevos a depositar. El
tamano del hospedero (y los aspectos nutricionales asociados) y el parasitismo previo
son importantes atributos de calidad.

TAMARNO DEL HOSPEDERO

El tamano significa diferentes cosas, dependiendo de si los hospederos crecen o
no después del parasitismo. Algunos parasitoides atacan hospederos pequenos y
les permiten crecer antes de matarlos, aumentando el recurso para su progenie.
Cotesin glomerata (L.) oviposita en larvas de primer o segundo estadio pero las
mata en el quinto estadio. La oviposicion en larvas pequenas de Pieris es ventajosa
porque son menos aptas para encapsular huevos del parasitoide que los estadios
posteriores (Van Driesche, 1988). Cuando los hospederos no crecen después de
ser parasitados, el tamano del hospedero puede ser evaluado para decidir el ntme-
roy el sexo de los huevos a depositar. El parasitoide de piojos harinosos Anagyrus
indicus Shatee et al., por ejemplo, deja hasta tres huevos en adultos pero s6lo uno
en las ninfas de primer estadio (Nechols y Kikuchi, 1985). Los parasitoides de
escamas tipicamente ponen mds huevos de machos en escamas pequenas (ver mas
adelante). Los mecanismos para juzgar el tamano varfan con la especie de parasit-
oide y pueden depender de la experiencia anterior de parasitoides individuales.

PARASITISMO PREVIO

Cuando un parasitoide examina un hospedero, este debe determinar si esta para-
sitado o no y decidir atacarlo o rechazarlo. El parasitismo pre-existente puede ser
de miembros de la misma o de diferente especie. Cuando el parasitismo potencial
repetido involucra a la misma especie (un proceso llamado superparasitismo), la
deteccion frecuentemente conduce al rechazo rapido. El braconido Orngilus lepidus
Muesebeck rechaza raipidamente a las larvas ya parasitadas de la polilla de la papa
P. operculelln (Greany y Oatman, 1972). Los parasitoides pueden, sin embargo,




obtener alguna ventaja del superparasitismo si los hospederos no parasitados son
muy escasos o si el parasitoide tiene una carga de bastantes huevos. El rechazo es
menos rutinario cuando el parasitismo repetido es entre diferentes especies (lla-
mado multiparasitismo) pero depende mds bien de la competitividad intrinseca
del segundo parasitoide en relacién con el primero. El rechazo ocurre en algunas
combinaciones de especies (Bai y Mackauer, 1991) pero no en otras. Las espe-
cies altamente competitivas pueden tener pocas razones para rechazar hospederos
parasitados previamente (Scholz y Holler, 1992).

En cualquier caso, las senales usadas para detectar el parasitismo incluyen mar-
cas externas y cambios internos en la hemolinfa o en los tejidos del hospedero. Las
marcas externas tipicamente duran sélo unos pocos dias. Por ejemplo, el scelionido
Trissolcus euschisti (Ashmead) marca los huevos del hospedero con un compuesto
quimico soluble en agua (Okuda y Yeargan, 1988) y el braconido Microplitis cro-
cespes (Cresson ), un parasitoide de larvas, usa secreciones de su glandula alkalina
(Vinson y Guillot, 1972). Si el superparasitismo ocurre, las larvas compiten. En
algunos casos, cada una simplemente trata de crecer mas que la otra, usando los
recursos disponibles mds rapidamente. En otras combinaciones, los parasitoides
buscan eliminar a sus competidores con el ataque fisico, usando las mandibulas
(Himenoptera), los ganchos bucales (Diptera) o por medios fisiologicos como la
asfixia, venenos o enzimas citoliticas (Vinson y Iwantsch 1980).

SELECCION DE LA PROPORCION SEXUAL DE LA DESCENDENCIA

Muchos parasitoides himenopteros son arrbenotokos, presentando reproduccion
haplodiploide. 1.as hembras de tales especies pueden controlar selectivamente la
fertilizacion del huevo. Los huevos diploides fertilizados originan hembras mien-
tras que los huevos haploides no fertilizados producen machos (Figura 3-15).
Esto permite que los parasitoides pongan huevos de hembra en los mejores hos-
pederos, reservando los huevos de macho para hospederos menos éptimos.

Aphytis lingnanensis Compere (Aphelinidae) pone huevos de machos mas a
menudo en las escamas pequenas mientras que las mas grandes reciben huevos de
hembras (Opp y Luck, 1986) (Figura 3-16). Los hospederos parasitados previa-
mente a menudo reciben mds huevos de machos porque tienen menores recursos
(Waage y Lane, 1984). Las proporciones sexuales en colonias de laboratorio pu-
eden sesgarse hacia los machos, debido a encuentros con hospederos pequenios
o demasiado parasitados, disminuyendo la productividad de la colonia. Los en-
cuentros mas frecuentes con hembras de la misma especie aumentan el porcentaje
de huevos de machos ovipositados. Sin embargo, atn en condiciones ideales, las
hembras en areas pequenas ponen al menos algunos huevos de machos en hos-
pederos grandes para asegurar la fertilizacién de sus hijas.
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STATUS OF
PARENTAL PLOIDY SEX OF
FEMALE OF EGG FROGENY
B UNMATED ——= HAPLOID ————= ALL MALE
UNFERTILIZED
[HAPLORDY
FEHTl&ATIDg
UNDER CONTROL &= MALE
B} MATED OF FEMALE ——== FEMALE
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FERTILIZED
iDIPLOIG)
{2l MATED AFTER — &= HAPLOID ———————&= ALl MALE
DEPLETION
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Figura 3-15. Himendpteros parasiticos: si las hembras no estan apareadas (A)
o estan sin esperma (C), producen solamente descendencia haploide de
machos; si el esperma esta disponible en la espermateca (B), las hembras
pueden controlar la fertilizacion para producir descendencia de hembras
o machos, basadas en la evaluacion del hospedero (Reimpreso de Van
Driesche, R. G. and T. S. Bellows, Biological Control, 1996. Kluwer, con
permiso)
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Figura 3-16. El sexo de los parasitoides (Aphytis linganensis Compere) criados de
la escama roja de California Aonidiella aurantii (Maskell) de diferentes tamafios,
demuestra que los parasitoides ponen huevos de machos predominantemente en
hospederos mas pequenos y de hembras en los mas grandes (segtin Opp y Luck,
1986). (Reimpreso de Van Driesche, R. G. and T. S. Bellows, Biological Control,
1996. Kluwer, con permiso.)
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NUMBER OF OVIPOSITOR INSERTIONS

ACONDICIONAMIENTO Y APRENDIZAJE ASOCIATIVO

Los parasitoides aprenden y usan lo que aprenden para ayudarse a encontrar hos-
pederos. El acondicionamiento y el aprendizaje asociativo, han sido ampliamente
demostrados para los parasitoides. El acondicionamiento ocurre cuando la experiencia
previa con un hospedero refuerza la respuesta hacia esa especie. El reforzamiento de
una respuesta innata es ilustrado por Brachymeria intermedia (Nees), la cual en prue-
bas en el olfatbmetro caminé mas a menudo a favor del viento, se movié mas rapido ¢
investigb mas frecuentemente en corrientes de aire con kairomonas de un hospedero
previamente conocido (Cardé y Lee, 1989). La experiencia previa también puede
influenciar la preferencia hacia un hospedero sobre otro. Muchos parasitoides adultos
contactan las kairomonas del hospedero durante la emergencia. Si las preferencias de
un parasitoide estin débilmente determinadas genéticamente, el contacto con la es-
pecie hospedera de donde emergié o con sus productos puede reforzar la preferencia
por esa especie. Consecuentemente, los parasitoides criados en hospederos alternantes
pudieran funcionar menos contra la plaga a controlar (van Bergeijk ez al., 1989). Para
los parasitoides especialistas cuyas preferencias de hospedero estian fuertemente deter-
minadas genéticamente, el acondicionamiento puede tener poco efecto.

El aprendizaje asociativo ocurre cuando la experiencia enlaza dos estimulos que
se han experimentado juntos (Lewis et al., 1991) (Figura 3-17). Los estimulos se-
cundarios que a menudo son aprendidos en forma asociada con los hospederos, in-
cluyen (1) forma, color u olor del habitat del hospedero (Wardle y Borden, 1989,
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Figura 3-17. Las avispas Pimpla instigator Fabricius, acondicionadas a la presencia de
hospederos dentro de modelos amarillos de capullos en el primer dia, investigaron
en los modelos amarillos mas que en los azules por cuatro dias adicionales,
demostrando la persistencia del aprendizaje asociativo (segiin Schmidt et al.,
1993: Journal of Insect Behavior 6: 1-11). (Reimpreso de Van Driesche, R. G. y T.
S. Bellows, Biological Control, 1996. Kluwer, con permiso)
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1990), (2) especie de planta habitada por el hospedero (Kester y Barbosa, 1992), (3)
olores de las plantas hospederas infestadas (Lewis et al., 1991) y (4) olores asociados
con el néctar u otras fuentes de alimento (Lewis y Takasu, 1990).

Los parasitoides también pueden asociar simultineamente dos o mds senales, tales
como olor y color, con los hospederos (Wickers y Lewis, 1994). Las respuestas apre-
ndidas cesan su efecto en la conducta del parasitoide después de pocos dias (Papaj y
Vet, 1990; Poolman Simons ez al., 1992), permitiéndoles ajustar continuamente su
imagen de busqueda hacia senales ttiles recientes.

El aprendizaje tiene varias implicaciones practicas para el control biolégico. Esta-
blecer una nueva especie puede ser mas facil si los parasitoides son expuestos primero
a la plaga en la planta hospedera. Similarmente, la exposiciéon de enemigos naturales
criados en masa a la plaga por controlar antes de la liberacién, puede corregir cualqui-
er pérdida de eficacia (Hérard et al., 1988) al ser criados en un hospedero alternante
(Matadha ez al., 2005). En el control biologico por conservacion, reservorios distin-
tos al cultivo son usados para producir parasitoides en hospederos alternantes de la
vegetacion en las orillas; estos esfuerzos pueden ser menos efectivos que los supuestos
ya que los enemigos naturales son condicionados a preferir una planta no cultivada o
al hospedero alternante.

DERROTA DE LAS DEFENSAS DEL HOSPEDERO

Para que una larva de parasitoide madure exitosamente en un hospedero, esta debe der-
rotar sus defensas. Los hospederos se defienden del parasitismo reduciendo la oportuni-
dad de ser encontrados, resistiendo el ataque fisicamente si son descubiertos y matando
huevos o larvas del parasitoide si son atacados (Gross, 1993). Enseguida se presenta una
discusion generalizada de estos procesos, con especial referencia a Lepidoptera y sus para-
sitoides.

REDUCCION DE LA OPORTUNIDAD DE SER ENCONTRADO

Una forma en que los insectos reducen la proporcién en que son descubiertos por
los parasitoides, es disociandose ellos mismos de las kairomonas. Algunas larvas fre-
cuentemente cambian de posicién durante la alimentaciéon o depositan el excremento
lejos de los sitios de alimentacion. Para los que se alimentan ocultamete (minadores
de hojas, barrenadores, etc.), las vibraciones pueden ser una senal critica que revela la
localizacién del hospedero, por lo que la cesacion periddica de la alimentacion o del
movimiento, pueden reducir su detecciéon por los parasitoides.

Durante el periodo evolutivo, los herbivoros pudieron escapar de los parasitoides
explotando nuevas plantas hospederas, un proceso llamado ocupaciéon del “espacio
libre de enemigos.” Este proceso debe cumplir con tres criterios (Berdegue et al.,
1996), los cuales son ilustrados por el cambio de la polilla de la papa (P. operculelin)
desde la papa hasta el tomate en Etiopia (Mulatu ez al,, 2004). En primer lugar, el her-
bivoro debe estar limitado por enemigos naturales en la planta inicial (demostrado con
una disminucion en la mortalidad, en papa protegida por cajas). En segundo lugar,
el impacto del enemigo natural debe ser reducido en la nueva planta hospedera (se
demuestra con una menor mortalidad en tomate sin protecciéon de cajas que en papas
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sin proteccion de cajas). En tercer lugar, el nuevo hospedero no debe ser una ventaja
nutricional (el tomate es un hospedero nutricionalmente inferior que la papa como se
demuestra por la menor sobrevivencia en tomate en cajas que en papa en cajas).

PREVENCION DEL ATAQUE SI ES ENCONTRADO

Algunos herbivoros montan una defensa quimica si son encontrados por un parasit-
oide (Pasteels ez al., 1983). Algunas especies rocian enérgicamente a sus atacantes con
compuestos quimicos nocivos. Otras concentran compuestos defensivos en sus tejidos
externos y tienen un sabor repugnante. Trogus pennator (Fabricius) (Ichneumonidae)
no parasita larvas de la mariposa Battus philenor (L.), an cuando deja excremento
atractivo, porque el integumento de la larva contiene acidos aristoléquidos desagrad-
ables que fueron tomados de la planta hospedera (Sime, 2002).

Los insectos también pueden escapar del parasitismo al (1) poseer estructuras de-
fensivas, (2) emplear conductas evasivas o agresivas o (3) usar hormigas o a sus padres
como guardaespaldas (Gross, 1993).

Las estructuras defensivas pueden ser tan simples como agrupar huevos en un
montén. Por ejemplo, el parasitismo de los huevos de la polilla gitana (L. dispar)
por Ooencyrtus kuwanae (Howard) es mayor en masas pequenas de huevos, presum-
iblemente porque una fraccién mayor es fisicamente accesible (Weseloh, 1972). Las
cuticulas mas gruesas también pueden ser estructuras defensivas, por lo que es posible
que contribuyan a la ausencia general de parasitismo en insectos adultos. Los braconi-
dos euforinos son uno de los pocos grupos que atacan eficientemente insectos adultos
y lo hacen ovipositando especificamente en regiones ligeramente esclerotizadas (Shaw,
1988).

El comportamiento también ayuda a los hospederos a evadir el parasitismo. Las
ninfas mds viejas de afidos impiden parcialmente el parasitismo pateando al parasitoide
(Gerling et al., 1988). Las larvas de Euphydryas phaeton (Drury) (Nymphalidae) sa-
cuden la cabeza para golpear a un lado al ichneumoénido Benjaminia euphydryadis Vi-
ereck (Stamp, 1982). Las larvas de Heliothis virescens ensucian el cuerpo del bracénido
Toxoneuron (antes Cardiochiles) nigriceps (Viereck), embistiendo y vomitando (Hays
y Vinson, 1971).

Los guardaespaldas pueden reducir el parasitismo. Las hormigas atienden gru-
pos de escamas de cubierta suave, dfidos o piojos harinosos para obtener mielecilla,
y reducen el parasitismo agrediendo e interrumpiendo las conductas del parasitoide
(Gross, 1993). La larva de Jalmenus evagoras Schmett, la cual se alimenta en drboles
de acacia australianos, es a menudo menos parasitada en arboles con hormigas (Pierce
et al. 1987). Este comportamiento de las hormigas puede ser un importante factor
reduciendo el éxito de algunos programas de control biolégico clisico. En algunos
grupos (Hemiptera, Membracidae y Coleoptera), el cuidado maternal de las masas de
huevos o de los grupos de ninfas protege a la descendencia de los parasitoides (Maeto
y Kudo, 1992; Gross, 1993).
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MATANDO PARASITOIDES INMADUROS DESPUES DEL ATAQUE

Los hospederos, atin después de que han sido descubiertos y parasitados, pueden es-
tar preparados para destruir parasitoides inmaduros a través de la encapsulacion, un
proceso en el que las células sanguineas se adhieren a los parasitoides inmaduros for-
mando una capsula a su alrededor. Las moléculas reactivas, tales como el peroxido de
hidrégeno liberado dentro de la capsula, matan al parasitoide (Nappiy Vass, 1998). Si
mata todos los huevos, el hospedero sobrevive. Los parasitoides, sin embargo, tienen
al menos dos estrategias para evitar la encapsulacion: la evasion y las contramedidas.

LA ESTRATEGIA DE LA EVASION

Los parasitoides externos evitan la encapsulacion simplemente al desarrollarse ex-
ternamente. El veneno paraliza al hospedero y evita que se descomponga, las
larvas del parasitoide se alimentan externamente como depredadores (Askew y
Shaw, 1986; Godfray, 1994). El parasitismo externo, sin embargo, estd restringi-
do principalmente a minadores de hojas o tallos, barrenadores, pupas en capullos
o en los formadores de agallas, donde una estructura fisica mantiene juntos a los
hospederos y a las larvas del parasitoide.

En contraste, el parasitismo interno permite el uso de hospederos que no
se ocultan, como larvas de lepidépteros, dfidos o piojos harinosos. Ademads, el
parasitismo interno de larvas o de ninfas permite a los hospederos crecer antes
de la muerte. Los parasitoides internos se arriesgan a la encapsulaciéon. Algunas
especies evaden este peligro atacando el huevo del hospedero, el cual carece de
sistema inmunolégico, o insertando huevos en los ganglios, donde las células san-
guineas encapsuladoras no tienen acceso (Hinks, 1971; Godfray, 1994) (aunque
esto no es una estrategia completa porque eventualmente deben dejar el ganglio
para desarrollarse). Sin embargo, la mayoria de los parasitoides internos deben
comprometerse fisiologicamente y vencer la encapsulaciéon, usando una variedad
de contramedidas.

LA ESTRATEGIA DE LAS CONTRAMEDIDAS

Los parasitoides internos de larvas, ninfas o de insectos adultos deben vencer el
sistema inmunoldgico del hospedero. A diferencia de los mamiferos, el sistema
inmunologico del insecto no tiene especificidad y no produce anticuerpos ca-
paces de reconocer y de unirse a los antigenos especificos extranos. El sistema
inmunoloégico del insecto tiene respuestas celulares y del suero pero la principal
defensa contra los parasitoides es la encapsulacién por células sanguineas. Esta es
una respuesta coordinada de agregacion, adhesion y aplanamiento de hemocitos,
resultando en el aislamiento del parasitoide dentro de una cipsula celular, dentro
de la cual los compuestos toxicos reactivos son liberados y el parasitoide muere
(Nappi, 1973; Nappi y Vass, 1998). La encapsulaciéon es acompanada a veces por
la deposicion de un pigmento oscuro llamado melanina, un proceso que depende
de la actividad de la fenoloxidasa. Los factores que afectan la fuerza y rapidez de
la encapsulacion (Vinson, 1990; Pathak, 1993; Ratcliffe, 1993) incluyen la edad
del hospedero, la raza del hospedero y del parasitoide, el superparasitismo y la
temperatura (Blumberg, 1997).




Aparte de la encapsulaciéon como mecanismo de defensa del hospedero, las
bacterias simbidticas, particularmente Hamiltonella defensa, pueden conferir re-
sistencia al parasitismo en algunos afidos (Oliver ez al., 2003, 2005).

Las contramedidas usadas por los parasitoides para vencer la encapsulacion
incluyen la eleccion del hospedero, saturacién, polidnavirus, veneno, teratocitos y
dispositivos anti-reconocimiento como las cubiertas especiales en los huevos. Los
ejemplos incluyen:

(1) Algunos parasitoides ovipositan en hospederos jovenes, los que a menudo
son menos efectivos en la encapsulaciéon (Debolt, 1991).

(2) Los parasitoides pueden depositar huevos supernumerarios en hospede-
ros los cuales agotan el suplemento de células sanguineas encapsuladoras
(Blumberg y Luck, 1990), permitiendo que otros huevos sobrevivan.

(3) Dos familias de avispas, Braconidae e Ichneumonidae, usan genes de virus
(Polydnavividae and Braconvividae) para desactivar la encapsulacion por
el hospedero. Estos virus son transmitidos a los hospederos en el fluido
inyectado durante la oviposicién (Stoltz y Vinson, 1979; Stoltz, 1993).
Los genes virales, en algunos casos, destruyen los lamelocitos, uno de los
hemocitos importantes en la encapsulacion (Rizke y Rizki, 1990; Davies
y Siva-Jothy, 1991). También ayudan a regular la fisiologia y el desarrollo
del hospedero para favorecer al parasitoide (Whitfield, 1990). Algunos
investigadores sugieren que estos genes virales ya no son parte de una en-
tidad independiente sino que ahora forman parte integral del genoma del
parasitoide (Fleming y Summers, 1991; Federici, 1991). Adicionalmente,
otro grupo de virus, la familia Reoviridae, ayuda a suprimir las defensas del
hospedero (Renault ez al., 2005).

(4) Los venenos (Moreau y Guillot, 2005) y otros materiales inyectados du-
rante la oviposicion pueden interferir con las rutas utilizadas para iniciar
la encapsulacion. Leptopilina boulardi Barbotin et al. introduce substan-
cias en Drosophila melanogaster Meigen que estimulan al inhibidor de la
proteinasa de la serina Serpin 27A, la cual regula negativamente a la feno-
loxidasa. El refuerzo de Serpin 27A reduce los niveles de la fenoloxidasa,
evitando la encapsulacion eficiente (Nappi ez al., 2005). Los venenos tam-
bién participan en la supresiéon de la encapsulacion en algunos sistemas
hospedero/parasitoide, inhibiendo la dispersion fisica de los hemocitos
sobre la superficie del huevo del parasitoide o, en otros casos, matando
directamente dichas células (Zhang et al., 2004).

(5) Los teratocitos son células gigantes, a menudo derivadas de las membranas
serosas de los huevos del parasitoide, las cuales tienen varias funciones
que promueven el parasitismo exitoso. Estas incluyen el proveer nutricién
a los parasitoides en desarrollo (Qin et al, 1999) y también reducir la
encapsulacion por la inhibicién de la actividad de la fenoloxidasa (Bell ez
al., 2004).
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(6) Algunos taquinidos evaden la encapsulaciéon con el rompimiento fisico de
la capsula en desarrollo.

(7) Los huevos de algunos parasitoides himendpteros tienen cubiertas en la
superficie del huevo que no son reconocidas por el sistema inmune del
hospedero.

Seguramente se encontraran otras defensas al estudiar mas especies.

REGULACION DE LA FISIOLOGIA DEL HOSPEDERO

Los parasitoides internos exitosos, ademds de vencer las defensas de los hospederos, de-
ben regularlos positivamente para obtener maximos recursos y otras ventajas (Lawrence y
Lanzrein, 1993; Beckage y Gelman, 2004). La regulacién puede incluir la manipulacién
de la muda, alimentacion, reproducciéon o del movimiento. El parasitismo puede alargar
el estadio que se alimenta, inducir estadios larvales adicionales o la metamorfosis precoz,
bloquear la muda (Jones, 1985; Lawrence y Lanzrein, 1993) o inducir o romper la dia-
pausa del hospedero (Moore, 1989). La regulacion de la fisiologia del hospedero por el
parasitoide puede ayudar a (1) coordinar los ciclos de vida estacionales del hospedero y el
parasitoide, (2) corregir el tiempo de desarrollo del parasitoide, (3) colocar hospederos en
el estadio necesario para el crecimiento del parasitoide y (4) reubicar nutrientes del huevo
del hospedero en desarrollo para el crecimiento del parasitoide.

Algunos parasitoides usan las senales de la diapausa del hospedero para regular su
propio estado (Schoonhoven, 1962), de tal manera que emergen cuando los hospede-
ros estan en estados adecuados para la oviposicion. Cuando el taquinido Carcelia sp. se
desarrolla en una especie univoltina entra en diapausa, pero cuando el mismo parasitoide
se desarrolla en una especie bivoltina contintia su desarrollo, tiene otra generaciéon y en-
tra en diapausa con su hospedero, al final de la segunda generacién (Klomp, 1958). El
éxito de los parasitoides introducidos a nuevas regiones para control biol6gico puede ser
afectado por el grado de sincronia entre parasitoide y hospedero. A su vez, esta sincronia
es afectada por la fenologia de la diapausa de cada especie y la relaciéon de uno con otro.
En Australia, la sincronia de los taquinidos adultos ( 1. giacomellii) con sus pentatomidos
hospederos (N. viridula) es imperfecta a causa de tales complejidades, afectando los re-
sultados de este proyecto de control biolégico (Coombs, 2004 ).

En otros casos los parasitoides, en lugar de reaccionar pasivamente, reaccionan a las
condiciones de los hospederos, controlandolos activamente. El parasitoide gregario Copi-
dosoma truncatellum (Dalman), por ejemplo, ocasiona que su hospedero T7ichoplusia
ni (Hiibner) experimente una muda larval adicional (Jones ez al., 1982), alargando su
periodo de alimentaciéon y aumentando los recursos para la progenie del parasitoide. Otro
parasitoide, Chelonus sp., causa que 1. »i inicie prematuramente la metamorfosis. Las
larvas parasitadas tejen capullos pero no enpupan (Jones, 1985). Esto asegura que la es-
tructura protectora del capullo sirva al parasitoide en desarrollo, antes de la muerte del
hospedero.

El parasitismo también puede suprimir la maduracién del huevo en algunas especies
parcial o completamente, como en el caso del parasitismo de Anasa tristis (De Geer)




por Trichopoda pennipes Fabricius (Beard, 1940; Beckage, 1985). Se cree que este efecto
beneficia al parasitoide, poniendo nutrientes disponibles que de otra forma serian utiliza-
dos por los ovocitos en desarrollo (Hurd, 1993). La supresion de la reproduccion del
hospedero puede aumentar la eficacia de un agente de control biolégico, terminando la
ovipostura aan antes de causar la muerte del hospedero (Van Driesche y Gyrisco, 1979).

TIEMPO DE BUSQUEDA EN AREAS CON HOSPEDEROS

Las areas locales donde se han descubierto y atacado hospederos (“areas con hospederos™),
eventualmente deben ser abandonadas para que el parasitoide pueda buscar nuevas areas.
El saber cuando dejar un lugar de ese tipo es parte importante de la biologia del parasit-
oide. Podria parecer que un parasitoide permaneceria en una planta (o en otra “area con
hospederos”) hasta que todos los hospederos hayan sido encontrados. Pero esto se vuelve
ineficiente si otras areas favorables estan por ser descubiertas. El estudio de como evaltian
los animales las areas con recursos y deciden cuando dejarlas se llama forrajeo optimo.
Las conductas de forrajeo de muchos grupos animales ha sido investigada (MacArthur y
Pianka, 1966; Vet et al., 1991). En el periodo 1960-1990 se llevo a cabo investigacion
extensiva para determinar las reglas, senales y procesos que gobiernan el forrajeo de los
parasitoides (Godfray, 1994; van Alphen and Jervis, 1996). Aqui se presenta un resumen
de factores que afectan a los parasitoides después de que han empezado a intensificar la
btisqueda local en un drea con hospederos. En algin punto, la basqueda intensificada
termina. Podria terminar cuando los parasitoides agotan sus huevos disponibles y se alejan
para buscar néctar u otros alimentos para reponer el almacenamiento de energia. Tambien
los organismos pueden abandonar las dreas con hospederos teniendo todavia huevos por
depositar. ;Por qué pasa esto? ;Qué determinaciones hace el parasitoide acerca del area
con hospederos y qué estimulos son encontrados que establecen su conducta?

MODELOS SIMPLES DEL COMPORTAMIENTO DE FORRAJEO

Histéricamente, se propusieron tres reglas para describir cuando los forrajeadores de-
berian abandonar un drea con hospederos (van Alphen y Vet, 1986): expectativa de
numeros (Krebs, 1973), expectativa de tiempo (Gibb, 1962) y tiempo de resignacion
(Hassell y May, 1974; Murdoch y Oaten, 1975). Los forrajeadores que cazan con
la expectativa de encontrar un na#mero fijo de hospederos, deberian dejar el lugar
después de que ese nimero haya sido encontrado aunque haya o no hospederos adi-
cionales disponibles. Strand y Vinson (1982), por ejemplo, encontraron que 7. ni-
griceps siempre abandona el follaje del tabaco ( Nicotiana tabacum L.) después de
atacar a una larva hospedera. Esto funcioné porque los hospederos eran solitarios y
entonces cada drea tenia al menos un hospedero. Sin embargo, esta estrategia por si
misma no proporciona un mecanismo para abandonar dreas sin hospederos, por lo
que factores adicionales deben afectar también el comportamiento del parasitoide.
Los forrajeadores que cazan con una expectativa de tiempo fijo, dejarian las areas con
hospederos después de haber terminado el tiempo aunque hayan sido encontrados
hospederos o no, o aunque hospederos adicionales queden sin descubrir. Tal estrate-
gia explicaria los patrones de parasitismo inversamente dependientes de la densidad
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que se ven a menudo en la naturaleza. Alternativamente, los forrajeadores que cazan
con un tiempo fijo de vesignacion, abandonarian un sitio después de que el tiempo
programado ha terminado, sin encontrar un hospedero adecuado. Una tltima modi-
ficacion serfa que si los hospederos fueran encontrados, el reloj podria ser reprogram-
ado y el lugar serfa abandonado solamente cuando nuevos hospederos no pudiesen
ser encontrados durante el periodo reprogramado. Si cualquiera de estos modelos o
algunos mas complicados, describen como forrajea busca un parasitoide realmente,
estos deben ser determinados a partir de observaciones en la naturaleza. Pero primero
hay que preguntarse acerca de los tipos de sefiales que un parasitoide puede encontrar
que causara un cambio en su comportamiento en un area con hospederos.

FACTORES QUE AFECTAN EL TIEMPO DE BUSQUEDA EN AREAS CON HOSPEDEROS

Al menos nueve factores afectan el tiempo de bisqueda en areas con hospederos (van
Alpheny Jervis, 1996): (1) los contactos previos del parasitoide con el hospedero, (2)
su carga de huevos, (3) la concentracién de kairomonas del hospedero en el lugar,
(4) los encuentros con hospederos no parasitados, (5) los encuentros con hospederos
parasitados, (6) la oportunidad de los encuentros, (7) los encuentros con marcas de
otros parasitoides, (8) los encuentros con otros parasitoides individuales y (9) el su-
perparasitismo.

No es posible determinar definitivamente que cada factor tiene un impacto posi-
tivo o negativo en el tiempo de residencia de un parasitoide en una area con hospede-
ros, debido a que la influencia de un factor puede diferir dentro y entre las especies
de parasitoides, y puede depender de la experiencia previa o de circunstancias actu-
ales del individuo. Sin embargo, algunas generalidades pueden ser reconocidas. En la
siguiente seccion, una influencia “positiva” es la que puede aumentar el tiempo en el
sitio y una “negativa” es la que puede disminuir el tiempo en el sitio.

(1) CONTACTOS PREVIOS CON LA MISMA ESPECIE DE HOSPEDERO (INFLUENCIA POSITIVA)

Es mas probable que los parasitoides que han tenido contacto previo con un hos-
pedero dado reaccionen mas fuertemente (a través del acondicionamiento) a un
area que contiene al mismo hospedero. Esto puede prolongar el tiempo que pasen
en el lugar. Van Alphen y van Harsel (1982) demostraron que el tiempo de forra-
jeo de Asobara tabida Nees aumentd cuando se le present6 una especie hospedera
con la cual habia sido condicionada 24 horas antes.

(2) CARGA DE HUEVOS (POSITIVA EN ALTOS NIVELES)

El niimero de huevos maduros que un parasitoide tiene en un momento dado in-
fluye en su tendencia a la busqueda de hospederos (Minkenberg et al., 1992). Al
descubrir un 4rea con hospederos, un parasitoide empieza a ovipositar, disminuy-
endo los huevos disponibles. Eventualmente, cargas menores de huevos permiten
a los parasitoides ser afectados mas fuertemente por las demandas de competencia,
tales como el deseo de reponer nutrientes almacenados por la alimentacién. Para




el afelinido A. lLingnanensis, las hembras con pocos huevos los depositaron en
pequenos grupos (Rosenheim y Rosen, 1991).

(3) CONCENTRACION DE KAIROMONAS EN EL SITIO CON HOSPEDEROS (POSITIVA)

(4)

(5)

Cuanta mas kairomona (que indica la presencia del hospedero) encuentra un para-
sitoide en un drea, es posible que pase alli mas tiempo. Waage (1978, 1979) en-
contré que el parasitoide Venturia canescens Gravenhorst pasé mas tiempo en el
lugar, en respuesta al incremento de kairomona dejada en el medio por las larvas
de Plodia interpunctelln (Hiibner). Dicke et al. (1985) encontraron una respuesta
similar del parasitoide L. beterotoma a la kairomona de su hospedero, atin cuando
no hubiera hospederos presentes.

ENCUENTROS CON HOSPEDEROS NO PARASITADOS (PosITIvA)

El objetivo de la busqueda del parasitoide es encontrar hospederos no parasita-
dos. Por tanto, dichos encuentros, excepto en las especies solitarias con un solo
individuo por sitio, aumentan el tiempo de btsqueda en el lugar, por ejemplo, V.
canescens (Waage, 1979) y A. tabida (van Alphen y Galis, 1983).

ENCUENTROS CON HOSPEDEROS PARASITADOS (SE ASUME QUE ES NEGATIVA PERO PUEDE SER

POSITIVA)

Estos encuentros generalmente disminuyen el tiempo que pasan los parasitoides
en un sitio (p. ¢j., V. canescens, Waage, 1979; L. heterotoma, van Lenteren, 1991).
Sin embargo, en algunas especies de parasitoides, el contacto con hospederos par-
asitados no tiene efecto negativo en el tiempo de busqueda en las areas con hos-
pederos (A. tabida, van Alphen y Galis, 1983) y puede atin aumentar el tiempo
de busqueda si los hospederos parasitados tienen el potencial para ser superpara-
sitados con éxito.

LA OPORTUNIDAD DE LOS ENCUENTROS (INFLUENCIA VARIABLE)

El modelo de reparticion del tiempo en el sitio con hospederos de Waage (1979)
y de van Alphen y Jervis (1996) asume que los parasitoides tienen un cierto nivel
de motivacion en la bisqueda al encontrar un drea con hospederos, basada en la
experiencia previa y en la respuesta del parasitoide a las kairomonas presentes en
el lugar. Esta motivaciéon disminuye espontaneamente con el tiempo pero pu-
ede ser aumentada o disminuida con base en los factores encontrados en el sitio
(ver la lista mas arriba). Por tanto, la oportunidad exacta de tales encuentros es
importante porque largos periodos entre estimulos positivos pueden conducir a
que la motivacion disminuya a niveles demasiado bajos para retener al parasitoide
(Figura 3-18). En contraste, la misma secuencia de eventos, con diferentes opor-
tunidades, podria producir un tiempo mas largo de busqueda.
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Figura 3-18. Los modelos de los tiempos de retencion en dreas
con hospederos para parasitoides forrajeando, incorporan una
tendencia innata para detener la respuesta a las kairomonas del
hospedero con el tiempo, junto con los cambios en el grado
de respuesta a la kairomona, debido a los encuentros en el
sitio. Los encuentros que conducen a la oviposicién aumentan
la retencién mientras que los encuentros con los hospederos
parasitados pueden disminuir la motivacién (seglin Waage,
1979). (Reimpreso de Van Driesche, R. G. y T. S. Bellows,
Biological Control, 1996. Kluwer, con permiso.)

(7) ENCUENTROS CON MARCAS DE PARASITOIDES DE LA MISMA ESPECIE (NEGATIVA).

Algunos parasitoides marcan las dreas con hospederos utilizadas con feromonas
para reducir el tiempo de busqueda de otras hembras (o de ellas mismas) que en-
tren al sitio posteriormente (Price, 1970; Sheehan et al., 1993)

(8) ENCUENTROS CON OTROS PARASITOIDES (NEGATIVA)

Los encuentros en dreas con hospederos con adultos de la misma especie pueden
reducir el tiempo de forrajeo (Hassell, 1971; Beddington, 1975).

(9) UsO DEL SUPERPARASITISMO (POSITIVA POTENCIAL)

El superparasitismo puede ocurrir cuando se encuentran hospederos ya parasita-
dos, de tal manera que la influencia de los dos eventos es imposible de separar. Sin
embargo, para las especies que son competitivas bajo condiciones de superpara-
sitismo, el encontrar un hospedero previamente parasitado puede ser una influen-




cia positiva, particularmente cuando los periodos de transito a nuevas dreas sean
largos o cuando los hospederos sean escasos (Waage, 1986; van Dijken y Waage,
1987, van Alphen, 1988).

MECANISMOS DE COMPORTAMIENTO QUE PRODUCEN PATRONES DE FORRAJEO

Los comportamientos que retienen a los parasitoides en un area con hospederos in-
cluyen (1) cambiar la forma de caminar dando vueltas o en espiral (con una tendencia
consistente a la izquierda o a la derecha) o en un patrén de zigzag (alternando vueltas
a la izquierda y a la derecha), en lugar de un movimiento en linea recta, (2) moverse
menos frecuentemente o por distancias mas cortas en cada movimiento, (3) partir de
cada fuente de recursos en el sitio en una direcciéon al azar, la cual puede ser ocasion-
ada por dar la vuelta completamente varias veces en el recurso durante su explotacion,
y (4) retroceder a los limites del lugar, cuando se pierde el contacto con una kairo-
mona ampliamente distribuida en el sitio.

Los comportamientos que conducen a los parasitoides a dejar un drea con hos-
pederos incluyen (1) el volver a caminar en linea recta, debido a la disminucién de re-
cursos que provocaron los patrones de dar vueltas, y (2) la falla en retornar cuando se
llega a los bordes del sitio (donde se pierde el contacto con las kairomonas del lugar),
debido al acostumbrase a la kairomona.

ESTUDIOS DE CAMPO SOBRE FORRAJEO DEL ENEMIGO NATURAL

Los modelos y estudios de laboratorio sobre el forrajeo crean hipotesis acerca de
coémo los parasitoides podrian forrajear. Sin embargo, se requieren estudios de campo
para validar los modelos teéricos. Waage (1983) demostro la agregacion del parasit-
oide Diadegma spp. en areas con alta densidad de hospederos bajo condiciones de
campo, la cual es una predicciéon de los modelos de forrajeo. Casas (1989), trabajando
con el parasitoide del minador de la hoja de la manzana Sympiesis sericeicornis Nees,
demostré que el parasitoide podia detectar las minas en las hojas mientras este volaba
cerca pero tenia que aterrizar sobre la hoja para determinar si las minas contenian hos-
pederos adecuados. Shechan y Shelton (1989) encontraron que la avispa bracénida
Dianeretielln rapae (MclIntosh) no descubrié mas rapido las dreas grandes con plantas
hospederas (col rizada, Brassica oleraceae 1..) que las areas pequenas pero demord
mas en dejar las dreas grandes. El niimero de parasitoides detenidos en un area con
hospederos, por tanto, fue determinado por las decisiones de dejar el lugar, no por
factores que afectaran el descubrimiento del rea. Estos y otros estudios (como el de
Driessen y Hemerik [ 1992 ] sobre el tiempo y el nimero de huevos del parasitoide de
la mosca del vinagre L. clavipes; la comparacion de Volkl [1994 ] sobre la conducta de
forrajeo de Aphidius rosne Haliday a diferentes escalas espaciales y el estudio de Heim-
pel et al. [1996] sobre las interacciones entre la limitacién del huevo y la calidad del
hospedero sobre la conducta dindmica de un parasitoide) permiten ahora comparacio-
nes entre los comportamientos de algunos parasitoides en particular en laboratorio y
campo. Trabajos adicionales refinardn el entendimiento del forrajeo de los parasitoides
(Casas et al., 2004 ) pero los componentes principales son comprendidos ahora.




CAPiTULO 3

En términos mds amplios, el entendimiento de las decisiones de forrajeo de un
parasitoide individual sera conducido por factores genéticos (diferencias fijas entre
individuos), el grado de plasticidad fenotipica en las especies (diferencias variables
entre individuos que reflejan el aprendizaje y otras experiencias pasadas) y el estado
fisiologico del individuo en el momento, con relaciéon a sus necesidades de alimento,
pareja u hospederos (Lewis y Martin, 1990, Lewis ez al., 1990; van Alphen y Jervis,
1996, Outreman et al., 2005; Wang y Keller, 2005). Los analisis estadisticos, como
los modelos de riesgos proporcionales, han sido utilizados para integrar los complejos
factores que afectan las decisiones de partida (Burger et al., 2006).
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CAPITULO 4: DIVERSIDAD Y ECOLOGIA
DE LOS DEPREDADORES

PARTE I: DIVERSIDAD

Los depredadores son especies con un estado de vida que mata y come animales vivos para
su desarrollo, sustento y reproduccion. A diferencia de los parasitoides, los insectos depreda-
dores tipicamente son mas grandes que sus presas y requieren mds de una presa individual para
completar el desarrollo. Ademas, a diferencia de casi todos los parasitoides, un cierto niimero
de insectos depredadores son nocturnos. Los depredadores son casi universales, afectando
todas las plagas en todos los habitats en algin grado. Los insectos son comidos por insectos,
aranas, pdjaros y otros vertebrados. Los dcaros son comidos por trips, escarabajos y por acaros
depredadores; los caracoles plaga son atacados por caracoles depredadores y por pajaros. Los
depredadores juveniles usan las presas para su desarrollo mientras que los adultos las usan para
mantenimiento y reproduccion.

La manipulacion inteligente de los complejos de depredadores para el control biologico
en sistemas de cultivos, requiere del conocimiento de la taxonomia y biologia del depreda-
dor, su especificidad y de las tasas de depredacion. Este capitulo proporciona un resumen
sobre la diversidad del depredador y discute los grupos que han sido importantes en control
biologico. Para informacién sobre la taxonomia y biologia de insectos y dcaros depredadores,
ver Clausen (1962), Arnett (1968), Hodek (1973, 1986), Hagen et al. (1976, 1999), Foelix
(1982), Gerson and Smiley (1990), New (1992), Sabelis (1992), Dixon (2000) y Triplehorn
y Johnson (2005).

DEPREDADORES NO INSECTOS

Los depredadores no insectos se encuentran en varios grupos de invertebrados, como las
aranas, acaros y caracoles, y en grupos de vertebrados, incluyendo aves, mamiferos, peces,
reptiles y anfibios.

ARANAS

Las aranas (Araneae) son todas depredadoras (Figura 4-1) (Foelix, 1982). Las aranas
a menudo presentan especializacion del habitat pero raramente estan especializadas
en las especies de presas que consumen. La importancia potencial de los complejos de
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Figura 4-1. Las arafas lobo (Lycosidae) no hacen
telarafias sino que persiguen activamente a la presa.
(Fotografia cortesia de Jack Kelly Clark, University of
California IPM Photo Library.)

aranas en el control de plagas es reconocida am-
pliamente (Clarke and Grant, 1968; Mansour et
al., 1980; Riechert and Lockley, 1984; Nyfteler
and Benz, 1987; Bishop and Riechert, 1990)
pero su significancia real en cultivos particulares
varia desde sustancial (p. ¢j., en arroz del sureste
asiatico) hasta ninguna (p. ¢j., en manzanos de
Massachusetts, EU), dependiendo de la plaga a
controlar. Debido a que las aranas carecen de es-
pecificidad de presa, no son adecuadas para ser
introducidas a nuevas regiones para controlar pl-
agas especificas. La forma apropiada de usar ara-
nas en control biolégico es como depredadores
generalistas locales para ayudar a retardar el cre-
cimiento de la poblaciéon de diversos complejos
de plagas en cultivos. Esto puede ser logrado a

través de la conservacion de las aranas nativas locales en los cultivos (Riechert and
Lockley, 1984). Las caracteristicas de la biologia de las aranas que tienen influencia
importante en su acciéon como agentes de control bioldgico incluyen la habilidad de
muchas especies de colonizar nuevas dreas viajando como en un globo de aire caliente
(comportamiento llamado balloning en ingles), los nimeros relativamente grandes de
aranas por unidad de drea de terreno, y sus movimientos dentro y fuera de los cultivos,
en respuesta a las condiciones de temperatura y humedad (Riechert y Bishop, 1990).

ACAROS

Unas 27 familias de dcaros depredan o parasitan invertebrados pero solamente ocho
son importantes en control bioldgico: Phytoseiidae, Stigmaeidae, Anystidae, Bdel-
lidae, Cheyletidae, Hemisarcoptidae, Laelapidac y Macrochelidae. Los Phytoseiidae

Figura 4-2. Un dcaro adulto, Euseius tularensis Congdon
(Phytoseiidae), alimentdndose de una larva del trips
de los citricos Scirtothrips citri (Mouton). (Fotografia
cortesia de Jack Kelly Clark, University of California
IPM Photo Library.)

son los mas importantes y los mas conocidos.
Otras familias pueden llegar a ser reconocidas
como valiosas conforme aumente nuestro cono-
cimiento (ver Gerson y Smiley, 1990; Gerson,
1992).

Las aranitas Tetranychidae pasaron a ser
importantes plagas de los cultivos después de
1950, debido a la destruccién de sus enemi-
gos naturales con plaguicidas. Pueden desarrol-
lar resistencia a los acaricidas rdpidamente. El
control biologico de los tetraniquidos depende
de la conservacion de sus depredadores, espe-
cialmente de los fitoseiidos (Hoy, 1982; Ger-
son y Smiley, 1990) (Figura 4-2). La dieta de
los fitoseiidos influye bastante en su papel en el
control biolbgico; grupos divididos de acuerdo
a su dieta fueron propuestos y discutidos por
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McMurtry y Croft (1997). La conservacion de los fitosefidos ha sido estudiada en
muchos cultivos, incluyendo manzanos (Hoyt y Caltagirone, 1971), uvas ( Vitis vinif-
era L.) (Flaherty y Huftaker, 1970) y fresas (Fragaria x ananassa Duchesne) (Hut-
faker y Kennett, 1956). Razas resistentes a plaguicidas de unas pocas especies han sido
usadas para inocularlas en las huertas (Croft y Barnes, 1971) (ver Capitulo 21 para los
detalles). El entendimiento de la ecologia de los fitoseiidos especificos es esencial para
su uso exitoso, incluyendo la ecologia estacional, el movimiento dentro y fuera de los
cultivos, el papel de la vegetacion circundante, los requisitos de los refugios para pasar
estaciones desfavorables (Gilstrap, 1988) y la necesidad de otros alimentos, ademads de
los acaros (ver Capitulo 22 para las opciones).

Varios fitoseiidos son criados comercialmente para ser usados contra tetraniquidos
en invernaderos y en cultivos de alto valor en exteriores, como las fresas (Huffaker y
Kennett, 1956; Overmeer, 1985; De Klerk y Ramakers, 1986).

Los fitosefidos han sido usados ocasionalmente como agentes de control biologico
clasico. Un ejemplo bien desarrollado es el del acaro verde de la yuca Mononychellus
tanajon (Bondar), el cual invadié Africa y causé pérdidas importantes en el cultivo.
Esta pérdida fue reducida significativamente con la liberacién de un fitosefido su-
damericano, Typhlodromalus aripo (De Leon) (Yaninek y Hanna, 2003).

CARACOLES

Los caracoles depredadores, como Euglandia rosea (Ferrusac) y Rumina decollata
Risso, han sido usados como agentes del control biolégico clasico contra caracoles
fitofagos invasores. Sin embargo, la introduccién de E. rosea en islas del Pacifico (La-
ing y Hamai, 1976) para controlar al caracol terrestre gigante africano, Achatina
fulica Bowditch (plaga de cultivos), ha sido un desastre ecolégico porque este caracol
presenta muy poca especificidad de presas para usarlo como un agente del control
biolégico clasico. Su introduccion ha causado la extincion local de otros caracoles ter-
restres de gran interés cultural y cientifico (Hadfield y Mountain, 1981; Hadfield ez
al., 1993; Murray et al., 1988; Coote y Loceve, 2003). En contraste, la introduccién
del caracol de collar a California, aparentemente control6 al caracol café de jardin,
Helix aspersa Miiller, sin haberse registrado danos a los caracoles nativos (Fisher y
Orth, 1985).

VERTEBRADOS

Muchas aves y mamiferos pequenios se alimentan de insectos pero, a causa de sus
amplias dietas, la mayoria de las especies no son seguras para ser usadas como agentes
de control biolégico clasico (Davis, 1976; Legner, 1986; Harris, 1990). Las medidas
para conservar aves y mamiferos nativos a veces incrementan la mortalidad de plagas
en habitats estables como los bosques (Bruns, 1960; Nuessly y Goeden, 1984; Craw-
ford y Jennings, 1989; Higashiura, 1989; Zhi-Qiang Zhang, 1992). Sin embargo,
hay pocas pruebas de la efectividad de tales agentes para controlar plagas especificas
(Bellows et al., 1982; Campbell y Torgersen, 1983; Torgersen et al., 1984; Atlegrim,
1989).
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Los peces han sido usados eficientemente como agentes de control biologico con-
tra larvas de mosquitos en pequenios embalses (Miura ez al., 1984). Las dos especies
mids ampliamente utilizadas son pequenos poecilidos que se alimentan en la superficie,
el pez de los mosquitos (Gambusia affinis Baird & Girard) y el guppy comun ( Poe-
cilin veticulata Peters) (Legner et al., 1974; Bay et al., 1976). Las introducciones del
pez de los mosquitos, sin embargo, pueden danar las poblaciones nativas de peces,
a través de la competencia o la hibridacién (Arthington y Lloyd, 1989; Courtenay y
Mefte, 1989).

GRUPOS PRINCIPALES DE INSECTOS DEPREDADORES

Los insectos depredadores de uso potencial en control bioldgico se encuentran en los
ordenes Dermaptera, Mantodea, Hemiptera, Thysanoptera, Coleoptera, Neuroptera,
Hymenoptera y Diptera (Hagen et al., 1976; Triplehorn y Johnson, 2005), siendo He-
miptera, Coleoptera, Hymenoptera y Diptera los mds importantes. Mas de 30 familias
de insectos son depredadores y de éstas, los Anthocoridae, Nabidae, Reduviidae, Geo-
coridae, Carabidae, Coccinellidae, Nitidulidae (sensuz Cybocephalidae), Staphylinidae,
Chrysopidae, Formicidae, Cecidomyiidae y Syrphidae, son comtnmente importantes en
los cultivos. Para informacién sobre la taxonomia y biologia de insectos y dcaros depre-
dadores, ver Clausen (1962), Arnett (1968), Hodek (1973), Foelix (1982), Gerson y
Smiley (1990), Hagen et al. (1999), y Triplehorn y Johnson (2005).

; Eq&ﬁ? % ,:ﬂl TRIPS DEPREDADORES (THYSANOPTERA)
" i"‘"i:i %L La mayoria de los trips son fitéfagos, algu-
= ﬂ? e ; nas especies son plagas de plantas cultivadas.

' Dos familias, sin embargo, contienen depre-

dadores (Figura 4-3): Acolothripidae, p. ¢j.,

Franklinothrips orizabensis Johansen, que se

alimenta de trips, dcaros, polen y huevos de

lepidépteros, y Phlacothripidae, p. ej., Lep-
tothrips mali (Fitch), que se alimenta de
acaros.

. CHINCHES DEPREDADORAS (HEMIPTERA)

_ : S Hay muchas familias de chinches depredado-
Figura 4-3. Adulto del trips Franklinothrips sp. ras. Varios grupos acudticos (Notonectidae
(Aeolothripidae). (Fotografia cortesia de Jack Kelly d d d D
Clark, University of California IPM Photo Library.) Pleidac, Naucom a.e., BelO_Stomatl ac, Nepi-
dae, Gerridae, Veliidae) incluyen depreda-
dores generalistas que probablemente son
importantes en suprimir larvas de mosquitos, caracoles acudticos e insectos plaga en
arroz (Sjogren y Legner, 1989). En cultivos de campo y huertas, muchas familias de
chinches depredadoras influyen en la abundancia de plagas, incluyendo las siguien-

tes:
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ANTHOCORIDAE

Las diminutas chinches pirata son depredadores importantes de acaros, trips, afi-
dos, y huevos y larvas jovenes de plagas como el barrenador europeo del maiz
Ostrinia nubilalis Hiibner (Coll and Bottrell, 1991, 1992). Varias especies de
Orius son criadas comercialmente para controlar trips en invernaderos (Figura
4-4) (Gilkeson, 1991). Algunas especies han sido trasladadas a localidades nue-
vas, como Montandoniola moraguesi (Putton) que fue introducida a Hawaii para
el control del trips cubano del laurel Gynaikothrips ficorum (Marchal) (Clausen,
1978).

-~

Figura 4-4. Orius tristicolor (White) (Anthocoridae), una especie usada para el control
aumentativo de trips en cultivos de invernadero. (Fotografia cortesia de Jack Kelly Clark,
University of California IPM Photo Library.)

MIRIDAE

Muchas chinches de las plantas son plagas pero algunas especies depredadoras son
agentes valiosos de control biolégico (p. €j., especies de Deraeocoris en huertas) y
unos pocos han sido importados a nuevas regiones. Tytthus mundulus (Breddin)
fue introducido a Hawaii (EU) y contribuy6 al control de la chicharrita de la cana
de aztcar Perkinsiella saccharicida Kirkaldy (Clausen, 1978). Macrolophus caliyi-
nosus Wagner es usada para controlar moscas blancas en tomates de invernadero,
en Europa (Avilla ez al., 2004).

(GEOCORIDAE

Las chinches ojonas (Geocoris sp.) son depredadores importantes de ninfas de
moscas blancas en algodon (Gravena y Sterling, 1983) y de acaros, trips y afidos
en huertas.

NABIDAE

Muchos nabidos son depredadores y son mds comunes en pastos y plantas herba-
ceas. Los nabidos se alimentan de huevos de insectos, pulgones y de otros insectos
pequenos, lentos o de cuerpo suave. Nabus ferus L. es un depredador del psilido
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de la papa Paratrioza cockerelli (Sulc) y de la chicharrita de la remolacha Circulifer
tenellus (Baker).

CRISOPAS DEPREDADORAS
(NEUROPTERA)

Las larvas de las crisopas
verdes (Chrysopidae) (Fig-

i 4_--.-‘

g Tfﬁ!h‘h:'u‘. - ura 4-5) son depredadoras
’;}?| PR 2= - P, de afidos, mosquitas blan-

- i cas, piojos harinosos, trips y
huevos de diversos insectos.
Los adultos pueden ser o no
depredadores, dependiendo
de la especie. Varias especies
son criadas comercialmente
aunque su uso a menudo

Figura 4-5. Una larva cris6pida, grupo depredador de &fidos y otras plagas. no es muy efectivo porque
(Fotograffa cortesia de Jack Kelly Clark, University of California IPM son canibales, caras de criar
Photo Library) y tienen requieren bastante

alimento para sobrevivir después de la liberacion (Hoddle y Robinson, 2004) (ver
Capitulo 26). En cultivos en exteriores, el ataque de otros depredadores generalistas,
a las crisopas liberadas como parte de un control biol6gico aumentativo, disminuye su
habilidad para suprimir plagas como los afidos (Rosenheim ez al., 1999). Sin embargo,
las crisopas verdes probablemente contribuyen al control biolégico por conservacion
en varios sistemas de cultivo y, por tanto, siguen siendo de interés (McEwen et al.,
2001).

EscARABAJOS DEPREDADORES (COLEOPTERA)

Hay mas de 300,000 especies de escarabajos en mds de 110 familias. Muchos grupos
son depredadores importantes, especialmente los Coccinellidae, Carabidae y Staphy-
linidae (Arnett, 1968; Clausen, 1962).

COCCINELLIDAE

Para consultar estudios sobre la biologia de coccinélidos y su uso en el manejo de
plagas, ver Hodek (1970, 1973). Obrycki y Kring (1998) discutieron su uso en
el control biologico. La introduccién de la catarinita Rodolia cardinalis (Mulsant)
para el control de la escama acanalada algodonosa Icerya purchasi Maskell (Figura
4-6) a California en los anos 1880s, inici6 el control biolégico clasico debido al
impresionante control de la plaga logrado por este depredador (Caltagirone y
Doutt, 1989). La introduccién de la especie africana Hyperaspis pantherina Fiirsch
a laisla de Santa. Helena salvo al arbol de goma endémico Commidendrum robus-
tum (Roxb.) DC de la extincion, al suprimir a la escama invasora Orthezia insignis
Browne (Fowler, 2004). Las introducciones de coccinélidos contra escamas plaga
han funcionado mas a menudo que las introducciones contra dfidos (Clausen,
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Figura 4-6. Adulto de la catarinita Rodolia cardinalis (Mulsant) al lado de su
presa, la escama acojinada algodonosa Icerya purchasi Maskell. (Fotografia
cortesia de Jack Kelly Clark, University of California IPM Photo Library.)

1978; Dixon, 2000). Algunos coccinélidos introducidos han llegado a ser plagas,
al formar grandes agregaciones invernantes en las casas ( Harmonia axyridis Pallas)
(Kovach, 2004) o han disminuido la densidad de coccinélidos nativos ( H. axyridis
y Coccinella septempunctata L..) (Turnock et al., 2003) (ver Capitulo 16).

Los coccinélidos nativos son depredadores de afidos, escamas, huevos de
diversos insectos, tetraniquidos y otras plagas. Su conservacién en los cultivos
puede ayudar a suprimir plagas. En los Estados Unidos, la especie nativa Co-
leomegilln maculata (De Geer) es un depredador importante de huevos de varios
lepidépteros y del escarabajo de la papa de Colorado Leptinotarsa decemlineatn
(Say) (Hazzard et al., 1991).

CARABIDAE

La mayoria de los cardbidos son depredadores generalistas que viven en el suelo
o cerca de este y se alimentan principalmente en la noche (Den Boer, 1971; Er-
win et al., 1979; Thiele, 1977; Den Boer et al., 1979; Dajoz, 2002). Algunas
especies trepan a las plantas en busca de presas. Los cariabidos son depredadores
importantes en forrajes, cereales y en cultivos en surcos (Hance y Gregoire-Wibo,
1987). Las practicas agricolas que favorecen a los carabidos incluyen la aplicacién
de plaguicidas en surcos en lugar de sobre todo el campo (Carter, 1987), la reten-
cién de algunas malezas en los cultivos, la aplicacion de estiércol para aumentar la
materia organica (Purvis y Curry, 1984), y la plantaciéon de hileras de pastos pe-
rennes y los monticulos elevados (“bancos de escarabajos”) en campos de granos
(Thomas et al., 1991; MacLeod et al., 2004).

Unos pocos cardbidos con habitos especializados han sido introducidos para
controlar plagas invasoras, tal como Calosoma sycophanta (L.) en Norteamérica

. . - | - - . N\ ) | ~ —
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para el control de la polilla gitana Lymantria dispar (L.). Algunos carabidos como
Scaphinotus spp. se alimentan de caracoles.

STAPHYLINIDAE

La mayoria de los estafilinidos son depredadores y algunos son importantes depre-
dadores de huevos y larvas de moscas que se crian en el estiércol (Axtell, 1981),

y de especies que atacan las raices de cebollas, coles y brocoli jovenes (Read,
1962).

HISTERIDAE

Algunos histéridos depredan moscas criadas en
el estiércol. Carcinops pumulio (Erichson) es
un importante depredador de huevos y larvas
de Musca domestica L. en gallineros (Axtell,
1981). En Africa occidental, la introduccién
de Teretrius nigrescens (Lewis) (Figura 4-7)
controlé al barrenador grande de los granos
Prostephanus truncatus (Horn), una plaga in-
vasora de maiz y yuca almacenada (Schneider
et al., 2004).

Figura 4-7. El escarabajo histérido Teretrius nigrescens
(Lewis), un depredador del barrenador grande del

grano Prostephanus truncatus (Horn), plaga del maiz  T.as larvas y adultos de la mayorfa de los cléri-
almacenado en granjas de subsistencia en Africa. dos son depredadores de escarabajos des-
(Fotografia cortesia de Georg Goergen, IITA.) . .
cortezadores; p. e¢j., Thanasimus spp. es un
depredador importantes de Ips typographus (L.) en Europa central (Mills y Schlup,
1989).

CLERIDAE

CYBOCEPHALIDAE

Este grupo, a veces incluido como parte de Nitidulidae, contiene depredadores de
plagas como las escamas. Algunas especies como Cybocephalus ca nipponicus En-
drody-Younga, han sido introducidos para el control biologico clasico de escamas
diaspididas invasoras (Van Driesche ez al., 1998a).

MoscAs DEPREDADORAS (DIPTERA)

Hay muchas familias de moscas depredadoras. Las mas importantes para el control
biolégico han sido Cecidomyiidae, Syrphidae y Chamaemyiidae.

CECIDOMYIIDAE

Estas moscas son depredadoras de afidos, escamas, mosquitas blancas, trips y
dcaros (Barnes, 1929). Aphidoletes aphidimyza (Rondani) es criada y vendida para
el control de afidos en invernaderos (Markkula ez al., 1979, Meadow et al., 1985).
Los cecidomyiidos depredadores atacan comtinmente afidos en cultivos en exte-
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riores y existe el potencial de reforzar su efectividad usando pricticas de control
biolégico por conservacion.

SYRPHIDAE

Los sirfidos (Figura 4-8a,b) son depredadores importantes de afidos (Hagen
y van den Bosch, 1968) y algunas especies han sido introducidas contra afidos
invasores.

Tt T =

Figura 4-8a. Sirfido adulto. (Fotografia cortesia de  Figura 4-8b. Las larvas de Syrphidae son depredadoras
Jack Kelly Clark, University of California IPM Photo de &fidos. (Fotografia cortesia de Jack Kelly Clark,
Library.) University of California IPM Photo Library.)

CHAMAEMYIIDAE

Las larvas chamaemyiidas comen afidos, escamas, adélgidos y piojos harinosos,
y probablemente son importantes en el control natural de algunos dfidos plaga,
p. €j., Leucopis sp. ca albipuncta Zetterstedt se alimenta del dfido de la manzana
Aphis pomi De Geer (Tracewski et al., 1984). Algunos han sido introducidos para
el control de plagas invasoras, p. ej., Lencopis obscura Haliday se introdujo a Ha-
waii (EU) para controlar el adélgido del pino eurasiatico Pineuns pini (Macquart)
(Culliney ez al., 1988).

HORMIGAS DEPREDADORAS (HYMENOPTERA: FORMICIDAE)

Las especies de hormigas incluyen herbivoros, carroneros y depredadores (Holldo-
bler y Wilson, 1990). Todas las hormigas son sociales y el nimero de individuos por
colonia puede ser muy grande. Las hormigas depredadoras (Figura 4-9) pueden ser
una gran fuente de mortalidad no especifica de insectos. Son importantes al suprimir
plagas en bosques y cultivos (Adlung, 1966; Fillman y Sterling, 1983; Way ez al.,
1989; Weseloh, 1990; Perfecto, 1991). Las hormigas en citricos fueron manipuladas
por los horticultores chinos para el control de plagas hace 2,000 anos (Coulson et al.,
1982); las colonias de las hormigas tejedoras verdes contintian siendo manejadas en
plantaciones tropicales.
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Figura 4-9. Muchas hormigas (Formicidae) son depredadoras de insectos;

aqui Formica aerata (Francoeur) esta atacando una larva del barrenador
de ramitas del peral (Anarsia lineatella Zeller). (Fotografia cortesia de Jack
Kelly Clark, University of California IPM Photo Library.

PARTE Il: BIOLOGIA Y ECOLOGIA

DESCRIPCION DE LA BIOLOGIA DEL DEPREDADOR

La mayoria de los depredadores no pueden completar su ciclo de vida con una sola presa
sino que deben encontrar, someter y consumir una serie de individuos para madurar y de-
sarrollar huevos. Consecuentemente, la mayoria requieren altas densidades de presas y de-
ben tener un estado de busqueda movil, altamente eficiente, para localizarlas. Las aranas
y los dcaros depredadores son apteros (sin alas) pero pueden ser dispersados por el viento.
Los insectos depredadores tienen adultos alados, los cuales son mas moviles que las ninfas
o las larvas. Los insectos adultos en dispersion a menudo tienen sentidos bien desarrol-
lados de la vista y del olfato que permiten a las hembras localizar areas con alta densidad
de hospederos. Algunos depredadores activamente cazan y persiguen a la presa en forma
visual o tactil, buscando en el follaje o en el suelo, o capturando la presa en vuelo. Otros
grupos como las aranas cangrejo son depredadores que emboscan a su presa esperando en
las flores y capturando presas conforme se aproximan. A diferencia de muchos parasitoi-
des, los depredadores tienen proporcién sexual casi uniforme (50:50) ya que nunca son
arrhenotokos y raramente son partenogenéticos. En la mayoria de los casos, las hembras
depredadoras no apareadas no ponen huevos o, si ocurre la oviposicion, los huevos infér-
tiles no eclosionan. A diferencia de casi todos los parasitoides, muchos depredadores son
nocturnos o crepusculares (Doutt, 1964; Ptannenstiel y Yeargan, 2002).

Los depredadores varfan en la amplitud de su rango de presas, desde especies este-
nofagas como Rodolin (coccinélidos), cuyas larvas se alimentan solamente de escamas

CoNTROL DE PLAGAS Y MALEZAS POR ENEMIGAS NATURALES



CAPITULO 4

margarodidas, hasta grupos polifagos como las larvas de crisopas que se alimentan de afi-
dos, larvas de lepidopteros, dcaros, escamas, trips y mosquitas blancas. La mayoria de los
depredadores estan algo restringidos por el tamano del cuerpo de la presa, siendo aptos
para someter solamente a presas mas pequenas que ellos (Symondson et al., 2002). En
algunas especies, los adultos y larvas utilizan especies presa similares pero atacan diferentes
estados de vida de la presa, debido a las restricciones en tamano. Conforme los Hemiptera
inmaduros, los dcaros depredadores y las aranas crecen, atacan progresivamente presas
mas grandes. Ademas, algunos depredadores son especialistas de habitat, restringiendo su
forrajeo a especies o habitats particulares de plantas.

Ademas de la presa, muchos depredadores consumen alimentos de origen vegetal
(Wackers et al., 2005). En algunos grupos, las dietas cambian con el estado de vida. Las
larvas de algunas crisopas y moscas son depredadoras mientras que los adultos se alimen-
tan de polen o néctar. En otros grupos, los depredadores pueden exhibir flexibilidad en
la dieta en todos los estados de vida, consumiendo alimentos como savia, néctar, polen,
esporas de hongos o mielecilla de insectos, cuando las presas son escasas (Hagen et al.,
1976, Symondson et al., 2002). Unos pocos grupos como algunos miridos succionan
savia de las plantas cuando son muy jovenes pero se vuelven depredadores cuando madu-
ran. Sin embargo, a cualquier edad, dichos depredadores pueden revertir su conducta y
alimentarse en hojas u otras partes de las plantas, cuando las presas no estan disponibles.

Los requerimientos de la dieta de los depredadores afectan su habilidad para suprimir
plagas. Muchos depredadores deben consumir varias presas antes de reproducirse. La re-
produccion retardada a menudo resulta en una respuesta numérica lenta para incrementar
las poblaciones de presas y para reducir las oportunidades de un control aceptable por
algunos depredadores (Sabelis, 1992). Ademas, las respuestas funcionales de los depre-
dadores se estabilizan mas rapidamente que las de muchos parasitoides porque los depre-
dadores quedan saciados con la alimentacion, lo que resulta en tasas de ataque menores
por unidad de tiempo dedicado a la busqueda y manejo de la presa (Sabelis, 1992). La
respuesta funcional puede ser modificada después, si los depredadores son distraidos por
presas alternativas que reducen las tasas de ataque en la plaga. Finalmente, los depreda-
dores generalistas con un amplio rango de hospederos pueden no mostrar una respuesta
agregativa o numérica a una especie presa individual, a menos que esa especie sea domi-
nante entre todas las presas disponibles (Symondson et al., 2002).

COMPORTAMIENTO DE BUSQUEDA DEL DEPREDADOR

Los depredadores buscan presas a distancias sustanciales en diversos habitats. Mientras
buscan, pueden encontrar muchas especies de presas potenciales, algunas distribuidas en
areas definidas, en una variedad de plantas. Entonces ¢como sera el hallazgo de la presa lo
suficientemente eficiente para el crecimiento de la poblacién del depredador? El hallazgo
y uso de la presa son afectados por muchos factores, incluyendo (1) senales volatiles o
tactiles liberadas por la presa, y las propiedades quimicas y fisicas de la planta hospedera
de la presa (Messina y Hanks, 1998; De Clercq et al., 2000), (2) el sexo del depredador,
(3) la especie presa atacada (Parajulee ez al., 1994; Donnelly y Phillips, 2001), (4) la
distribucion especial de la presa (Ryoo, 1996), (5) las conductas del depredador como




la capacidad de busqueda y la permanencia en dreas con hospederos (Ives et al., 1993;
Neuenschwander y Ajuonu, 1995), (6) el descubrimiento de presas alternas (Chesson,
1989) y (7) las defensas de la presa y la complejidad del habitat (Hoddle, 2003). Todos
estos factores pueden afectar la efectividad de un depredador para encontrar a su presa y
consecuentemente qué tanto puede reducir la densidad de la plaga.

Mientras los inmaduros y adultos de la mayoria de los depredadores son lo suficiente-
mente moéviles para buscar a sus presas, los adultos a menudo vagan en busca de comida
por grandes distancias. Los estadios inmaduros no voladores deben responder a senales
mis locales (Hagen et al., 1976). Las larvas de los coccinélidos rastrean afidos siguiendo
olores volatiles y las larvas mas viejas, las cuales son mas moviles, buscan mas eficiente-
mente (Jamal y Brown, 2001).

La facilidad de localizaciéon de la presa depende de la eficiencia de busqueda del depre-
dador a corta y larga distancia, la densidad y distribucién espacial de las poblaciones de
hospederos, la necesidad de alimentos distintos de la presa como parte de la dieta y de
las interacciones con otros miembros del mismo nivel tréfico o de uno mas alto. Los
depredadores responden a una secuencia de senales, empezando con los que atraen depre-
dadores a larga distancia hacia el habitat de la presa. Entonces, si se encuentran estimulos
adecuados en el habitat, la bisqueda conduce al descubrimiento de la presa, evaluacion
Yy su uso.

LOCALIZACION DEL HABITAT

El hallazgo del habitat de la presa usualmente es efectuado por hembras reproducti-
vamente maduras que buscan sitios de oviposicion. En algunas especies, los depreda-
dores adultos pueden emerger o romper la diapausa en un habitat favorable de cul-
tivo o de bosque e inmediatamente empezar a buscar la presa. Alternativamente, los
depredadores que viven en cultivos anuales pueden necesitar moverse para encontrar
la presa si la localidad del dltimo ano ya no es apropiada.

Existen tres fuentes potenciales de senales a larga distancia: el habitat (p. ¢j., plan-
tas), la presa misma o los compuestos quimicos liberados por plantas danadas por
las plagas. Las plantas no danadas que componen el habitat pueden liberar grandes
cantidades de olor pero el olor esta ahi si la plaga estd presente o no. En contraste, los
olores emitidos por las presas, como las feromonas o los del excremento, son indica-
dores confiables aunque son producidos en pequenas cantidades que no son detecta-
das facilmente. En algunos casos, las respuestas del enemigo natural a las feromonas
volatiles de la plaga a largas distancias, son fuertes y confiables, y esta caracteristica de
comportamiento puede ser usada para monitorear depredadores importantes de pla-
gas por controlar. Por ejemplo, el depredador Rhiizophagous grandis (Gyllenhal) (Co-
leoptera: Rhizophagidae) es atraido a trampas cebadas con una kairomona producida
por el escarabajo de la corteza Dendroctonus micans Kug (Coleoptera: Scolytidae), lo

que ha conducido a un mejor monitoreo de la poblacion de la presa y del depredador
(Aukema et al., 2000).

La tercera fuente de olores — plantas danadas por la presa herbivora — es confiable y
es producida en gran cantidad. Por ejemplo, las plantas danadas por la alimentacién de
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tetraniquidos son altamente atractivas para los dcaros fitoseiidos, quienes se alimentan
de tetraniquidos (Sabelis y Van de Baan, 1983; de Boer y Dicke, 2005; Shimoda ez
al., 2005). Similarmente, el trips depredador Scolothrips takahashii Priesner, especial-
izado en tetraniquidos, es atraido a plantas de frijol danadas por Tetranychus urticae
Koch. Estos trips no son atraidos a hojas sin dano, hojas danadas mecanicamente,
tetraniquidos ni a sus productos pero responden a las plantas danadas con los acaros
tetraniquidos. En pruebas de campo, las plantas de frijol con tetraniquidos atrajeron al
adulto movil de S. takabashii pero no las plantas no infestadas (Shimoda ez al., 1997).
El salicilato de metilo, un compuesto presente en muchas mezclas de sustancias vo-
latiles de plantas inducidas por herbivoros, atrac a depredadores como a las especies
de Chrysopa (James, 20006).

En algunos casos, los depredadores pueden responder a mezclas de olores que in-
cluyen sustancias volatiles de plantas inducidas por herbivoros y las de la presa misma.
Las sustancias volatiles liberadas por afidos disturbados o por la cebada sometida a
alimentacién por dfidos son altamente atractivas para algunos coccinélidos mientras
que no fue asi con plantas no infestadas, ni dfidos no disturbados o que no se es-
taban alimentando. Esto sugiere que la feromona de alarma del dfido ([ E]-B-farne-
seno) funciona en la atracciéon del depredador (Ninkovic ez al., 2001). Similarmente,
los escarabajos hidrofilidos que son depredadores generalistas del picudo del platano
Cosmopolites sordidus (Germar) son atraidos a los seudotallos de platano danados por
el picudo y la atracciéon es mas fuerte si también estin presentes las feromonas de
agregacion del picudo (Tinzaara et al., 2005).

El entendimiento de cudles compuestos de la planta atraen a los depredadores
ha conducido a pruebas de campo usando los anidlogos sintéticos como el salicilato
de metilo (SM) como atrayentes de depredadores y para incrementar su densidad en
los cultivos (James, 2003; James y Price, 2004). El SM es una forma volatil del acido
salicilico, un compuesto vegetal implicado en la induccién de la resistencia de la planta
a los patogenos y a repeler algunas plagas (James y Price, 2004 ). La liberacién contro-
lada de SM en lapulos y vinedos resulté en la presencia de 4 a 6 veces mas enemigos
naturales que en dispensadores sin SM. Una diversidad de parasitoides y depredadores
(p- ¢j., Coleoptera: Coccinellidae; Diptera: Empidiidae, Syrphidae; Hemiptera: An-
thocoridae, Geocoridae, Miridae; Hymenoptera: Braconidae; Neuroptera: Chrysopi-
dae, Hemerobiidae) ocurrieron en mayores niimeros en parcelas con SM, comparadas
con los bloques testigo, y las densidades de tetraniquidos fueron menores subsecuent-
emente en las dreas tratadas con SM.

El papel de las plantas en la atraccion de los depredadores tiene implicaciones
para el control bioldégico por conservacion. En algunos casos, las plantas no culti-
vadas pueden ser una fuente importante de compuestos que atraen depredadores. En
cebada, las malezas incrementaron la atracciéon de las catarinitas, hubiera o no dfidos,
sugiriendo el valor de conservar cierta diversidad de plantas en los campos de cultivo
(Ninkovic y Pettersson, 2003). Contrariamente, los herbivoros que se alimentan en
cultivos nuevos pueden pasar desapercibidos para los depredadores locales, si estas
nuevas especies de plantas no producen voldtiles criticos atractivos. En esta situacion,
las plagas nativas pueden escapar de la depredacion y ser mds daninas en el nuevo cul-
tivo (Grossman et al., 2005).




HALLAZGO DE LA PRESA

Después de que los depredadores arriban a un habitat favorable de la presa, deben lo-
calizarla. Si la inspeccion inicial del habitat conduce a tener evidencias de la presa en el
sitio, es posible que el depredador se empene en una “busqueda local intensificada”.
Las conductas de este tipo incluyen vueltas mas frecuentes, resultando en un patrén
de busqueda sinuoso (en lugar del recto) y en caminar mas lento, lo que permite un
examen mas completo de las superficies de la hoja. Tales conductas pueden ser estimu-
ladas por el excremento de la presa (Wainhouse ez al., 1991; Jones et al., 2004 ), mate-
riales de la presa como cera o mielecilla (Heidari y Copland, 1993; van den Meiracker
et al., 1990; Jhansi et al., 2000), seniales olfatorias volatiles o no volatiles liberadas por
la presa (Shonouda ez al., 1998; Jamal y Brown, 2001), vibraciones por la masticacion
de la presa (Pfannenstiel et al., 1995) o por la detecciéon de la presa a corta distancia
(Stubbs, 1980).

La eficiencia de la basqueda localizada puede ser influenciada por muchos facto-
res, incluyendo la arquitectura de la planta hospedera, el estatus de apetito del depre-
dador, el marcaje del lugar por depredadores de la misma especie, la calidad del sitio
con presas y los productos de la presa (p. ¢j., excremento o mielecilla). La arquitectura
de la planta (p. ¢j., altura de la planta, nimero de hojas, drea de la hoja) puede afectar
las tasas de ataque por los depredadores (Messina y Hanks, 1998) porque mientras
mas compleja sea la morfologia de la planta, menos presas seran encontradas en un
periodo dado de tiempo (Hoddle, 2003). Esto ha sido ilustrado experimentalmente,
estudiando la eficiencia de busqueda del depredador en variedades de arveja con mu-
taciones de variaciéon para la ausencia de hojas, hojas anchas, enrolladas o delgadas
(Kareiva y Sahakian, 1990; Messina y Hanks, 1998).

Si, por otra parte, la inspeccion inicial de un habitat recientemente descubierto
falla en revelar alguna senal de hospedero, es mas posible que los depredadores co-
miencen a caminar en linea recta, lo que permite examinar una mayor cantidad de
habitat. Tales patrones lineales ocurren cuando los depredadores estan buscando pre-
sas pero no las encuentran. Los experimentos simples (Karieva y Perry, 1989) y los
modelos complicados (Skirvin, 2004 ) han demostrado que los depredadores buscaran
en areas mas grandes cuando el follaje es altamente interconectado y su movimiento
lineal no es interrumpido por cortes en los trayectos del viaje. Durante esta fase, la
arquitectura de la planta puede influir en la eficiencia de btisqueda porque mientras
mis dividido y obstruido esté el follaje, mas dificil serd continuar con la basqueda. Las
caracteristicas que refuercen la interconexion, como el traslape de hojas entre las plan-
tas hospederas, son favorables porque tales puentes permiten un movimiento eficiente
entre las plantas (Kareiva y Perry, 1989). En contraste, la vegetacion enmaranada o las
estructuras vegetales altamente separadas, pueden causar cortes en los trayectos de los
depredadores que no pueden ser facilmente superados.

Los depredadores hambrientos buscan menos eficientemente porque caminan
mas despacio, descansan mas frecuentemente y por periodos mds largos y cubren me-
nos distancia, al ser comparados con depredadores bien alimentados (Henaut et al.,
2002). Ademas, la edad del depredador puede afectar la btisqueda, los depredadores
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jovenes y hambrientos emplean la busqueda lineal extensiva mds pronto que los mas
viejos igualmente hambrientos. Esto ocurre probablemente porque los depredadores
mds viejos tienen mayores reservas nutricionales. Sin embargo, la bisqueda por depre-
dadores de mas edad también puede ser influida por los efectos del aprendizaje aso-
ciado con el encuentro y consumo previo de presas (Lamine ez al., 2005).

ACEPTACION DE LA PRESA

Después que una presa ha sido contactada, la edad y experiencia del depredador, el
tamano de la presa y sus acciones defensivas pueden afectar el éxito del ataque. La
composicion quimica de la cuticula de la presa puede provocar que el depredador
muerda o succione (Hagen ez al., 1976; Dixon, 2000). La importancia de la quimica
superficial para los depredadores ha sido demostrada al pintar presas aceptables con
preparaciones cuticulares de presas no aceptables. En tales experimentos, los depre-
dadores rechazaron la presa pintada porque encontraron una imagen quimica incor-
recta (Dixon, 2000). En muchos casos, la decision de ataque puede depender de la
evaluacion rapida de los riesgos relacionados (dano por defensa de la presa) contra los
beneficios nutricionales potenciales de la especie disponible.

CONVENIENCIA DE LA PRESA

Para cualquier depredador, la especie presa variard en su calidad como alimento para
la sobrevivencia o el desarrollo del huevo. Las especies presa potenciales pueden ser
divididas en tres grupos: (1) especies que apoyan el desarrollo y la reproduccion, (2)
especies que pueden ser comidas pero que no apoyan la reproducciéon y que con-
tribuyen a un menor desempeno, y (3) especies no aceptables o nocivas que no son
comidas (Dixon, 2000). Si los depredadores consumen demasiadas presas del grupo
dos (abajo del estandar de calidad), los depredadores inmaduros pueden fallar en
completar su desarrollo, o en caso que lo logren, los adultos pueden ser pequenos, de
vida corta y ponen menos huevos. Por otra parte, las presas de alta calidad promueven
tiempos de desarrollo mas cortos, menor mortalidad de los inmaduros y hembras
mids grandes con un mejor desempenno (Hoddle et 2/, 2001a). En algunos casos, la
especificidad de la presa puede ser vista como un remedio a una deficiencia dietética
que el depredador puede experimentar. Por ejemplo, algunas deficiencias en vitaminas
pueden reforzar la respuesta de algunos acaros depredadores hacia las kairomonas de
la presa que senalen la disponibilidad de elementos esenciales. Esta respuesta modifi-
cada de seleccion de la presa se pierde cuando se obtiene el componente esencial de la
dieta que faltaba. Los depredadores pueden entonces cambiar a otra presa preferida o
capturada mas facilmente (Dicke y Groenveld, 1986; Dicke et al., 1986).

DEPREDADORES Y CONTROL DE PLAGAS

Debido a que el hombre ha observado por largo tiempo los efectos de los vertebrados
depredadores, existia un conocimiento general de la biologia del depredador que fue
extendido facilmente a los invertebrados. Consecuentemente, algunas de las primeras ac-
tividades humanas en el control bioldgico involucraron el uso deliberado de insectos




depredadores generalistas, tal como la manipulaciéon de hormigas en huertos de citricos y
de datiles (DeBach y Rosen, 1991). Algunos grupos plaga carecen de parasitoides, de tal
manera que los depredadores pueden ser los tnicos enemigos naturales eficientes. Este
es el caso de los adélgidos (los escarabajos derodéntidos y las catarinitas son sus enemi-
gos naturales clave) y los acaros fitéfagos (depredados por acaros, coccinélidos, larvas de
moscas y trips). Por tanto, por necesidad, los depredadores con una seleccion restringida
de presas deben ser usados en algunos programas de control biolégico (Hagen et al,
1999).

Los depredadores de artropodos pueden ser divididos en dos amplias categorias: (1)
depredadores generalistas que logran un control natural sustancial, a menudo no recono-
cido, de muchas plagas potenciales y que puede ser reforzado con programas de control
biolégico por conservacion (ver Capitulo 22) o por liberaciones aumentativas (ver Capi-
tulos 25 y 26) y (2) depredadores especializados que, ademas de los usos antes senala-
dos, pueden ser introducidos a localidades nuevas como parte de programas de control
biolégico clasico (Hagen et al., 1976).

[DEPREDADORES GENERALISTAS Y CONTROL NATURAL

Los depredadores generalistas son aquéllos que consumen varios tipos de presas, sepa-
radas por algtn nivel predefinido de taxonomia. Por ejemplo, un depredador puede
ser definido como generalista si se alimenta de presas de diferentes familias. Un rango
amplio de presas puede ser benéfico porque (1) los depredadores atacan multiples
estados de la presa (p. ¢j., desde huevos hasta adultos), reduciendo la necesidad del
depredador de estar sincronizado cercanamente con un estado de vida particular de
la plaga, (2) mayores densidades del depredador pueden ser mantenidos en especies
alternantes, facilitando la rapida supresion de la plaga si se incrementa stibitamente, y
(3) complejos mas grandes y mas diversos de depredadores pueden ser retenidos en
los sistemas anuales de cultivos.

Los artrépodos depredadores abundan en los cultivos. Las estimaciones del rango
del ntimero de especies van desde 500 en alfalfa (Pimentel y Wheeler, 1973) hasta
1,000 en algodonero (Whitcomb y Bel, 1964). El analisis cercano de los datos de
muestreo indica, sin embargo, que relativamente pocas de estas especies mantienen
poblaciones persistentes en los cultivos (O’Neil, 1984). Los depredadores generalistas
que se crian en cultivos son hallados cominmente en muchos cultivos diferentes, su-
giriendo que pueden compartir un conjunto comun de adaptaciones que les facilitan
ser exitosos en el habitat del cultivo (O’Neil and Wiedenmann, 1987; O’Neil, 1997).
En soya, O’Neil (1984, 1988) y Wiedenmann y O’Neil (1992) demostraron que
un grupo estable de especies depredadoras mantuvo consistentemente una tasa baja
de depredacion relativamente constante, sobre un amplio rango de la densidad de la
presa (definido como presa/unidad de area foliar). Para hacer esto, los depredadores
aumentan el drea en que buscan conforme crece el cultivo y las presas se diseminan en
un drea foliar en aumento. Las tasas de ataque relativamente bajas de los depredadores
generalistas sugieren que ellos solamente proporcionaran una supresiéon importante
de la plaga al inicio del ciclo anual del cultivo, cuando la plaga es escasa (Wiedenmann
et al., 1996).
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Ya que el alimento a menudo es escaso, los depredadores generalistas exhiben
varios intercambios importantes en su ciclo de vida (Wiedenmann y O’Neil, 1990;
Legaspi y O’Neil, 1993, 1994, Legaspi y Legaspi, 1997; Valicente y O’Neil, 1995),
particularmente entre la supervivencia y el desarrollo, y entre la fecundidad y la sobre-
vivencia. Los depredadores favorecen su supervivencia a densidades bajas de la presa,
disminuyendo su tasa de desarrollo (Wiedenmann ez al., 1996). Ademas, cuando la
presa es escasa los depredadores reducen su reproduccion, lo que disminuye su tasa
de incremento de la poblacién. Por otra parte, para sobrevivir cuando no hay presas,
muchos depredadores se alimentan de plantas (Wiedenmann y O’Neil, 1990; Legaspi
y O’Neil, 1994; Valicente and O’Neil, 1995). En resumen, los depredadores gener-
alistas pueden permanecer en campos de cultivo porque no son dependientes de un
tipo de presa, porque tienen una estrategia de bisqueda que los conduce a localizar
presas a bajas densidades y porque exhiben intercambios que les permiten sostener
poblaciones en los cultivos con tasas bajas de depredacion.

DEPREDADORES GENERALISTAS EN CULTIVOS DE CICLO CORTO

Se cree ampliamente que la naturaleza transitoria de los cultivos anuales y las
practicas asociadas de producciéon (labranza, control de malezas, aplicaciones de
plaguicidas, cosecha, quema, periodos de descanso y rotaciones) limitan el nime-
ro, diversidad e impacto de los depredadores (Hawkins ez al., 1999; Bjorkman ez
al., 2004; Thorbek y Bilde, 2004). Si los depredadores generalistas van a ser en-
emigos naturales eficientes en esos ambientes rdpidamente cambiantes, deberfan
(1) ser colonizadores rapidos, aptos para adaptarse a los cambios en las pobla-
ciones de la plaga, (2) ser aptos para persistir en el cultivo ain cuando las presas
clave sean escasas, (3) tener habitos flexibles de alimentacién para poder explotar
ripidamente nuevas fuentes de alimento, y (4) tener altas habilidades reproducti-
vas y de dispersion, y baja capacidad competitiva y de interferencia (Ehler y Miller,
1978; Ehler, 1990).

Las combinaciones favorables de estos atributos pueden permitir a los depre-
dadores generalistas controlar plagas en algunos cultivos anuales (Symondson ezt
al., 2002). Un anilisis de la literatura de experimentos en campo y en jaulas para
evaluar el impacto de especies depredadoras individuales demostré que, en mas
del 70% de los casos, los depredadores (o complejos de depredadores) lograron
un control significativo de la plaga. Por ejemplo, un complejo de escarabajos cara-
bidos y de aranas lycosidas controlaron dfidos en trigo de invierno a la mitad de la
estacion de produccion (Lang, 2003); en otro caso, un complejo de Hemiptera
(geocoridos y nabidos) lograron el control del escarabajo de la papa de Colo-
rado (L. decemlineatn)y de dfidos bajo ciertas condiciones (Koss y Snyder, 2005).
Ademis, se ha demostrado que poblaciones manipuladas de especies depredado-
ras individuales reducen el dano a los cultivos o incrementan los rendimientos en
95% de los estudios experimentales. Los complejos de depredadores generalistas
no manipulados redujeron las poblaciones de plagas en 79% de los casos estudia-
dos mientras que el dano se redujo o se increment6 el rendimiento en un 65%
(Symondson et al., 2002). Por ejemplo, el impacto combinado de la depredacion
de aranas lycosidas y escarabajos carabidos sobre los escarabajos del pepino redujo
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significativamente su densidad e increment6 los rendimientos en pepinos de pri-
mavera (Snyder y Wise, 2001).

En algunos casos, los depredadores generalistas residentes pueden ser una
fuerte defensa contra nuevas plagas invasoras en cultivos de ciclo corto. Por ejem-
plo, cuando el afido de la soya Aphis glycines Matsumura invadio los Estados Uni-
dos en el 2000, los coccinélidos, anthocoridos y chamaemyiidos existentes redu-
jeron significativamente el impacto de este afido (Fox et al., 2004).

DEPREDADORES GENERALISTAS EN CULTIVOS A LARGO PLAZO

Los cultivos perennes son menos afectados por la labranza o la cosecha destructi-
va, por lo que se favorece la actividad del enemigo natural (Hawkins ez al., 1999).
Los depredadores generalistas pueden controlar artrépodos plaga nativos e in-
vasores pero su importancia puede ser pasada por alto o subestimada porque la
depredacion no es evidente y es dificil de cuantificar (Michaud, 2002a). No ob-
stante, los depredadores generalistas han logrado el control parcial o significativo
de plagas como los piojos harinosos, escamas y tetraniquidos en cultivos como los
durazneros (James, 1990), vinedos (James y Whitney, 1993), citricos y aguacates
(Kennett et al., 1999), manzanas y almendros (AliNiazee y Croft, 1999) y en
bosques y arboles de sombra (Dahlsten y Mills, 1999; Paine y Millar, 2002). Las
plagas secundarias que no danan significativamente los bienes cosechables han
sido controladas con mayor éxito. Las filoéfagas, por ejemplo, son mas posibles
de ser controladas a satisfaccién del agricultor por depredadores que las especies
frugivoras. Las plagas con estados de vida expuestos tipicamente son mas vul-
nerables al ataque de depredadores generalistas que las especies cripticas u ocultas
(AliNiazee y Croft, 1999).

El control biolégico de plagas invasoras es mas posible que tenga éxito en
sembradios de plantas exoticas de larga vida porque estas especies no nativas a
menudo sostienen un conjunto menor de herbivoros, comparadas con las comu-
nidades nativas de plantas. Estas cadenas alimenticias simplificadas, mas lineales,
permiten que los depredadores introducidos operen con menos interferencia de
otros depredadores. Sin embargo, los programas de control biolégico en cultivos
perennes pueden ser interrumpidos por invasiones de nuevas plagas que pueden
ser objetivos pobres para el control bioldgico clasico (p. ¢j., trips o insectos barre-
nadores de frutas) o los que tienen umbrales de dano demasiado bajos para lograr
su control por medios bioldgicos (p. ¢j., insectos vectores de fitopatégenos). Por
ejemplo, el uso de plaguicidas en huertos de aguacate en California (EU) fue
historicamente minimo porque las plagas importantes como el trips de invernade-
ro Heliothrips haemorrhoidalis (Bouché) (Thysanoptera: Thripidae), el acaro café
del aguacate Oligonychus punicae (Hirst) (Acari: Tetranychidae), la aranita de seis
manchas Eotetranychus sexmaculatus (Riley) (Acari: Tetranychidae) y el medidor
omnivoro Sabulodes aegrotata (Guenée) (Lepidoptera: Tortricidae) fueron con-
trolados adecuadamente por depredadores generalistas (Fleschner, 1954; Flesch-
ner et al., 1955; McMurtry, 1992). Sin embargo, en las invasiones subsecuentes
de nuevas plagas de acaros, trips y tingidos se ha necesitado aumentar el uso de
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insecticidas de amplio espectro y con mas persistencia. Los productores de agua-
cate ahora dependen menos de la supresion natural de plagas por depredadores y
rutinariamente usan plaguicidas en dreas con alta presion de plagas. Esta situacion
ha ocurrido porque las nuevas plagas exéticas son objetivos dificiles para el con-
trol bioldgico clasico (p. €j., los trips) y las liberaciones aumentativas de depre-
dadores nativos disponibles comercialmente (p. €j., dcaros depredadores contra
tetraniquidos y trips depredadores contra trips) han fallado o son demasiado
costosas (Hoddle ¢t al., 2002a; Hoddle y Robinson, 2004; Hoddle ¢t al., 2004).

Sin embargo, en algunos casos los gremios residentes de depredadores nativos
y exoticos pueden lograr un control natural rapido e importante de nuevas plagas
invasoras. Por ejemplo, el psilido asidtico de los citricos Diaphorina citri Kuwaya-
ma (Hemiptera: Psyllidae) fue atacado y suprimido sustancialmente por varias es-
pecies de coccinélidos después de que invadio la Florida (Michaud, 2004).

DEPREDADORES ESPECIALIZADOS EN EL CONTROL BIOLOGICO CLASICO

En muchos casos, las nuevas plagas invasoras no son controladas adecuadamente por
los grupos pre-existentes de depredadores generalistas. Por ejemplo, aunque muchos
depredadores locales se alimentaban del psilido de la goma roja Glycaspis brimblecom-
bei Moore (Hemiptera: Psyllidae) después de que invadié California y se establecié en
los eucaliptos, dichos depredadores no pudieron controlarlo (Erbilgin ez al., 2004).
Consecuentemente, especies mas especializadas, en este caso parasitoides, tuvieron
que ser introducidos. Sin embargo, algunos grupos como los adélgidos carecen de
parasitoides, por lo que su control depende de la importaciéon de depredadores espe-
cializados como los escarabajos derodéntidos del género Laricobius.

Alrededor del 12% de los programas exitosos de control biologico clasico ha sido
debido a los depredadores, y las introducciones de depredadores han sido mads efectivas
contra plagas sésiles, sin diapausa y asociadas a sistemas perennes estables (Hagen ez
al., 1976). Los depredadores mas exitosos han sido especies multivoltinas con adultos
no diapdausicos y estenofagos que son cazadores eficientes y de vida larga. Las especies
depredadoras efectivas tienden a tener vuelcos en las tasas de poblacion que igualan
o exceden las poblaciones de la plaga (Hagen et al., 1976). Los depredadores con
rangos estrechos de presas pueden establecerse mas facilmente en programas de con-
trol biolégico clasico que los depredadores generalistas, los que no pueden competir
exitosamente contra un complejo residente establecido de depredadores nativos. Los
depredadores generalistas pueden también ser una amenaza para especies deseables
que no son plagas, tales como otros enemigos naturales, a través de la competencia o
de la depredacion dentro del gremio.

Los depredadores estendfagos han sido extremadamente importantes en program-
as de control biologico clasico (p. €j., R. cardinalis contra 1. purchasi) y en el control
biol6gico aumentativo e inundativo (p. ¢j., acaros fitoseiidos). Rodolia cardinalis ha
sido usada globalmente para el control biologico de 1. purchasi en explotaciones agri-
colas (Caltagirone y Doutt, 1989). Debido a su alta eficiencia y a su limitado rango
de presas, R. cardinalis ha sido utilizada atin en el Parque Nacional Islas Galapagos,
donde I. purchasi pone en peligro a plantas nativas raras. Las pruebas de especifi-




CAPITULO 4

cidad previas a la liberaciéon confirmaron un estrecho rango de alimentacion de este
enemigo natural, permitiendo su liberacién en estas islas tinicas y fragiles (Causton,
2004). Otro coccinélido relativamente especifico, H. pantherina, ha sido usado en la
isla de Sta. Helena en el Atlantico sur contra la escama suramericana O. insignis (He-
miptera: Ortheziidae), la cual amenazaba los arboles de goma endémicos y en peligro.
Hyperaspis pantherina casi nunca pone huevos en ausencia de su presa, O. insignis, y
mas del 90% de los huevos del depredador son puestos en la hembra de O. insignis,
lo que sugiere una relacién muy cercana, casi de parasitoide, entre el depredador y la
presa (Fowler, 2004).

Los acaros fitoseiidos han recibido un estudio intensivo como agentes de control
biol6gico aumentativo de acaros y trips fitofagos, en varios cultivos anuales y perennes.
Los fitosefidos tienen una diversidad de estilos de vida relacionados con la utilizacién
del alimento, la cual permite a muchos miembros de este grupo una especificidad
relativamente alta de presas. Se reconocen cuatro categorias generales de fitosefidos.
(McMurtry y Croft, 1997).

Los fitosefidos tipo I son depredadores especializados de especies fitofagas de Tez-
ranychus. Estan representados por las especies de Phytoseiulus, especialmente P. persi-
milis Athias-Henriot, la cual es utilizada regularmente en cultivos anuales en exteri-
ores e invernaderos para controlar a 1. urticae. (McMurtry y Croft, 1997).

Los fitoseiidos tipo II son depredadores selectivos de dcaros tetraniquidos que
habitan en telaranas densas, siendo representados principalmente por especies de Neo-
seinlus y Galendromus (McMurtry and Croft, 1997). Las liberaciones aumentativas
de Neoseinlus californicus (McGregor) y de Galendromus helveolus (Chant) han con-
trolado exitosamente al acaro del aguacate Oligonychus perseae Tuttle, Baker & Ab-
batiello en aguacates (Hoddle ¢z al., 1999; Kerguelen y Hoddle, 1999) aunque la tasa
de liberacion, la frecuencia y la oportunidad son criticas para el control (Hoddle ez
al., 2000).

Los fitosefidos tipo I1I son depredadores generalistas que pueden mostrar una alta
dependencia sobre plantas hospederas particulares (volviéndolos funcionalmente mas
especificos). Esta categoria contiene especies en la mayoria de los géneros de la famil-
ia. Typhlodvomalus aripo es un depredador tipo III que, después de su introduccion
en Africa, controlé exitosamente al dcaro verde de la yuca M. tanajon (Gnanvossou et
al., 2005). Otros fitoseiidos de este tipo se alimentan de trips, moscas blancas, piojos
harinosos y ninfas de primer estadio de escamas pero estos alimentos son usualmente
menos preferidos que los acaros o el polen. La mayoria de las especies tipo III tienen
utilidad limitada para liberaciones aumentativas contra plagas. Una excepcion es N.
cucumeris, la cual es usada para controlar trips en invernaderos (McMurtry y Croft,
1997).

Los fitoseiidos tipo IV son consumidores especializados de polen que también
se alimentan de dcaros y trips. Este grupo estd representado por un género, Euseius,
para el cual el incremento en la poblacion depende mas de la disponibilidad de polen
que de la abundancia de la presa (McMurtry y Croft, 1997). Consecuentemente, las
poblaciones de fitoseiidos tipo IV pueden ser suplementadas con alimentos vegetales
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(ver la seccion de fitofagia mas adelante). El impacto significativo en la presa objetivo
puede no siempre resultar (ver la siguiente seccién) pero estos dcaros pueden ser bas-
tante eficientes en algunos casos (James, 1990).

EFECTOS DE ALIMENTOS ALTERNATIVOS EN EL IMPACTO DEL DEPREDADOR

La supresion de una plaga por un depredador puede ser afectada por otros alimentos usa-
dos por el depredador. Especificamente, la habilidad del depredador para consumir presas
alternantes o de alimentarse de plantas cuando la presa clave es escasa, puede alterar su
impacto.

ALIMENTACION DE LOS DEPREDADORES EN PLANTAS

El alimentarse de plantas permite que muchos depredadores generalistas sobrevivan
mas tiempo y mantengan poblaciones mds altas cuando la presa es escasa. Consecuent-
emente, los alimentos derivados de plantas pueden ser importantes para los depreda-
dores (Wickers et al., 2005). Sin embargo, una dieta solamente de alimentos vegetales
a menudo es insuficiente para el crecimiento de los depredadores inmaduros y para la
reproduccién de los adultos. El acceso a alimentos vegetales puede reducir los ataques
de los depredadores entre ellos en la ausencia de presas pero el consumo preferente de
alimentos vegetales puede reducir las tasas de ataque sobre la presa clave. Ademas, la
fitofagia puede afectar adversamente a los cultivos.

Los depredadores generalistas como las chinches emboscadoras (Heteroptera:
Reduviidae) pueden mantenerse a si mismos con néctar mientras esperan a sus presas
(Yong, 2003). El polen puede ser un alimento importante para los coccinélidos, au-
mentando su reproduccion bajo condiciones de campo (Lundgren et al., 2004). El
trips del aguacate Franklinothrips ovizabensis Johansen (Thysanoptera: Aeolothripidae)
se alimenta facilmente de polen y savia de las hojas del aguacate pero el alimentarse
de esta forma disminuye su habilidad depredadora (Hoddle, 2003). El consumo de
alimentos vegetales crea nuevas oportunidades para la conservaciéon del depredador.
El maiz cultivado con la yuca, por ejemplo, permite que el acaro fitoseiido 7. aripo
persista con polen de maiz durante los periodos con pocas presas (Onzo et al., 2005).
Los sitios de resguardo con plantas que producen polen pueden reforzar las poblacio-
nes de dcaros depredadores en drboles frutales y mantenerlos cuando hay pocas presas
(Grout y Richards, 1991a; Smith y Papacek, 1991).

Los efectos de los alimentos alternativos en las tasas de depredacion a corto plazo
pueden, sin embargo, ser positivos o negativos. El agregar polen puede reducir el
ataque de los acaros depredadores a ninfas de mosca blanca (Nomikou et a/., 2004).
Por lo contrario, en experimentos de campo la depredacién de geocoéridos sobre
afidos se incrementé cuando habia muchas vainas de frijol para la alimentacién del
depredador (Eubanks y Denno, 2000). La poda de arboles frutales para promover
el crecimiento vegetativo (mas adecuado para la alimentacion del depredador) puede
reforzar las poblaciones de dcaros depredadores (Grafton-Cardwell y Ouyang, 1995)
asi como la fertilizaciéon (Grafton-Cardwell y Ouyang, 1996) o la siembra de legu-
minosas como cultivos de cobertura del suelo (Grafton-Cardwell ez. al, 1999). Sin
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embargo, estos alimentos pueden beneficiar a la plaga asi como al depredador, incre-
mentando potencialmente el dano al cultivo (Grout y Richards, 1990). En algunos
casos, la alimentacion en plantas puede marcar directamente o causar algin otro dano
al cultivo. En huertos de manzanas, la alimentacion por el fitoseiido Typhlodromus pyri
(Scheuten) puede ocasionar cicatrices en la fruta (Sengonca et al., 2004) mientras que
los miridos depredadores utilizados en invernaderos para el control de moscas blancas
pueden danar los tomates cuando la presa es escasa (Lucas y Alomar, 2002).

PRESAS ALTERNANTES

Los depredadores generalistas a veces intercambian su alimentacién entre la plaga
clave y la presa alternante. El cambio de presas puede reflejar preferencia alimenticia o
que la presa alternante puede ser mas ficil de dominar, mas nutritiva o temporalmente
mas abundante. Las presas alternantes, desde el punto de vista humano, son especies
diferentes a la plaga primaria aunque algunas presas alternantes podrian ser plagas
en otra situacion. Desde el punto de vista del depredador, las presas alternantes son
fuentes adicionales de alimento que pueden mantenerlo pero podrian no ayudar a su
reproduccion (Hodek y Honék, 1996; Soares et al., 2004).

El uso de presas alternantes puede afectar al control biol6gico al menos en dos
formas: (1) el control biolégico de una plaga puede mejorar si la alimentaciéon en
las presas alternantes conduce a una mayor fecundidad o sobrevivencia del enemigo
natural o (2) el control biolégico puede disminuir si las tasas de ataque sobre la plaga
son menores, debido a la preferencia por las presas alternantes o a impactos detrimen-
tales sobre los depredadores por comer presas alternantes (Hazzard y Ferro, 1991).
En la primera instancia, la interaccion presa-presa es negativa porque hay un efecto
simétrico negativo en cada una de las especies presa sobre la densidad de la otra, un
resultado llamado competicion aparvente (Holt, 1977). Cuando ocurre la competen-
cia aparente, la presencia de una especie presa ayuda al aumento de las poblaciones
del depredador, el cual entonces incrementa su tasa de ataque sobre la segunda presa,
mejorando potencialmente el control bioldgico de la plaga clave (Holt, 1977).

En el segundo caso, las interacciones presa-presa son positivas porque la presa
alternante empata o desvia los ataques de los depredadores, reduciendo por tanto
el impacto del depredador sobre la plaga (Holt, 1977). Esto interrumpe el control
biolégico. Por ejemplo, los huevos de O. nubilalis son comidos por un grupo de
coccinélidos generalistas pero la depredacion de huevos declina cuando abundan los
afidos de la hoja del maiz Rhopalosiphum maidis (Fitch) y el polen del maiz (Musser y
Shelton, 2003). En contraste, el control de afidos en cebada de primavera por un gru-
po de depredadores generalistas (principalmente carabidos, estafilinidos y chinches)
fue mejorado en Suecia por la presencia de presas alternantes (dipteros, colémbolos
y otros herbivoros). Estas especies de presas alternantes aumentan la atraccion del
depredador a los campos o reforzan su reproduccion; el efecto mas grande ocurri6 al
inicio de la estaciéon de crecimiento (Ostman, 2004 ).

Los modelos tedricos sugieren que la presencia de presas alternantes eventual-
mente incrementara el control biolégico total de la plaga clave por un depredador que
utiliza ambas especies presa, si la especie alternante tiene un fuerte efecto positivo en
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la reproduccion del depredador (Harmon y Andow, 2004). Este resultado es esperado
cuando los depredadores tienen limitado el alimento, las presas alternantes presentan
abundancia relativa con la presa clave y cuando estin disponibles en un periodo exten-
so de tiempo. La persistencia prolongada de poblaciones densas de presas alternantes
incrementa la probabilidad de una declinacién en la densidad de la presa clave. Esto
resulta de la depredacion compartida y de un aumento en la densidad del depredador,
debido a la reproduccion facilitada por un alto suministro de alimento. En contraste,
hay factores de conducta que pueden reducir la eficacia de un depredador contra una
plaga primaria en presencia de presas alternantes. Esto puede ocurrir, por ejemplo,
si la alimentacion en las presas alternantes sacia al depredador o agota el tiempo de
btisqueda de presas. Generalizaciones confiables sobre los efectos de las presas alter-
nantes en la mortalidad de la presa clave no pueden ser hechas facilmente, debido a
estas influencias conflictivas.

INTERFERENCIA DE DEPREDADORES GENERALISTAS CON AGENTES DEL
CONTROL BIOLOGICO CLASICO

Los depredadores generalistas pueden suprimir o interferir con las poblaciones de ar-
tropodos liberados contra malezas (Goeden y Louda, 1976) o en el control biolégico de
artropodos. En el caso de un depredador generalista que ataca a un agente de control bi-
ologico de malezas, no se ha creado un término descriptivo especial pero el proceso no es
raro. Por ejemplo, el caro del espinillo Tetranychus lintearius (Dufor), liberado en Nueva
Zelanda en 1989 contra del espinillo Ulex europeans L., fallé en controlarla porque un
depredador generalista, Stethorus bifidus (Kapur) (Coleoptera: Coccinellidae), suprimio el
crecimiento de las poblaciones de T. lintearius (Peterson et al., 1994). En Oregédn (EU),
donde T. lintearius también fue establecido para el control biolégico de del espinillo, fue
comido por un complejo de acaros depredadores fitosefidos que habian sido liberados
para el control aumentativo de tetraniquidos (Pratt ez al., 2003), especialmente de P.
persimilis.

Cuando los depredadores generalistas interfieren con la accién de los depredadores
liberados para el control biologico de artropodos, la interaccion es llamada “depredacion
intragremial” (DIG) porque ambas especies estan en el mismo grupo alimenticio (Rosen-
heim et al., 1995). Los depredadores generalistas locales nativos pueden interferir con
depredadores exéticos o con parasitoides liberados para el control de insectos plaga inva-
sores. Por ejemplo, la efectividad de la avispa encirtida Psyllaephagus bliteus Riek, liberada
en California (EU) para el control biolégico del psilido del eucalipto G. brimblecombe:,
ha sido reducida por la depredacién de anthocéridos (Hemiptera) en psilidos parasitados
(Erbilgin ez al., 2004). El interés en la investigacion sobre la depredacion intragremios se
efectia para determinar si la interferencia entre enemigos naturales reduce su impacto en
plagas seleccionadas, ya sea en términos generales o en casos particulares. La depredacion
intragremial puede ser unidireccional, cuando un enemigo natural usa al otro como ali-
mento o bidireccional cuando cada especie usa al otro como alimento (Figura 4-10).
En ambos casos, los depredadores deben compartir una presa comun, lo que resulta en
competencia.
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Figura 4-10. Cadenas troficas que ilustran los dos tipos de DIG (depredacién intragremial) que pueden ocurrir
en sistemas de control biolégico, involucrando dos organismos de nivel tréfico superior (explotadores) y sus
presas herbivoras comunes. Las flechas indican la direccién del flujo de energia. (Modificado de Rosenheim
et al., 1995: Biological Control 5: 303-335)

Erectos DIG EN LOS PARASITOIDES

Lainterferencia (DIG) entre parasitoides y depredadores artrépodos parece ser comtn
en situaciones de campo. Estas interacciones estan siendo estudiadas porque pueden
afectar el éxito de los proyectos de control bioldgico. Los depredadores afectan a
los parasitoides principalmente al comerse las larvas asociadas con plagas parasitadas
(Rosenheim ef al., 1995). Esta es una interaccién asimétrica en la que el depredador
siempre gana. Este tipo de interaccion, a pesar del impacto en el parasitoide, compli-
card la medicién de la mortalidad en el campo causada por el parasitoide, requiriendo
el uso del analisis de tasa marginal, en la construcciéon de tablas de vida (Elkinton ez
al., 1992). El parasitismo puede atin incrementar las ventajas de un depredador para
encontrar y atacar a la presa. Las momias parasitadas de afidos son sésiles y agregadas,
haciéndolas particularmente vulnerables a la depredacion. El riesgo de depredacion
de las momias de afidos se incrementa si hay alimento adyacente que atraiga depre-
dadores, incrementando la posibilidad de su descubrimiento (Meyhofer y Hindaya-
na, 2000). Los cambios de conducta experimentados por las larvas de moscas sierra
gregarias parasitadas, las hace mds propensas a ser atacadas por pentatomidos depre-
dadores (Tostowaryk, 1971). Sin embargo, los hospederos parasitados pueden llegar
a ser menos preferidos como presas conforme el parasitoide inmaduro crece. Por
ejemplo, el coccinélido R. cardinalisataca facilmente a escamas 1. purchasi con huevos
o con larvas jovenes de la mosca parasitica Cryptochaetum iceryae (Williston) dentro
de ellas pero no atacard escamas con larvas maduras o pupas de la mosca (Quezada
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y DeBach, 1973). Similarmente, los hemipteros depredadores muestran un aumento
en la discriminacién de huevos de lepidopteros parasitados, conforme los parasitoides
maduran dentro del hospedero (Brower y Press, 1988).

Las consecuencias para el control biologico del ataque asimétrico por un depreda-
dor intragremial dependen de la tasa relativa de explotacion de la presa parasitada y no
parasitada (Rosenhiem, 1998). Si los depredadores generalistas consumen preferen-
cialmente presas parasitazas, pueden reducir la eficacia del parasitoide. Algunos afidos,
por ejemplo, se defienden a si mismos de los depredadores con algtin grado de pataleo
y de movimiento cuando estdn sanos pero los afidos parasitados (momias) no lo hacen
(Snyder y Ives, 2001). La depredaciéon por un hemiptero sobre larvas de Lepidoptera
causo que las poblaciones de una plaga de productos almacenados aumentaran casi al
doble debido a la disrupcion del control bioldgico (Press et al., 1974). Alternativa-
mente, si los depredadores consumen presas parasitadas y no parasitadas en las pro-
porciones en que las encuentren (sin preferencia), entonces la depredacién no afectara
el impacto del parasitoide (Colfer y Rosenheim, 2001; Snyder et al., 2004; Harvey y
Eubanks, 2005; McGregor y Gillespie, 2005). Los miridos depredadores, por ejem-
plo, atacan ninfas de mosca blanca parasitadas y sanas en invernaderos, a tasas que
dependen solamente de la frecuencia del encuentro (McGregor y Gillespie, 2005).
Las evaluaciones de laboratorio de la DIG pueden facilmente sobrestimar su grado
de impacto en el control biolégico en un sistema y las pruebas de campo pueden no
mostrar impacto adverso de la DIG, atin cuando los estudios de laboratorio sugieren
que pueda ocurrir (Snyder ez al., 2004).

Erectos DE LA DIG EN LOS DEPREDADORES

Algunos depredadores se comen a otros depredadores, especialmente si son mds
pequenos y por tanto, faciles de atacar y consumir. Los ataques del depredador pu-
eden ser unidireccionales (una especie domina a otra) o bidireccionales (ambos depre-
dadores se atacan, como puede ocurrir cuando adultos de diferentes especies atacan a
los inmaduros de la otra). Ambas interacciones parecen ser comunes en los agroeco-
sistemas (Rosenheim et al., 1995). Las consecuencias para el control de plagas pueden
ser neutrales (Rosenheim ez al., 1995), positivas (Chang, 1996) o negativas (Rosen-
heim, 2005). Las consecuencias neutrales o benéficas ocurren si el depredador mas
grande (dominante) explota eficientemente a la presa y se alimenta preferiblemente en
la presa, en lugar de sobre los depredadores intermedios (Colfer y Rosenheim, 2001).
Los complejos de depredadores mas grandes pueden tener atn efectos sinergistas, si
diferentes especies de depredadores alteran la conducta de la plaga, en formas en que
la plaga sea mas vulnerable al ataque de los enemigos naturales (Harvey y Eubanks,
2005). Sin embargo, pueden ocurrir efectos negativos en la supresion de la plaga si
el depredador principal se alimenta preferiblemente sobre depredadores intermedios,
especialmente si dichos depredadores son menos eficientes en hallar y matar a la plaga
clave que el depredador intermedio (Colfer y Rosenheim, 2001; Colfer ez al., 2003,
Rosenheim, 2005). Este tipo de interacciéon depredador-depredador puede impedir
que se establezcan poblaciones reproductoras en algunas liberaciones inoculativas es-
tacionales de depredadores (Colfer et al., 2003) y consecuentemente, fallan en lograr
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el control de la plaga. Por ejemplo, las liberaciones de crisopas inmaduras en algo-
donero no controlan las poblaciones de mosca blanca porque las larvas o huevos de
crisopas son consumidos por depredadores generalistas residentes, como las chinches
pirata (Anthocoridae) (Rosenheim et al., 1999).

Ademis, la depredacion asimétrica de depredadores nativos por un depredador
invasor puede ser un importante factor en la invasion exitosa del depredador exotico
y en el desplazamiento de competidores nativos. La disminucién de coccinélidos na-
tivos en algunas regiones de los EU ha sido asociada con la invasion de coccinélidos
no nativos, mas grandes y mas agresivos, como C. septempunctata 'y H. axyridis, los
que activamente atacan coccinélidos nativos, atn en la presencia del afido presa (ver
Capitulo 16).

ESTRATEGIAS DE DEFENSA DEL DEPREDADOR Y DE LA PRESA

Los depredadores tienen muchos enemigos naturales, y los depredadores eficientes deben
vencer las defensas de la presa y proteger sus propios estados de vida del ataque. Los coc-
cinélidos, por ejemplo, tienen mas de 100 insectos, acaros y nematodos parasiticos que
los atacan, ademds de varios entomopatogenos (Hodek y Honék, 1996). Las crisopas
son depredadores generalistas nativos que demuestran algunas formas de defensa. Prote-
gen sus huevos al colocarlos en pedicelos largos que no son reconocidos como alimento
por los depredadores que caminan sobre la superficie de la hoja y que dificultan que los
parasitoides los ataquen (Canard y Volkovich, 2001). Las larvas de algunas crisopas se
camuflan con pedazos de presas, exuvias o material vegetal que colocan en su dorso con
apéndices parecidos a ganchos (Canard y Volkovich, 2001). Las larvas de crisopas que se
alimentan de Hemiptera atendidos por hormigas pueden cubrirse con cera de las presas,
como un camuflaje quimico para escapar de la agresion potencial de las hormigas (Szent-
kiralyi, 2001).

Las defensas quimicas son usadas por muchos depredadores. Los huevos de las criso-
pas a menudo son cubiertos con sustancias protectoras aceitosas, y las larvas de las crisopas
pueden liberar gotas defensivas contra sus atacantes desde el ano. Algunas especies de
adultos de crisopas liberan olores repelentes compuestos por trideceno y escatol, a partir
de glandulas protoracicas especializadas (Szentkiralyi, 2001). Los coccinélidos, cuando
son descubiertos y atacados, a menudo fingen estar muertos y pueden exudar fluidos de-
sagradables desde las uniones de las patas (Hodek y Honék, 1996). La protecciéon quimica
(repugnancia) a menudo es advertida conspicuamente con coloracién aposemadtica (p.ej.,
patrones rojo brillante y negro).

Los depredadores que no estan protegidos quimicamente pueden protegerse a si mis-
mos con gotas de las plantas cuando son atacados (Sato ez al., 2005). Algunas especies mi-
metizan la coloracion de las especies protegidas quimicamente (Hodek y Honék, 1996).
En otros casos, los depredadores pueden depender en el escape por su velocidad y agilidad
(p- ¢j., los cicindélidos) (Pearson y Vogler, 2001) o usando cuticulas gruesas como barrera
protectora (p. ¢j., los carabidos) (Sabelis, 1992).

Para alimentarse, los depredadores deben vencer las defensas de las presas. Las presas
pueden usar muchas de las mismas estrategias defensivas anotadas anteriormente: evi-
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tar la deteccion (p. ¢j., camuflaje), defensas post-deteccion (p. ¢j., defensas mecanicas y
quimicas, mimetismo de Miiller) o por el engano (p. ¢j., mimetismo de Bates). Las presas
pueden reducir las tasas de ataque de los depredadores también en diversas formas. Las
estrategias de defensa en grupo, tales como las agregaciones en alta densidad empleadas
por algunas especies plaga en colonias, pueden diluir el riesgo de depredacién o reforzar la
efectividad de comunicar el peligro potencial con hormonas liberadas al aire que pueden
reducir su riesgo per capita. Por ejemplo, los afidos usan feromonas de alarma que alertan
a otros afidos del dano, lo que incita a caminar o a dejarse caer desde areas de alto riesgo
en la planta hospedera. Los afidos que son atacados pueden exudar ceras sifunculares para
impedir el movimiento del depredador o usar las patas para tumbar a los depredadores
de las plantas (Dixon 2000). Algunas especies plaga pueden reclutar guardaespaldas (p.
¢j., hormigas) para su protecciéon contra depredadores y proporcionar recompensas nutri-
cionales como la mielecilla, a sus protectores por sus servicios. Al estudiar la biologia de
cualquier depredador, deben ser consideradas las defensas de sus presas asi como las respu-
estas del depredador a dichas defensas. El conocimiento de los limites de la efectividad de
las estrategias de ataque de un depredador sera ttil en el entendimiento de su aplicaciéon
potencial en programas de control biolégico aplicado.







CAPITULO 5: DIVERSIDAD Y ECOLOGIA DE LOS
AGENTES DE CONTROL BIOLOGICO DE MALEZAS

EL PROPOSITO DEL CONTROL BIOLOGICO DE MALEZAS

El proposito del control biolégico de malezas no es erradicar la maleza sino mas bien reducir
su vigor para que las plantas deseables puedan coexistir. El control bioloégico de malezas no
lucha por duplicar los procesos regulatorios de la poblaciéon del ambiente nativo de la plaga.
Cuando los enemigos naturales suprimen una planta nativa, especialistas y generalistas estin
involucrados. En contraste, el control biologico de malezas depende de la introducciéon de
solamente los enemigos naturales mas especializados de una planta, cuyo impacto a menudo
se incrementa porque son introducidos sin los parasitoides o depredadores especializados
que los atacan en su rango nativo. Tales herbivoros especialistas introducidos pueden afectar
significativamente la abundancia, productividad y el vigor de su planta hospedera, cuando el
principal factor que limita sus poblaciones es el suministro de alimento. Bajo estas circunstan-
cias, el agente de control biolégico puede alcanzar, en el habitat receptor, densidades que
exceden significativamente a las de su rango nativo. Las plantas deseables entonces pueden
competir mas exitosamente conforme declina la productividad de la maleza invasora. La com-
petencia entonces suprime la productividad y el crecimiento de las plantas invasoras.

Este capitulo discute los tipos de agentes usados para el control biolégico clasico de male-
zas, principalmente insectos, dcaros, nematodos y hongos patégenos. También se incluye a los
peces herbivoros no especializados que han sido usados, en algunos casos, para la supresion de
plantas acuaticas. La diversidad taxon6émica de las especies potencialmente ttiles esta limitada
solamente por la diversidad de las plantas invasoras pero algunos grupos han sido usados mas
a menudo y con mas éxito que otros.

TERMINOS Y PROCESOS

Los enemigos naturales de plagas de las plantas a menudo son clasificados de acuerdo a su
“amplitud de dieta” o al “rango de hospederos”, en términos de la diversidad de sus especies
hospederas. Estas son divisiones en gran parte artificiales de lo que realmente es algo continuo
pero aun asi el concepto es tutil. Algunas especies tienen claramente rangos de hospederos
muy amplios mientras que otras los tienen mas reducidos. Los primeros son referidos como
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“politagos” o “eurifagos” o simplemente “generalistas”. Consumen hospederos de varias cat-
egorias taxonOmicas superiores (p. ¢j., familias u érdenes y posiblemente atn clases). La es-
cama lobulada de laca Paratachardina lobata lobata (Chamberlin], por ejemplo, se desarrolla
y reproduce en mas de 120 especies de plantas lenosas en 44 familias (Howard ez al., 2002).
La carpa Ctenopharyngedon idella Val., una especie de pez usada como agente de control bi-
olbgico, se alimenta sobre un amplio rango de plantas acudticas. Los generalistas tedricamente
utilizan especies hospederas en proporcion a su abundancia, reduciendo a las especies abun-
dantes. Sin embargo, el rango de dieta de un generalista a menudo esta restringido por barre-
ras fisicas o mecanicas (p. €j., espinas, textura de la hoja, etc.). Los generalistas tienden a evitar
especies que no son apetitosas, cambiando la composicién de la comunidad hacia menos espe-
cies de plantas que son menos apetitosas. La carpa mencionada, por ejemplo, en experimentos
en estanques, removio selectivamente plantas acuaticas en orden de su preferencia pero evité
a Myriophyllum spicatum L.y a Potamogeton natans L. Estas especies no comestibles entonces
incrementaron su biomasa y alcanzaron niveles similares a la biomasa total de todas las espe-
cies de plantas en estanques mas diversos y sin predadores (Fowler y Robson, 1978).

Hay ciertas ventajas en ser generalista, tal como la habilidad de utilizar fuentes alternantes
de alimento pero también hay costos (Harper, 1977). La adquisicion eficiente y la digestion
de alimento requieren especializacion. Las introducciones mds exitosas en control biolégico
de malezas han involucrado especies altamente especificas en su hospedero. Las especialistas
usualmente tienen adaptaciones para superar las caracteristicas defensivas de la planta. Los
especialistas frecuentemente son miembros de grupos taxonémicos, cada uno de los cuales
se ha diversificado en especies dentro de un solo grupo de plantas debido a la fotoquimica
compartida del grupo. Dichas especies usualmente pueden ser confiables por ser especificas
del hospedero y como tales, son candidatas en programas de control biolégico (Andres et al,
1976).

El término especie hospedera se refiere a una planta en la cual el herbivoro puede comple-
tar su desarrollo, reproducirse y obtener otros requisitos para su sobrevivencia (p. ¢j., refu-
gio, humedad, espacio libre de enemigos, etc.). Tales especies vegetales son referidas como
“hospederas para el desarrollo” u “hospederas completas” para distinguirlas de las “plantas
alimenticias”, las cuales pueden ser comidas pero no mantienen completamente al herbivoro.
Las que utilizan una sola especie de planta como hospedero para el desarrollo se llaman
“mondfagas”. Las especies mondfagas son los agentes de control bioldégico mas deseables
porque representan un riesgo minimo para otras especies de plantas. Los organismos “este-
nofagos” tipicamente utilizan unas pocas especies filogenéticamente relacionadas (a menudo
del mismo género). Cuando son liberadas en localidades sin plantas cercanamente relaciona-
das a la maleza por controlar, los herbivoros estenéfagos se alimentan sélo en la maleza clave
y son funcionalmente monodfagas.

HERBIVORIA Y BUSQUEDA DE HOSPEDEROS

Los insectos usan plantas en diversas formas, el alimento es solamente la mas obvia (Strong et
al., 1984). El agua en los tejidos vegetales, por ejemplo, los ayuda a evitar la desecacion. Las
plantas proporcionan sitios para la oviposicion y empupamiento. Algunos insectos se protegen
a si mismos de la depredacién asi como de la desecacion, al vivir dentro de tejidos de plantas
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(hojas, tallos, raices, cortezas) mientras que otros construyen refugios con partes de plantas.
Los compuestos quimicos en las plantas son usados por algunos insectos como secreciones
defensivas que desaniman a los depredadores. Por ejemplo, las larvas de Oxyops vitiosa Pas-
coe se cubren a si mismas con aceite del follaje de melaleuca que las protege de las hormigas
(Montgomery y Wheeler, 2000; Wheeler ez al., 2002, 2003).

Las plantas hospederas presentan numerosos retos para los fitéfagos. Muchas tienen es-
tructuras (espinas, pelos urticantes, glandulas resinosas, tricomas, etc.) que impiden la ad-
herencia, ingestiéon o el movimiento sobre la planta (Dussourd, 1993). Las barreras fisicas y
las defensas cualitativas (toxinas) pueden impedir la alimentacién, y las defensas cuantitativas
(compuestos que reducen la digestibilidad) pueden inhibir la adquisicion de la adecuada nu-
tricion (Rhoades y Cates, 1976). Ademas, la baja calidad nutritiva de la mayoria de las plantas
hace dificil obtener un nutricién adecuada para el crecimiento y el desarrollo (White, 1993).

La mayoria de los insectos fitbfagos usan relativamente pocas especies como hospederas.
Los impulsos sensoriales, procesados por el sistema nervioso central, determinan cudl aceptar
o rechazar (Bernays y Chapman, 1994). El proceso de aceptacion del hospedero involucra
una secuencia de conductas gobernadas por estimulos externos. Cada comportamiento es
provocado por una senal ambiental especifica, la que debe alcanzar un nivel minimo (umbral)
para inducir respuesta. La aceptacion en un paso permite entonces avanzar al siguiente si el es-
timulo neto es positivo. Por tanto, para que una planta sea un hospedero adecuado, el insecto
debe (Bernays y Chapman, 1994) (1) discernir la presencia de la planta desde lejos y moverse
hacia ella, (2) distinguir la planta de cerca a partir de un grupo confuso de otras especies y
aproximarse, (3) encontrar sitios adecuados en la planta para alimentacién y/o poner huevos,
(4) ser estimulado para probar el tejido, (5) ser estimulado para ingerir el tejido, continuar
alimentandose y/u ovipositar, (6) obtener (como inmaduros) nutriciéon adecuada a partir del
tejido para crecer y desarrollarse, y (7) ser apto para madurar sexualmente con esa dieta.

Este proceso, en general, indica que pocas de las plantas encontradas por un insecto en
particular servirin como hospederas. Las defensas quimicas de la planta también limitan el
numero de especies aceptables. Las defensas quimicas son metabodlicamente costosas de su-
perar, asi que la mayoria de los insectos restringen su dieta a plantas con defensas similares.

El dano producido por los insectos fitéfagos varia en su impacto sobre la planta (ver Capi-
tulo 20) (Janzen, 1979). La alimentacién en hojas, por ejemplo, reduce el drea fotosintética,
interrumpe el transporte de flaidos y nutrientes, induce la desecacién del tejido foliar y per-
mite la infeccion foliar por patégenos oportunistas. Rara vez es letal, sin embargo, porque
la mayoria de las plantas puede recobrarse de la defoliacién completa (aunque las especies
siempre verdes, con follaje metabdlicamente “costoso” [Thomas, 2000] pueden perecer mas
facilmente que las deciduas). La mayoria de las plantas compensan la pérdida de tejido pro-
duciendo nuevas hojas, tanto como para que los tejidos de almacenamiento y los meristemati-
cos permanezcan sin daio. La pérdida repetida de tejidos fotosintéticos puede, sin embargo,
retardar severamente el crecimiento o aiin matar una planta cuando los recursos almacenados
se terminan (Ohmart y Edwards, 1991). La defoliaciéon altamente sincronizada también pu-
ede tener serias implicaciones, como en el caso de Lixus cardui Olivier, en el que los adultos
emergen después del invierno en grandes cantidades en un periodo corto de tiempo, justo cu-
ando la poblacién del cardo va a dispararse. Los cardos defoliados sufren reducciéon del creci-
miento y de la reproduccion, y de senescencia temprana (Briese ez al., 2004). Esta pérdida de




reservas afecta la habilidad de la planta para soportar el estrés por herbicidas, sequia y heladas.
Ademas, atin la defoliacion parcial puede inhibir la floracién y causar entonces consecuencias
a nivel de la poblacién a través de la reduccion en la produccion de semilla (Louda, 1984).

Los organismos que se alimentan internamente, particularmente en tejidos meristemati-
cos, a menudo afectan a la planta mas seriamente que los defoliadores externos. La aliment-
acion de larvas o de adultos dentro de hojas o tallos puede destruir la habilidad de transportar
nutrientes y fluidos por toda la planta, causando desecacion, enrollado de hojas y marchites. La
alimentacién en las coronas de las plantas frecuentemente destruye las hojas recién formadas,
los 6rganos reproductivos y los propagulos vegetativos. La pérdida de meristemos disminuye
la habilidad de la planta para remplazar el tejido danado, reduciendo subsecuentemente la
productividad total de la planta. La pérdida de estructuras reproductivas y de propagulos
vegetativos puede reducir severamente el crecimiento de la poblaciéon de la planta, lo que es
particularmente devastador para las plantas anuales. Ademas, el dano directo a los 6rganos
de almacenamiento impide el crecimiento y la recuperaciéon de otras tensiones. La formacion
de agallas crea un descenso de energia, quitando el fotosintetizado a otras estructuras de la
planta, lo que puede conducir a la reduccién de la floraciéon. Las agallas también modifican
la arquitectura de la planta atacada. Finalmente, el nivel de dano sostenido de la planta esta
relacionado con el nimero de especies de insectos fitofagos que hospeda, el dano per capita
y las densidades que logra.

Los insectos fitofagos también pueden ser vectores de enfermedades o facilitar la entrada
de fitopatogenos a la planta. Muchos insectos que se alimentan de savia transmiten enfer-
medades virales capaces de matar plantas. Ademas, se piensa que algunos de estos insectos
inyectan saliva en la herida, produciendo necrosis en los tejidos que la rodean, como los psili-
dos (Hodkinson, 1974) y los salivazos de la cana de azucar (Hill, 1975).

GREMIOS DE HERBIVOROS

Los insectos fitéfagos a veces son clasificados como de alimentacién externa e interna. Los que
viven y se alimentan desde el exterior de la planta son considerados “ectofagos”. Los mina-
dores de hojas, agallas, barrenadores de tallos y otros que viven y se alimentan ocultos dentro
de tejidos vegetales son considerados “endofagos”.

Los insectos fitéfagos utilizan las plantas hospederas en cinco formas generales (Strong
et al., 1984): (1) alimentacién externa en la que son usadas las partes bucales masticadoras
para morder el tejido vegetal, mas notablemente de las hojas, (2) alimentacién externa en la
que las partes bucales perforadoras-chupadoras penetran el tejido de la planta y obtienen los
contenidos o fluidos del sistema vascular, (3) alimentacién externa en la que partes bucales
raspadoras-succionadoras raspan la superficie de la planta y succionan los fluidos que salen de
la herida, (4) alimentacién interna que crea excavaciones o “minas” dentro del tejido vegetal,
y (5) creacion de agallas, donde los insectos viven y se alimentan en tejido vegetal hipertro-
fiado. Muchos insectos fitofagos poseen diferentes mecanismos de alimentacion en diferentes
estados y entonces podrian ser incluidos en mds de una categoria.

Los herbivoros que usan el mismo recurso en una forma similar, a menudo se considera
que son de un “gremio” alimenticio (Crawley, 1983; Price, 1997). Los fil6fagos, por ejemplo,
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pueden ser divididos en el gremio perforador, el gremio raspador y el gremio que se alimenta
de savia (Root, 1973). Las plantas que crecen en su ambiente nativo a menudo son comidas
por representantes de numerosos gremios mientras que las especies de plantas invasoras usu-
almente tienen faunas pobres con numerosos “nichos vacantes”. Por ejemplo, Briese (1989a)
y Briese et al. (1994) compararon la fauna de insectos fitéfagos de cardos Onopordum entre
Europa, su area nativa, y Australia, donde son invasores. Encontraron una ausencia virtual de
endofagos en Australia mientras que este gremio represent6 el 54% de la fauna europea.

GRUPOS DE HERBIVOROS Y PATOGENOS DE PLANTAS

Casi todos los esfuerzos del control biol6gico de malezas han involucrado al control biolégico
clasico, basado en la introduccion de insectos o fitopatoégenos desde la region nativa de la
planta (Julien y Griffiths, 1998). En unos pocos casos, los peces generalistas como la carpa,
han sido usados para disminuir la biomasa de plantas acuaticas macrofiticas en una forma no
especifica. Unas pocas especies de otros vertebrados, como los gansos, cabras y borregos han
sido usados para remover plantas de areas locales, a menudo cercadas (De Bruijn y Bork,
2006). Ha habido unos pocos esfuerzos para utilizar insectos fitofagos nativos para controlar
malezas introducidas, aumentando naturalmente las poblaciones existentes (Frick y Quimby,
1977; Frick y Chandler, 1978; Sheldon y Creed, 1995). Ademas, han habido intentos para
elaborar bioherbicidas para malezas en cultivos, usando hongos patégenos locales pero rara-
mente han sido exitosos econémicamente (ver Capitulo 24).

INSECTOS Y ACAROS COMO AGENTES DE CONTROL BIOLOGICO DE PLANTAS

La mayoria de los herbivoros liberados para control de malezas han sido insectos, debido
a su alta diversidad de especies, tamano, alto grado de especializaciéon de hospederos y
su potencial para el crecimiento rapido de la poblaciéon (Andres et al., 1976). Los insec-
tos que se alimentan directamente en tejidos vegetales vivos estin confinados en nueve
6rdenes: Collembola, Orthoptera, Phasmida, Hemiptera (incluyendo Homoptera), Thy-
sanoptera, Coleoptera, Diptera, Hymenoptera y Lepidoptera (Strong ez al., 1984). Rep-
resentantes de siete de estos 6rdenes han sido usados en esfuerzos pasados del control
biolégico de malezas — Collembola y Phasmida son las excepciones (Julien y Griffiths,
1998). Lepidoptera y Coleoptera han contribuido con el 76% de las 341 especies usadas
para el control de malezas. Entre estos siete 6rdenes, las especies han sido de 57 familias
de insectos, ocho de las cuales representan alrededor del 65% de las introducciones: Cur-
culionidae (19%), Chrysomelidae (17%), Cerambycidae (4%) y Bruchidae (3%) (todos
Coleoptera); Pyralidae (8%), Tortricidae (4%) y Noctuidae (3%) (todos Lepidoptera) y
Tephritidae (7%) (Diptera) (Julien y Griffiths, 1998). Ademas de los insectos, los dcaros
de las familias Galumnidae (Julien y Griffiths, 1998), Eriophyidae (Goolsby ez al., 2004a)
y Tetranychidae (Hill y Stone, 1985; Hill ez al., 1991) han sido utilizados (Briese y Cul-
len, 2001). En general, el control biolégico ha sido intentado contra 135 especies de
malezas de 43 familias de plantas. Cerca de la mitad de las especies de malezas a controlar
han sido miembros de tres familias: Asteraceae, Cactaceae y Mimosaceae. Pocas generali-
dades acerca de la biologia de estas familias de insectos son posibles ya que las especies in-




cluidas en ellas son bastante diversas en sus habitos. Descripciones mas amplias de familias
de insectos herbivoros son aportadas por CSIRO (1970), Arnett (1985), y Triplehorn y
Johnson (2005). Las siguientes descripciones de la biologia y el ciclo de vida de varios
grupos, estan basadas principalmente en dichos reportes.

CHRYSOMELIDAE (COLEOPTERA)

Esta es una familia grande y diversa, con més de 3,700 especies que han desarrollado
relaciones especializadas con muchos tipos de plantas aunque las plantas alimenticias
son conocidas solamente alrededor de un tercio de las especies descritas (Jolivet y
Verma, 2002). Las especies dentro de la familia han sido agrupadas en 20 subfamilias
distintivas. La mayoria de las que han sido usadas como agentes de control biologico
son de las subfamilias Alticinae (escarabajos pulga), Chrysomelinae, Cassidinae (escar-
abajo tortuga), Chlamisinae, Cryptocephalinae, Galerucinae, Hispinae ¢ Hylobinae.

La mayoria de las especies son fitofagas aunque algunas se alimentan de detritos,
hay coprofagas, ovofagas, nematofagas, entomotagas o canibales. Los crisomélidos
adultos generalmente se alimentan abiertamente sobre follaje y flores. No son vola-
dores fuertes, por lo que son vulnerables a la depredacién y al parasitismo (Jolivet y
Verma, 2002).

Jolivet y Verma (2002) indican que la mayoria de las especies son oviparas. Los
huevos son dejados sobre la planta alimenticia o diseminados en el suclo, solos o en
masas. Pueden estar cubiertos con secreciones, excrementos u otros materiales, o estar
encerrados en un estuche (ooteca). Los que ponen menos huevos generalmente les
brindan mayor proteccién. Las larvas pueden alimentarse abiertamente en el follaje o
pueden ser minadoras de hojas, barrenadoras de tallos o rizéfagas. Algunas son acuati-
cas y otras producen agallas (subfamilia Sagrinae). Las larvas de Cryptocephalus se ali-
mentan de cortezas y hojarasca de plantas, y forman un estuche protector (escatocon-
cha) que las protege de las hormigas (Jolivet y Verma, 2002). Las larvas de vida libre
tienen varios métodos de proteccion, incluyendo cubiertas de material fecal, defensas
quimicas, de conducta o estructurales, y cuidado parental o subsocialidad (Jolivet y
Verma, 2002). Las pupas son exaradas y a veces estan protegidas por un capullo. Las
pupas desnudas formadas sobre el follaje pueden ser defendidas quimicamente, ser
espinosas o aposematicas. La pupa de al menos una especie produce emisiones defen-
sivas de sonido (Jolivet y Verma, 2002).

La mayoria de los crisomélidos son oligbfagos y algunos son polifagos. Su patrén
de historia de vida tipico incluye la alimentacién y oviposicion en hojas, empupamien-
to sobre el follaje o después de dejarse caer al suelo. Sin embargo, ocurren muchas
variaciones de este patron tipico (Jolivet y Verma, 2002).

Alrededor de 62 especies de crisomélidos han sido usadas en programas de control
bioldgico, y 36 (58%) se han establecido al menos una vez. Veintitin especies (58%
de ellas establecidas) han tenido éxito, al menos local, en el control de 13 especies
de malezas. La hierba de San Juan (Hypericum perforatum L.) fue controlada en el
oeste de los EU por Chrysolina hyperici (Forster) y Chrysolina quadrigemina (Suf-
frian) (Figura 5-1) (ver resumen en McCaffrey et al, 1995). La escarabajo pulga
de la hierba del caiman Agasicles hygrophila Selman & Vogt, control6 exitosamente
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a la hierba del caiman Alternanthera philoxe-
roides (Martius) Grisebach, (Julien, 1981;
Buckingham, 1996). Senecio jacobaen L. fue
controlada por dos herbivoros, uno de ellos
el crisomélido rizofago Longitarsus jacobaene
(Waterhouse). Calligrapha pantherina Stil
controlo con éxito a la sida de cabeza espinosa
(Sida acuta Burman) en el norte de Australia
(Flanagan et al., 2000). Dos especies de Ga-
lerucella han sido introducidas para contro-
lar a Lythrum salicaria L. en Norteamérica,
con resultados promisorios en bastantes sitios
(Blossey et al., 1996; Dech y Nosko, 2002;
Landis et al., 2003). Varias especies de Aph-
thona han controlado a la euforbia Euphorbin
esuln L. en grandes dreas, en algunos habi-
tats del centro norte de los Estados Unidos
(Nowierski y Pemberton, 2002; Hansen et
al., 2004). Diorbabda elongata Brullé ha em-
pezado a demostrar un control efectivo del
cedro salado (Tamarix spp.) en algunas areas
del oeste de los EU (DeLoach y Carruthers,
2004). El escarabajo tortuga Gratiana bolivi-
ana Spacth (subfamilia Cassidinae) ha sido
liberada en la Florida contra Solanum viarum
Dunal (Medal et al., 2004).

Figura 5-1. Adulto del crisomélido Chrysolina

quadrigemina  (Suffrian). (Fotografia cortesia de
Jack Kelly Clark, University of California IPM Photo CURCULIONIDAE (COLEOPTERA)

Library.)

Las casi 50,000 especies de picudos estan in-
cluidas en numerosas subfamilias, algunas de las cuales han sido elevadas a estatus
de familias dentro de la superfamilia Curculionoidea (p. ¢j., Zimmerman, 1994). La
mayoria de las especies son facilmente reconocibles por la proyeccién larga y delgada
que sostiene las partes bucales, cominmente llamada pico. Las mandibulas al final de
este pico son usadas para hacer huecos en el tejido vegetal.

Debido al namero y diversidad de picudos, es dificil generalizar acerca de su bi-
ologiay ecologia. Se encuentran en casi todas las regiones terrestres del mundo, desde
los desiertos mas secos hasta los tropicos mas himedos (Zimmerman, 1994). Casi to-
dos son fitéfagos aunque al menos una especie, Ludovix fasciatus (Gyllenhal), depreda
huevos de saltamontes del género Cornops (Bennett and Zwolfer, 1968). Algunas lar-
vas se alimentan externamente aunque la mayoria lo hace internamente. Comen teji-
dos de virtualmente todas las partes de las plantas, incluyendo raices, corteza, madera
de savia, madera de corazon, tallos, ramitas, hojas, yemas, flores, polen, semillas, fru-
tas y material vegetal muerto y moribundo (Zimmerman, 1994). Algunas especies son
acuaticas o subacudticas, viviendo completamente bajo el agua o en tejidos llenos de
aire de plantas bajo el agua.
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La mayoria de los picudos son buenos voladores aunque algunos no vuelan porque
tienen las alas reducidas. Algunos experimentan periodos estacionales sin volar cuando
los musculos del vuelo indirecto se deterioran. La degeneracion-regeneracion de los
musculos del vuelo a veces se alterna con la maduracién y degeneracion ovarial (Buck-
ingham y Passoa, 1985; Palrang y Grigarick, 1993).

La mayoria de las especies insertan los huevos dentro del tejido vegetal o entre las
hojas que han pegado con goma, algunos son puestos directamente sobre el suelo. La
oviposicion a menudo ocurre en un hoyohueco excavado con el pico por la hembra
adulta aunque algunas usan los apéndices caudales u ovipositores para este propésito
(Zimmerman, 1994). El hueco puede ser cubierto o no, con un tapén de excremento
o de otro material.

Las larvas cilindricas usualmente son apodas, blancuzcas y de forma de larva de
escarabajo. Algunas se alimentan sobre el follaje mientras estin expuestas, otras se
cubren a si mismas con excremento pero la mayoria se alimentan internamente dentro
de tejidos vegetales. El empupamiento puede ocurrir dentro de un capullo adherido
a la planta, dentro de una excavacién en la planta, suelta en el suelo o en una celda
endurecida compuesta de particulas de suelo. El desarrollo de huevo hasta el adulto
ocurre en algunos dias para algunas especies y en algunos afios para otras (Zimmer-
man, 1994).

Alrededor de 68 especies de curculidonidos (incluyendo los apiénidos) han sido
usados en proyectos de control biologico. De éstos, 49 (72%) se han establecido al
menos una vez. Entre los agentes establecidos, 26 (53%) han logrado al menos con-
trol local en un drea. El impacto de 14 especies (29%) es desconocido ya sea porque
las introducciones son demasiado recientes o porque no se hicieron evaluaciones. Sélo
9 de las especies establecidas (18%) han sido consideradas totalmente ineficientes. Los
ejemplos de picudos que han sido efectivos incluyen a Rhinocyllus conicus (Frolich),
el cual control6 al cardo nudoso Carduwus nutans L. en Canada (Harris, 1984) y
en otras partes; Neohydronomus affinis Hustache, que control6 a la lechuga acuatica
(Pistia stratiotes L.) en varios paises (Harley et al., 1984; Dray and Center, 1992; Cil-
liers et al., 1996); Neochetina eichhornine Warner y Neochetina bruchi Hustache, las
que han controlado al lirio acuatico Eichhornia crassipes (Mart.) Solms en muchos
paises (Center et al., 2002) y Microlarinus lypriformis (Wollaston) que, junto con
Microlarinus lareynii (Jacquelin du Val) controlé parcialmente a Tribulus tervestris L.
en el suroeste de los EU y Hawaii (Huftaker ez al., 1983). El picudo de la hoja de la
melaleuca O. vitiosa (Figura 5-2) ha reducido drasticamente el potencial invasivo de
Melalenca quinquenervia (Cav.) Blake, un arbol invasor originario de Australia (Pratt
et al., 2005). El picudo de la corona de la raiz de la salvia del Mediterrineo Phrydin-
chus tan Warner logré buen control de Salvia aethiopis L. en muchos sitios a lo largo
de la costa del Pacifico de los Estados Unidos (Coombs y Wilson, 2004 ). Stenopelmus
rufinansus Gyllenhal casi ha eliminado al helecho flotante Azolia filiculoides Lamarck,
originario de Sudafrica (McConnachie et al., 2004). Cyrtobagous salvinine Calder &
Sands ha logrado un control espectacular de la salvinia gigante Salvinia molesta D.S.
Mitchell, otro helecho flotante, en muchos paises (Julien ez al., 2002), incluyendo a
los Estados Unidos (Texas [ Tipping, com. pers.]). Los picudos australianos del gé-
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Figura 5-2. Adulto del picudo de la melaleuca Oxyops vitiosa Pascoe. (Fotografia cortesia de Steven Ausmus.)

nero Melanterius han contribuido al control de especies arbustivas de Acacia (y de
la cercanamente relacionada Paraserianthes lophantha (Willd.) Nielsen en Sudafrica
(Impson y Moran, 2004). Tres especies de picudos lograron control efectivo del arbol
invasor Sesbania punicea (Cav.) Benth. en Sudafrica (Hoffmann y Moran, 1998). El
picudo de la raiz Cyphocleonus achates (Fahraeus) ha sido reportado como efectivo
para controlar la centaurea manchada Centauren stoebe L. en localidades de Montana,
EU (Story et al., 2000).

CERAMBYCIDAE Y BUPRESTIDAE (COLEOPTERA)

Las larvas de estas familias tipicamente barrenan tallos lenosos y pueden tener perio-
dos de desarrollo de dos o mas afios. Los Cerambycidae son escarabajos distintivos,
mds o menos cilindricos, que usualmente tienen antenas largas y ojos con muescas
profundas. Los adultos a menudo son brillantemente adornados pero también pueden
ser de colores cripticos. Las larvas tienen cabezas reducidas, son dpodas, blancuzcas y
usualmente barrenan la madera del corazén de los arboles; algunas viven en tallos de
plantas, barrenan raices o en madera de edificios. Tiene forma algo ahusada, son car-
nosas y elongadas, adelgazadas desde la parte anterior hacia la posterior. En las espe-
cies que se alimentan en arboles, los adultos ponen los huevos en grietas de la corteza
o en huecos hechos por la hembra. Las larvas barrenan dentro de la madera, haciendo
taneles que son redondeados en seccion cruzada. Algunas atacan arboles vivos pero
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la mayoria prefieren arboles o ramas debilitadas o troncos recién cortados. Algunas
circundan ramitas y después ovipositan en la porcion aislada.

Los bupréstidos adultos tienen antenas cortas y son aplanados dorsoventralmente.
Muchas especies son azul, negro, verde o cobrizo metilico. Los adultos son bastante
activos durante el dia y a menudo se encuentran tomando néctar de las flores. La may-
oria vuelan cuando son molestados aunque algunos retraen sus patas y se dejan caer
al suelo. Las larvas son ahusadas, aplanadas dorsoventralmente y con una expansion
ancha del protérax. Sus galerias tienden a ser ovales en seccién cruzada, cuando bar-
renan la madera. También perforan bajo la corteza, en raices o en tallos de plantas
herbaceas. Algunas especies pequenas originan agallas, otras circundan ramitas y algu-
nas son minadoras de hojas.

Al menos 17 especies de cerambicidos y tres de bupréstidos han sido usadas en
proyectos de control biologico. Los tres bupréstidos se establecieron al menos una
vez, y dos especies han logrado algtn nivel de control (Julien y Griffiths, 1998). Agri-
lus byperici (Creutzer) fue liberado en los EU, Australia, Canadd y Sudafrica para con-
trolar la hierba de San Juan (H. perforatum) y contribuye a su control en Idaho. Lius
poseidon Nap fue liberado en Clidemin hirta (L.) D. Don en Hawaii pero su impacto
no estd claro. Sphenoptera jugoslavica Obenberger fue liberado en los EU y Canada
para el control de la centaurea difusa Centauren diffusa Lamarck pero también utiliza
otras especies de centaurea.

Los cerambicidos (Figura 5-3) han establecido con éxito poblaciones de campo
en 10 casos pero s6lo cuatro se consideran eficientes (Julien y Griffiths, 1998). Al-
cidion cereicoln Fisher fue liberado en Australia y Sudafrica para el control de cactos

Figura 5-3. Larva de Cerambycidae en madera del arbol de melaleuca. (Fotografia cortesia de
Matt Purcell, CSIRO.)
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de los géneros Harrisin y Cereus. Arvchlagocheirus funestus (Thomson) fue liberado
en Hawaii, Australia y Sudafrica para controlar cactos del género Opuntin. Megacyl-
lene melly: (Chevrolat) fue liberado en Australia para el control del arbusto Baccharis
halimifolin L. Se establecio solo localmente pero redujo la densidad de la maleza hasta
el 50% (Julien y Gritfiths, 1998). Plagiohammus spinipennis (Thomson) se liberd en
Hawaii, Guam, Palau y Sudafrica para controlar Lantana camara L. Provee control
parcial en Hawaii, en dreas de alta precipitacion pluvial pero no es efectivo en locali-
dades mas secas.

BRUCHIDAE (COLEOPTERA)

A menudo surgen conflictos de interés en relacién con el control de arboles invasores
ya que es posible que tengan usos econémicos. Muchas especies de acacias exoticas,
por ejemplo, son usadas en el sur de Africa para lefia pero estas especies también po-
nen en peligro areas floristicas tinicas (Impson y Moran, 2004). En esta situacion, el
objetivo a menudo ha sido la seleccién de agentes de control bioldgico que reducirian
la reproduccién de la planta, sin matar a los drboles (Dennill y Donnelly, 1991). Las
especies que comen semillas parecen ideales para este proposito y los bruquidos son
depredadores bien conocidos, especificos de semillas. Los braquidos son escarabajos
pequenos, robustos, con élitros que no cubren la punta del abdomen. El cuerpo se
adelgaza hacia el final anterior y la cabeza tiene un pico corto y ancho. Aunque atacan
semillas de varias familias de plantas, son mas prevalentes en Leguminosae (sensu lato).
Usualmente ponen huevos simples en semillas o vainas aunque algunas veces oviposi-
tan en flores. Las larvas barrenan las semillas y devoran el endosperma. Pueden desarr-
ollarse completamente en una sola semilla o alimentarse en muchas semillas dentro de
una vaina. Algunas especies prefieren semillas inmaduras, otras a las semillas maduras y
algunas solamente atacan semillas sobre el suelo. Los briquidos usualmente enpupan
dentro de la semilla y después de completar el desarrollo cortan hoyos redondeados
en la testa, a través de los cuales emergen.

Al menos 12 especies de braquidos han sido usadas en esfuerzos de control, prin-
cipalmente de malezas leguminosas, para reducir el potencial reproductivo de la plan-
ta. Once especies se han establecido exitosamente; otra especie (Algarobius bottimers
Kingsolver, liberada en Sudafrica sobre Prosopis spp.) no se estableci6. A pesar de los
reportes de altos niveles de mortalidad de semillas, estos agentes generalmente son
vistos como ineficientes. Sin embargo, dos especies, Acanthoscelides punicens John-
son y Acanthoscelides quadvidentatus (Schaetfer), introducidas a Tailandia, destruyen
hasta el 80% de las semillas de Mimosa pigra L. en algunas areas. Por otra parte, dos
especies, Algarobius prosopis (LeConte) y Neltumins arizonensis Schaetter, establecidas
en Sudifrica en un intento de controlar mezquites ( Prosopis spp.) también destruy-
eron hasta el 70% de la semilla pero son vistas como ineficientes. La alimentacién de
semillas por el ganado y el reclutamiento de parasitoides nativos son consideradas las
principales causas de su falta de impacto (Impson ez al., 1999).
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PYRALIDAE (LEPIDOPTERA)

La mayoria de la siguiente informacién es derivada de Munroe (1972). Es la tercera
familia méds grande de Lepidoptera. Las polillas son desde pequenas hasta de tamano
moderado, con una proboscis larga proyectada hacia adelante. A menudo parecen ser
de forma triangular cuando descansan. Muchas especies son opacas pero varias tienen
colores notables. La familia es ubicua, ocurriendo en la mayoria de dreas y habitats.
Atn algunas son acudticas. El corion del huevo usualmente es delgado y los huevos
son aplanados y en forma de lentes. Las pupas obtectas a menudo estan encerradas
en capullos sedosos aunque las formadas dentro de tejidos vegetales pueden ser des-
nudas.

Las larvas usualmente son cilindricas, con cdpsula cefalica bien formada, propatas y
setas distinguibles. Los habitos de alimentacién larval son bastante variados y las espe-
cies pueden ser fil6fagas, barrenadoras o alimentarse en productos almacenados como
la cera de abejas. A menudo se alimentan dentro de telarafias u hojas unidas con seda.
Algunas son minadoras de hojas, otras viven dentro de tejidos llenos de aire en plantas
acudaticas mientras que otras mds tienen agallas y son completamente acudticas.

Uno de los agentes de control biolégico mds famosos es la especie ficitina Cac-
toblastis cactorum (Bergroth), la cual control6 exitosamente a los nopales (Opuntia
spp.) en Australia. Al menos 26 especies de piralidos han sido empleados en control
biolégico pero sélo la mitad establecieron poblaciones de campo y solo seis con-
tribuyeron a la supresion de las malezas por controlar: Arcola malloi (Pastrana) en la
hierba del caiman, C. cactorum en Opuntia spp., Euclasta gigantalis Viette en Crypto-
stegin grandiflora (Roxb.) R. Br., Niphograpta albiguttalis(Warren) en lirio acuatico,
Salbia haemorrhoidalis Gueneé en lantana, y Tucumania tapiacola Dyar en Opuntia
aunrantinca Lindley. Con la excepcion de C. cactorum 'y E. gigantalis Viette, no se ha
reportado que estas polillas hayan impactado significativamente a las malezas contra
las que se liberaron.

ARCTIDAE (LEPIDOPTERA)

Las palomillas tigre a menudo son de colores brillantes con lineas, bandas o manchas
visibles. En descanso, mantienen las alas sobre el cuerpo. Los huevos, a menudo pu-
estos en grupos, usualmente son hemisféricos con la superficie esculpida. Las larvas
tienen setas densas, a menudo coloreadas, arregladas en grupos o verrugas. Algunas
especies tienen pelos urticantes. Las densas setas dan a las larvas apariencia velluda, de
ahi que el nombre comun de algunas sea “osos lanudos”. Las pupas se forman dentro
de capullos creados principalmente con setas larvales y pequenas cantidades de seda.
Los habitos alimenticios son variados, algunos son generalistas pero otros son alta-
mente especificos. La mayoria son fil6fagos externos en plantas herbaceas o lenosas,
algunos se alimentan en vainas y otros en liquenes. Cuatro especies han suprimido
exitosamente a las malezas por controlar. T. jacobaeae contribuy6 a la supresion de
Senecio jacobaen, en Oregon, EU (McEvoy y Cox, 1991). Sin embargo, su redistribu-
cién posterior en los Estados Unidos no se recomienda porque también ataca algunas
especies nativas de Semecio. Rhynchopalpus brunellus Hampson logra control parcial
del rododendro indio Melastoma malabathricum 1. en Hawaii. Después de los fallos
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iniciales y de liberaciones repetidas en niimeros masivos, la polilla arctiida Pareuchaetes
psendoinsulata Rego Barros finalmente se establecié en Sudafrica y ahora empieza el
control de Chromolaena odorata B. King & H. Robinson (Zachariades, com. pers.),
como lo ha hecho en otros paises (Julien y Griffiths, 1998).

DAcCTYLOPIDAE (HEMIPTERA, ANTES HOMOPTERA)

Las cochinillas del nopal (Figura 5-4) estin emparentadas con las escamas y los piojos
harinosos. Son nativas de las regiones tropicales y subtropicales de América, donde
se alimentan de cactos del género Opuntin. Las hembras producen acido carminico
como sustancia defensiva, el cual es un importante pigmento rojo natural usado en

Figura 5-4. Colonias de Dactylopius sp. (Dactylopiidae) en cactos. (Fotografia cortesia de Bob Richard USDA-
APHIS-PPQ.)

textiles, alimentos, bebidas y medicinas. Las cochinillas son insectos sésiles de cuerpo
suave que residen debajo de una cubierta cerosa blanca lanuda. Se alimentan de jugos
de cactos, usando sus partes bucales perforadoras-chupadoras para penetrar la su-
perficie de la planta hospedera. Las hembras dpteras son mucho mas grandes que los
machos alados (de vida corta). Los huevos son puestos bajo el cuerpo de la hembra y
eclosionan unas pocas horas después. Las hembras de primer estadio son muy activas,
tienen filamentos cerosos largos en el dorso y son dispersadas por el viento (Moran et
al., 1982). Estas ninfas se fijan en un sitio de alimentacién en un dia o dos, ¢ inme-
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diatamente inician la secrecién de la cubierta protectora. Después insertan sus partes
bucales en el tejido vegetal e inician la alimentacion. Sus patas y antenas se encogen y
permanecen en ese lugar de ahi en adelante. Los machos dejan a la madre y se alejan
para localizar una hembra para aparearse. La mayoria de esta informacién fue tomada
de Mann (1969). Guerra y Kosztarab (1992) revisaron la biosistematica de la familia.

Los dactylopiidos se alimentan en cactos y aunque el niimero de especies en la
familia no es grande (quiza 9 o 10), han jugado un importante papel en el control
biolégico exitoso de varias especies de cactos. Cuatro de seis especies (u ocho, depen-
diendo de la interpretaciéon taxonémica) empleadas para control biolégico se estab-
lecieron y lograron control de cactos problematicos. Dactylopius austrinus De Lotto,
por ejemplo, elimin6é a Opuntia stricta (Haworth) Haworth en Australia (Julien y
Griffiths, 1998) y en Sudifrica (Hoffmann ez al., 1998a, b).

TEPHRITIDAE (DIPTERA)

Estas moscas (Figura 5-5) son insectos de
tamano pequeno a mediano, la mayoria con
alas bandeadas. Las larvas hacen taneles en
cabezas florales, forman agallas o se alimen-
tan en frutas. Unas pocas son minadoras de
hojas y, al menos una especie, vive en galerfas
de termitas. Las hembras tienen un oviposi-
tor fuertemente esclerotizado, el que usan
para insertar huevos dentro de tejido vegetal

vivo. Figura 5-5. Adulto de la mosca de los

e e . . capitulos Urophora quadrifasciata (Meigen).
Veintitrés especies han sido usadas en (Fotografia cortesia de Bob Richard USDA-

proyectos de control biologico, principal-  ApHIS-PPQ.)

mente las que se alimentan en cabezas flo-

rales de cardos, centaureas y otras plantas, o especies que forman agallas. Diecisiete
especies (74%) se han establecido pero so6lo 7 especies (41%) han contribuido al con-
trol de malezas, todas de la familia Asteraceae.

PTEROMALIDAE (HYMENOPTERA)

Las avispas de las agallas afectan a las plantas al inducir la formacién de agallas que
desvian nutrientes para el crecimiento y la reproduccién. Una especie, Trichilogaster
acacinelongifoline (Froggatt) (Figura 5-6a,b,c,d) ha controlado al drbol invasor Aca-
cia longifolin (Andrews) Willdenow, en Sudafrica (Dennill and Donnelly, 1991).

ACARI

Solamente acaros de las familias Eriophyidae, Tetranychidae y Oribatidae (o Galum-
nidae) han sido usados para el control biologico de malezas. Briese y Cullen (2001)
revisaron el uso de dcaros como agentes de control bioldgico de plantas. Los eriofii-
dos (la informacién siguiente es de Kiefer et al., 1982) son dcaros extremadamente
pequenos (alrededor de 0.15 mm de longitud) que se alimentan de tejido vegetal.
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Figura 5-6. (a) Agallas de Trichilogaster acaciaelongifoliae (Froggatt) (Hym: Pteromalidae) en
Acacia longifolia (Andrews); (b) avispa de las agallas adulta; (c) acercamiento de la agalla; y (d)
agalla bisectada mostrando larvas. (Fotografias cortesia de S. Neser, PPRI)
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Son conocidos comtiinmente como dcaros de agallas, del moho, de yemas o de ampol-
las y son fitéfagos muy especializados. Como denotan sus nombres, algunas especies
causan agallas mientras que otras se alimentan externamente y decoloran frutas u
otras partes de las plantas. Son de cuerpo suave, en forma de huso o vermiculiformes,
con dos regiones del cuerpo y dos pares de patas. El ciclo de vida de la mayoria de las
especies es simple pero algunas especies que infestan arboles deciduos presentan un
ciclo vital alternante mas complejo, involucrando una forma invernante de la hembra
morfologicamente distinta. Los formadores de agallas causan hipertrofia en las células
vegetales, resultando en crecimiento anormal de tejido de hojas o de yemas y otras
anormalidades. Los sintomas del daio de eriofiidos varia segtn la parte de la planta e
incluye los siguientes: en yemas, brotes, tallos y ramitas — ampollas de yemas, rosetas
de yemas y ramitas, y cesacion de crecimiento, yemas descoloridas y escamas en yemas,
yemas agrandadas, caida prematura de yemas, agallas, escobas de bruja, decoloraciéon
de brotes, tallos y ramitas; en flores — forma anormal, ampollas, decoloracion, fallo en
abrir, agallas, caida prematura; en frutas — forma anormal, ampollas, semillas danadas,
decoloracién, agallas, endurecimiento, caida prematura; y en hojas — forma anormal
o distorsion, ampollas, decoloracion, crecimiento epidérmico como pelo (erineum),
agallas, enfermedad del virus del mosaico, cesacion de crecimiento, formacion de re-
des o cubiertas, y enmohecimiento, bronceado y marchitamiento.

Los tetraniquidos (Tetranychidae) son acaros de cuerpo regordete que forman
colonias en “telaranas” sobre el follaje de su planta hospedera. El ciclo de vida de
los tetraniquidos consiste de huevo, larva, protoninfa, deutoninfa y adulto. Una fase
quiescente ocurre entre cada estadio inmaduro: la ninfocrisilida, la deutocrisilida y la
teliocrisalida, respectivamente (van de Vrie et al., 1972). El apareamiento ocurre in-
mediatamente después de la emergencia de la hembra. Los huevos fertilizados produ-
cen hembras mientras que lo no fertilizados producen machos. Las tasas de desarrollo
de los inmaduros pueden ser influenciadas por la calidad de los alimentos asi como
por las condiciones ambientales (van de Vrie et al., 1972). Se alimentan de jugos de
plantas, punzando la epidermis de la hoja con dos estiletes quelicerales rectos, delga-
dos, en forma de latigo. El dano es notable primero como dreas pequenas, difusas y
bronceadas en la superficie de la hoja, con puntos pequefios como rasgunos aunque
eventualmente pueden presentarse la clorosis y el color pardo extensivo del tejido.
Comuanmente son controlados por acaros fitosefidos generalistas.

Las especies de acaros galumnoides ocurren en una amplia variedad de habitats,
incluyendo musgo, hojarasca de bosque y madera en descomposiciéon (Krantz, 1978)
pero raramente se alimentan de hojas en plantas vivas (Walter y Proctor, 1999). Al
menos dos especies se alimentan en tejido vegetal vivo. Cordo y DeLoach (1976)
describen la biologia y el ciclo de vida del acaro del lirio acudtico Orthogalumna ter-
ebrantis Wallwork. Las especies del género Hydrozetes barrenan y se alimentan en los
‘tallos’ de las lentejillas de agua (Lemna spp.) (Walter and Proctor, 1999).

So6lo cinco especies de dcaros han sido liberadas para el control biolégico de male-
zas (Briese and Cullen, 2001). Todas se han establecido al menos en una region y
han contribuido al control de malezas (Julien y Griffiths, 1998; Olckers y Hill, 1999;
Briese y Cullen, 2001; Coombs et al., 2004). Tres de las cinco son de la familia Eri-
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ophyidae. El potencial para el uso de esta familia en control biolégico fue revisado
por Gerson y Smiley (1990), quienes notaron que los eriofiidos aunque son lentos,
a menudo son altamente especificos en los hospederos de los que se alimentan. Las
tres especies de Eriophyidae liberadas han suprimido a las malezas por controlar: Ace-
ria malherbae Nuzzaci contra enredaderas (Convolvulus spp.), A. hyperici contra la
hierba de San Juan (H. perforatum)y Eriophyes chondrillae (Canestrini) contra Chon-
drilla juncea L. Se ha propuesto al eriofido Floracarus perrepae Knihinicki & Boczek
(Figura 5-7a,b) para ser liberado en el Viejo Continente contra el helecho trepador
del Viejo Mundo Lygodium microphyllum (Cav.) R. Br. en la Florida (Goolsby et al.,
2004a). Cecidophyes rouhollahi Kraemer fue aprobado para liberaciéon en Canada con-

Figura 5-7. (a) El eriophiido Floracarus
perrepae Knihinicki & Boczek, herbivoro
asociado al helecho trepador del Viejo
Mundo Lygodium microphyllum [Cav.] R.
Br.); y (b) dafio de F. perrepae. (Fotografias
cortesia de John Goolsby, USDA-ARS)
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tra Galium aparvine L.y Galinm spurinm L. (Sobhian et al., 2004) pero no se estab-
leci6 en Alberta, probablemente debido a insuficiente resistencia al frio (McClay, com.
pers.). El tetraniquido Tetranychus lintearius Dufour ha sido liberado para controlar
a Ulex europaeus L. pero su efectividad fue reducida por fitoseiidos generalistas. El
oribatido O. terebrantis, el cual probablemente se liber6 accidentalmente en los Esta-
dos Unidos, ha sido liberado deliberadamente en varios paises contra el lirio acuatico
con poco efecto aunque se reporta que causa dano severo a dicha maleza en Sudafrica
(Hill y Cilliers, 1999).

HONGOS PATOGENOS COMO AGENTES DE CONTROL BIOLOGICO DE PLANTAS

El interés en el uso de fitopatdgenos como agentes de control biolégico de malezas se
desarrolld después de 1970, basado en varios proyectos anteriores, en los que patdge-
nos introducidos controlaron malezas invasoras. En 1971 y posteriormente, cepas de la
roya Puccinia chondrillina Bubak & Sydow fueron llevadas desde Europa hasta Australia,
donde controlaron dos de tres formas genéticas de la hierba esqueleto C. juncea, una
plaga en campos de trigo (Hasan y Wapshere, 1973; Hasan, 1981). Los fitopatogenos de
interés para el control biolodgico clasico de plantas invasoras son las royas y los tizones.

Rovas (ORDEN UREDINALES)

Muchas especies de royas son patégenos altamente especificos de plantas vasculares.
Las royas, llamados asi por sus uredinosporas rojas, dispersadas por el aire, son parasi-
tos obligados. Las esporas para uso en liberaciones deben ser producidas en plantas
vivas. Debido a que es posible que una roya afecte sélo unas pocas especies y a veces
s6lo una, muchas royas son candidatas excelentes para el control bioldgico clisico.
Once de los 18 casos de introducciones exitosas de hongos contra malezas exoticas,
enlistados por Julien y Griffiths (1998), son royas. Los mds importantes han sido el
control de la hierba esqueleto (C. juncen) por P. chondrillina, las moras y sus parientes
(Rubus spp.) con Phragmidinm violaceuwm (Schultz) Winter y Acacia saligna (Labil-
lardiére) Wendland por Uromycladium tepperianum (Saccado) McAlpine.

Proyectos adicionales se han enfocado en el uso de royas. Puccinia myrsiphylli
(Thuem.) Wint. ha sido liberada en Australia contra la enredadera de la novia Aspara-
gus asparagoides (L.) Druce, una plaga en areas naturales (Kleinjan ez al, 2004). La
roya ha afectado fuertemente a la maleza indicada en los sitios de liberacién (Morin et
al., 2002). Ademis, nuevas cepas de la roya de la mora ( P. violacenm) han sido libera-
das en Australia para suprimir moras invasoras no cultivadas (Rubus sp.) (L. Morin,
com. pers.; Bruzzese, 1995; Evans ez al., 2004).

TizONES (ORDEN USTILAGINALES)

Muchos tizones son patégenos obligados de plantas vasculares. Muchos de ellos in-
fectan plantas hospederas sistematicamente; tales infecciones debilitan a las plantas y
pueden impedir la produccion de semillas. Las esporas son oscuras y facilmente dis-
persadas por el aire. Tienen altos niveles de especificidad de hospederos y son buenos
candidatos para el control biolégico de malezas. El tizon blanco Entyloma ageratinae
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Barreto & Evans fue introducido a Hawaii (EU), donde controlé exitosamente a ha-
makua pamakani (la flor de la bruma) Aegeratina riparia (Regel) King & Robinson

(Trujillo, 1985).

PECES COMO AGENTES DE CONTROL BIOLOGICO DE PLANTAS

Al menos 30 especies de peces han sido investigados para el control biologico de plantas
acudticas (van Zon, 1977). Especies generalistas de las familias Cyprinidae (carpas), Cichlidae
y Osphronemidae han sido usadas para el control de malezas no especificas en diques de ir-
rigacion o en estanques, donde se desea la eliminacion parcial o total de todas las macrofitas.
El riesgo de tales peces para causar danos a plantas y peces nativos es alto. Cada introduccion
debe ser considerada cuidadosamente, tomando en cuenta el potencial de dispersion subse-
cuente a otros cuerpos de agua por inundacion o la relocalizacion casual que haga la gente.
Aunque muchas especies han sido consideradas, en realidad soélo la carpa antes mencionada
ha sido usada ampliamente y en gran escala (van der Zweerde, 1990). En algunas instancias,
hibridos estériles o triploides estériles son usados para minimizar el riesgo de establecer pobla-
ciones reproductivas del pez introducido.







CAPITULO 6: DIVERSIDAD Y ECOLOGIA
DE PATOGENOS DE ARTROPODOS

PARTE I: DIVERSIDAD DE PATOGENOS DE ARTROPODOS

Los patogenos de artropodos incluyen bacterias, virus, hongos, nematodos y protozoarios
(Brady, 1981; Miller ez al., 1983; Maramorosch y Sherman, 1985; Moore ¢t al., 1987; Burge,
1988; Tanada y Kaya, 1993). Los protozoarios, sin embargo, han tenido poca importancia en
control biolégico, siendo principalmente debilitadores mas que letales para sus hospederos.
Los microsporidios, anteriormente considerados protozoarios y ahora ubicados taxonémi-
camente con los hongos, tienen importancia relevante como agentes de control biolégico
clasico pero existe preocupacion por el posible dano por infecciones a colonias de agentes de
control biologico de artropodos.

Los patégenos son una parte importante del control natural. Epizootias espontineas de
patégenos ocurren a veces en las poblaciones de plagas (Fuxa y Tanada, 1987) como, por
ejemplo, las epidemias virales y fungosas que periddicamente diezman las larvas de la polilla
gitana Lymatria dispar (L.) en Norteamérica (Gillock y Hain, 2001 ,/2002). El uso de pat6-
genos en control bioldgico clasico o aumentativo inoculativo ha incluido programas contra el
escarabajo rinoceronte Oryctes rhinoceros (L.) en cocoteros de islas del Pacifico por un virus
introducido de Oryctes, el control de la mosca sierra de la picea Gilpinia hercynine (Hartig)
en Canada por un baculovirus, y el de la avispa de la madera Sirex por el nematodo Deladenus
(Beddingin) sivicidicola (Bedding) en Australia. Aunque aun son escasos, los casos en que los
patogenos de artropodos son utilizados en control biologico clasico pueden incrementarse en
el futuro.

La mayoria de la investigacion sobre el uso de patégenos para control biologico, sin
embargo, se ha enfocado en formular microrganismos para aplicaciéon especifica del sitio
como bioplaguicidas (Cherwonogrodzky, 1980; Federici, 1999, 2007). Aqui se considera la
biologia de los grupos de patégenos mas importantes y los factores que afectan su dinamica
de transmision en el control natural. En los Capitulos 23 y 24 se discute el potencial de los
patégenos de artropodos como bioplaguicidas.

CoNTROL DE PLAGAS Y MALEZAS POR ENEMIGAS NATURALES
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PATOGENOS BACTERIANOS DE ARTROPODOS

De los varios grupos de patégenos, las bacterias son las que han tenido mas éxito en su uso
comercial. Las bacterias sirven para este uso porque varias especies importantes pueden
crecer en medios de fermentacién y no requieren de métodos caros de cultivo. El mayor
énfasis lo ha tenido Bacillus thuringiensis Berliner, la cual tiene al menos 65 subespecies
y muchos miles de aislamientos. Bacillus thuringiensis es un complejo de subespecies que
comunmente se encuentra en habitats como suelo, hojarasca, heces de insectos y dentro de
intestinos de insectos (Federici, 2007). Algunos productos de B. thuringiensis contienen
bacterias vivas y proteinas toxicas asociadas. El interés en B. thuringiensis, combinado con
desarrollos en biologia molecular, condujo a la produccién de cultivos transgénicos (espe-
cialmente algodon y maiz) que expresan suficientes toxinas Bt para proteger a las plantas
de las plagas clave. Mientras las bacterias como bioplaguicidas han permanecido como
productos locales, las plantas transgénicas Bt han transformado el control de plagas en
algunos cultivos (ver Capitulo 21). Para un breve recuento historico acerca del desarrollo
de cultivos Bt, ver Federici (2005).

Aunque muchas especies de bacterias pueden causar enfermedades en artropodos, las
que no forman esporas latentes (como las especies de Pseudomonas, Aerobacter, Cloaca
o Serratin), usualmente causan la enfermedad solo cuando el hospedero esta fisioldgica-
mente estresado. Sin embargo, una especie — Serratia entomophila Grimmont, Jackson,
Ageron & Noonan, el agente causante de la enfermedad ambar — ha sido desarrollado
como bioplaguicida y es vendido en Nueva Zelanda para el control del escarabajo plaga de
los pastos Costelytra zealandica (White), bajo el nombre de Invade (Jackson, 1990). Las
formulaciones granulares de esta bacteria permanecen activas en suelos inoculados hasta
por cinco meses (O’Callaghan y Gerard, 2005).

Las bacterias que forman esporas pueden infectar mas facilmente a hospederos sanos,
después de la ingestién de esporas. Especies como B. thuringiensis, Bacillus sphaericus
Neide y Paenibacillus popilline (Dutky) (antes en Bacillus [ Pettersson et al., 1999]) son,
en orden de importancia decreciente, los patdgenos que han sido mas investigados para
su posible uso como bioplaguicidas.

Paenibacillus popilline es un patdégeno del escarabajo japonés Popillia japonica New-
man y de otros escarabajos del césped. Las infecciones de este patdgeno son llamadas
“enfermedades lechosas” debido al color blancuzco de la hemolinfa de los hospederos en-
fermos. A pesar de la importancia de las plagas a controlar con este patogeno, P. popilline
ha fallado generalmente como bioplaguicida comercial (aunque todavia esta disponible
comercialmente) porque no produce esporas facilmente cuando se cultiva en medios de
fermentacion (Liithy, 1986). Ya que las esporas son el estado usado en productos bi-
oplaguicidas, esto ha evitado la produccién comercial econémica. La ineficiencia en la
producciéon masiva, combinada con un bajo nivel de eficacia después de la aplicacion, ha
disminuido el interés en este patdogeno, reflejado en el hecho de que sélo 14 articulos de
investigacion fueron localizados en la base de datos de la CAB Internacional bajo dicho
nombre entre 1999 y 2004.

La segunda especie, B. sphaericus, es de interés porque mata larvas de mosquitos, tal
como lo hace una subespecie de B. thuringiensis (B.t. israclensis, ver mas adelante) (Singer,
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1990; Baumann et al., 1991; Charles et al., 1996). Esta especie puede ser producida por
fermentacion, su actividad insecticida se debe a las toxinas cristalinas que son liberadas
cuando el insecto digiere las esporas que ha ingerido con su alimento. El rango de hos-
pederos de esta bacteria esta limitado a unos pocos géneros de mosquitos (Wraight et al.,
1981; Singer, 1987; Osborne et al., 1990). Los genes que codifican por la toxina han sido
identificados y transferidos a otras bacterias (Baumann [P.] ez al., 1987, Baumann [L.]
et al., 1988; Baumann y Baumann, 1989). Los genes de B. sphaericus han sido usados
para producir organismos recombinantes que expresan toxinas de esta especie y de B.
thuringiensis (Park et al., 2003, 2005). Bacillus sphaericus, ya sea sola o en combinacioén
con otros materiales, sigue siendo de interés para el control de Culex spp. y de mosqui-
tos que se crian en agua contaminada. Un producto comercial (VectoLex) esta siendo
probado (Shililu ez al., 2003; Brown et al., 2004). El trabajo estd enfocado en (1) buscar
cepas mas letales, (2) desarrollar métodos de cultivo mas baratos para disminuir los costos
de produccion (Poopathi ez al., 2003), (3) manejar el desarrollo de la resistencia de los
mosquitos (Park ez al., 2005) y (4) probar en campo los productos formulados. En gen-
eral, este patdgeno parece tener un nicho potencial como mosquitocida y la investigacion
sobre su avance como plaguicida continta, como lo evidencian 225 articulos citados en
CAB Internacional entre 1999-2004.

Bacillus thuringiensis es el patdgeno bacteriano de artropodos mas extensamente com-
ercializado (Figuras 6-1, 6-2) (Beegle y Yamamoto, 1992; Entwistle ez al. 1993; Whalon
y Wingerd, 2003). Quizis tantos como 50,000 aislamientos han sido colectados, de los
cuales 65 serotipos (basados en antigenos flagelares) han sido reconocidos y recibido nom-
bre a nivel de subespecies. La mayoria de estos serotipos afectan larvas de lepidopteros, al-
gunos como por ejemplo B. t. kurstaki han sido usados contra varios lepidopteros plaga de
frutas, hortalizas y bosques. La subespecie israelensis es efectiva contra larvas de dipteros,
incluyendo mosquitos, jejenes, moscas de las alcantarillas y micetofilidos (de Barjac, 1978;
van Essen y Hembree, 1980; Mulla ez al., 1982). La subespecie B. t. tenebrionis infecta
larvas de crisomélidos como el escarabajo de la papa de Colorado Leptinotarsa decem-
lineata (Say) (Herrnstadt et al.,
1987). Los insectos que ingi-
eren esporas de B. thuringiensis
mueren por el efecto combinado
del envenenamiento por toxinas
y la multiplicaciéon de las bacte-
rias. Los bioplaguicidas que con-
tienen este patégeno son impor-
tantes en agricultura organica y
en manejo integrado de plagas,
por su compatibilidad con para-
sitoides y depredadores. El uso

total, sin embargo, sigue siendo : .
menor al compararlo con los in- Figura 6-1. Larvas de la polilla india de la harina (Plodia
interpunctella Hiibner) (oscuras) muertas por la bacteria Bacillus
. . thuringiensis Berliner, contrastando con una sana (blanca).
cultivos  (Whalon y Wingerd, (Fotografia cortesia de Jack Kelly Clark, University of California
2003). IPM Photo Library.)

—

secticidas convencionales en los
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Figura 6-2. Microfotografias de células y toxinas de Bacillus
thuringiensis: (a) células con esporas; (b) cristales purificados Cry1
y Cry2; (c) vista aumentada del cristal tipo proteina Cry1; y (d) vista
de cristal (P2) cuboidal incrustado Cry2A en el cristal piramidal (P1).
Barra en D = 200 nm. (Reimpresas con permiso de Springer, con
modificacion del pie de figura, de Federici, 2007: microfotografia en
(C) por C. L. Hannay.)

Los genes Bt, sin embargo, han sido usados para producir variedades de cultivos re-
sistentes a plagas (Vaeck ez al., 1987) y su adopcién por el productor ha sido extensa. En
2006, aproximadamente el 50% de todo el algodén y del maiz sembrado en los Estados
Unidos fueron variedades Bt. Altas tasas de uso similares también ocurren en algunos
otros paises (James, 2002; Shelton ¢t al., 2002). Cuando las toxinas Bt expresadas por
la planta controlan plagas clave, el uso de plaguicidas disminuye, permitiendo mucha
mayor sobrevivencia de enemigos naturales en el cultivo (Dively y Rose, 2003; Naranjo
y Ellsworth, 2003) (ver Capitulo 21). Es posible que se presente resistencia a las toxinas
Bt, liberadas como aspersion de bioplaguicida o por plantas transgénicas (Tabashnik ez
al., 1990) y por tanto el monitoreo y manejo para retrasar la resistencia son aspectos im-
portantes del uso de las toxinas de este patogeno. También se han originado problemas
sociales mas amplios por el uso de los cultivos Bt (Gray, 2004).

PATOGENOS VIRALES DE ARTROPODOS

De las varias familias de virus de insectos (Entwistle, 1983; Moore ¢t al., 1987; Tanada
y Kaya, 1993), s6lo Baculoviridae (Granados y Federici, 1986) (con una excepcion) es
importante como bioplaguicida o como causante de epizootias naturales (Figuras 6-3,
6-4). Los baculovirus usualmente matan a sus hospederos y se sabe que sélo infectan
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Figura 6-3. Larva de la polilla tigre de manchas plateadas Lophocampa
argentata (Pack.) muerta por un baculovirus, colgando en la posicién
cabeza abajo que facilita la contaminacién del follaje con virus del
cadaver en desintegracion. (Fotografia cortesia de Jack Kelly Clark,
University of California IPM Photo Library)

Figura 6-4. Microfotografia de nucleopoliedrovirus en tejido de la
hipodermis del gusano soldado Spodoptera exigua (Hiibner). (Fotografia
cortesia de J. V. Maddox; reimpresa de Van Driesche, R. G. and T. S.
Bellows, Biological Control, 1996. Kluwer, con permiso)

insectos (Payne, 1986). Esta familia contiene a los nucleopoliedrovirus (NPV por su sigla
en ingles) y a los granulovirus (GV por su sigla en ingles). Los virus no oclusivos (p. ¢j., el
virus de Oryctes), anteriormente colocados en Baculoviridae, ahora no tienen clasificacion
(Jackson et al., 2005). Para informacién sobre aspectos moleculares del ciclo de infeccién
del baculovirus y la organizacién de su genoma, ver Blissard y Rohrmann (1990).

Un rol de los baculovirus en el control biolégico es que como patégenos naturales,
causan ciclos periddicos de enfermedad. Tales patdgenos podrian ser especies nativas lo-
cales o virus introducidos dirigidos a una especie invasora. Fuxa (1990) enlist6 15 casos en
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que los baculovirus fueron introducidos y establecidos exitosamente contra insectos plaga
invasores. El nivel de control, sin embargo, raramente es alto, a menos que los niveles de
virus sean aumentados artificialmente. Unas pocas introducciones de virus han controlado
a las plagas. Un nucleopoliedrovirus de la mosca sierra invasora G. hercyniae suprimio
permanentemente a la plaga después de que el virus fue introducido accidentalmente al
este de Canada (Balch y Bird, 1944). Mis deliberadamente, la introduccién intencional
de un virus no oclusivo del escarabajo del coco Oryctes vhinoceros (L.) suprimi6 a la plaga
en palmas de coco por casi cuatro anos en islas del Pacifico sur pero requiere un manejo
continuo para mantener su eficacia (Zelazny et al., 1990; Mohan y Pillai, 1993).

Los baculovirus también pueden ser formulados como bioplaguicidas. Sin embargo,
ya que todos los virus son pardsitos obligados, deben ser criados en insectos vivos o en
cultivos de células de insectos. Consecuentemente, pocos virus han tenido éxito como
productos comerciales porque los costos de produccién son altos y el uso del produc-
to esta limitado por una alta especificidad del hospedero. En la ausencia de productos
provechosos producidos por negocios privados, algunos bioplaguicidas virales han sido
producidos con fondos publicos. En Brasil, el apoyo del gobierno condujo al desarrollo
del virus de la nucleopoliedrosis del defoliador de la soya Anticarsia gemmatalis Hiibner
(Moscardi, 1983, 1999); este bioplaguicida ha sido adoptado por algunos productores de
soya (Corréa-Ferreira et al., 2000).

PATOGENOS FUNGOSOS DE ARTROPODOS

Los hongos pueden ser agentes del control biologico clisico, bioplaguicidas o parte del
control natural a través de las epidemias que periddicamente causan en algunos artrépo-
dos (Goh et al., 1989; Carruthers y Hural, 1990). Los hongos tienen poca importancia
en el control bioldgico por conservacién porque las manipulaciones para crear epidemias
por hongos, con demanda en localidades especificas, generalmente no son practicas o no
estan disponibles.

Los casos exitosos de control biolégico clasico de insectos usando hongos introduci-
dos han sido pocos. El hongo Zoophthora radicans (Breteld) Batko de Israel fue introdu-
cido en Australia para ayudar en la supresion del afido Therioaphis trifolic (Monell) f. mac-
ulata (Milner et al., 1982). La introduccién accidental del hongo asiatico Entomophagn
maimaiga Humber, Shimazu & Soper en el noreste de los Estados Unidos causé alta
mortalidad de las larvas de la polilla gitana (Webb ez al., 1999) y se cree que ha mantenido
a la plaga bajo control, al menos en Nueva Inglaterra (EU), desde 1990.

La mayoria de la investigacion con hongos como agentes del control biolégico se ha
enfocado en los esfuerzos para desarrollarlos como bioplaguicidas (Ferron, 1978; Gil-
lespie, 1988; Bateman and Chapple., 2001; Bateman, 2004). El desarrollo exitoso de
micoinsecticidas ha sido frustrado por los rangos estrechos de hospederos y por la pobre
germinacion de las conidias después de la aplicaciéon (Moore y Prior, 1993). Un pro-
ducto para controlar a la langosta africana del desierto Schistocerca gregaria Forskal y a
otros saltamontes plaga ha sido desarrollado basado en Metarhizium flavoviride Gams
(= M. anisopline var. acridum). Este producto ha sido promovido por grupos de ayuda
internacional como una solucién ambientalmente mds segura para controlar langostas en
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Africa; también ha sido probado en Asia y Suramérica con altos niveles de mortalidad de
saltamontes en pruebas de campo (Li et al., 2000; Magalhaes ez al., 2000; Zhang et al.,
2000). Una especie australiana de Metarhizium (Green Guard®) esta registrada actual-
mente para usarla en Australia contra langostas (Lawrence, 2000).

En algunos casos, los micoplaguicidas aplicados acttian como agentes de control bi-
olégico clasico, reproduciéndose a niveles suficientemente altos para continuar causando
mortalidad a niveles significativos por varios afios, sin tener que repetir la aplicacién. Este
es el caso, por ejemplo, con Beauveria brongniartii (Saccardo) Petch, el cual fue aplicado
en pastizales y huertos de Suiza para controlar al escarabajo Melolontha melolontha 1.
Este hongo ha sido detectado en el suelo 14 anos después de la aplicacion (Enkerli ez al,
2004), por lo que se crey6é que contribuy6 al éxito del producto en el control de la plaga
(Zelger, 1996).

Mas de 400 especies de hongos que infectan insectos han sido reconocidas (Hall y
Papierok, 1982). Su taxonomia estd incluida en Brady (1981) y McCoy et al. (1988)
mientras que su biologia, patologia y uso en control de plagas es discutida en Steinhaus
(1963), Miiller-Kogler (1965), Ferron (1978), Burges (1981a), McCoy et al. (1988),
Tanada and Kaya (1993) y Khetan (2001). La mayoria de la atenciéon se ha enfocado al-
rededor de 20 especies (Zimmermann, 1986) de 12 géneros (Roberts y Wraight, 1986).
Incluyen a Lagenidium (considerado ahora no un hongo verdadero sino un miembro
del Reino Straminipila), Entomophaga, Neozygites, Entomophthora, Evynin, Aschersonin,
Verticillinm, Nomuraen, Hirsutelln, Metarhizium, Beanveriay Paecilomyces (hongos ver-
daderos, del Reino Eumycota).

LAGENIDIUM (REINO STRAMINIPILA)

Los miembros de este género infectan larvas de mosquitos y no requieren de un hos-
pedero alternante para completar su ciclo de vida. Lagenidium gigantenm Couch esta
registrado como un producto de control de plagas en los Estados Unidos.

ENTOMOPHAGA, ENTOMOPHTHORA, NEOZYGITES, Y ERYNIA

Los hongos de esto grupo (todos Entomophthoraceae) son importantes como pato-
genos que ocurren naturalmente pero que no esporulan bien en medios de fermen-
tacion y no son usados como bioplaguicidas. Los hospederos incluyen larvas de lep-
idopteros, escarabajos, afidos y dcaros. Para conocer su taxonomia y biologia, ver
MacLeod (1963), Waterhouse (1973), Remaudiere y Keller (1980), Humber (1981),
Ben-Ze’ev et al. (1981) y Wolt (1988).

HONGOS IMPERFECTOS (=DEUTEROMYCOTA)

Las especies de Aschersonin, Verticillium, Nomuraea, Hirsutella, Metarhizium, Bean-
veriny Paecilomyces pertenecen a los Hongos Imperfectos. Este es un grupo artificial
de especies cuyas formas sexuales (la base para la clasificacion de hongos) no han
sido encontradas o que por otras razones no pueden ser colocados con confianza en
otros grupos de hongos. Hirsutella thompsonii Fisher es un patégeno bien estudiado
de acaros eriofiidos (McCoy, 1981). Beauveria bassiana (Balsamo) Vuillemin tiene
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un amplio rango de hospederos
(Figura 6-5) y actualmente esta
registrado como plaguicida en
los Estados Unidos (de Hoog,
1972). Beawveria brongniartii
esta registrado en Suiza contra
escarabajos. Se han desarrollado
especies de Metarhizium para
controlar langostas. Especies
de Pacecilomyces, Verticillinm y
Aschersonin han sido estudia-
das como patégenos de moscas
blancas, afidos y escamas.

Figura 6-5. Adulto del picudo del arroz, Sitophilus oryzae (L.), en vista
lateral, con hifas de Beauveria bassiana (Balsamo) Vuillemin emergiendo
del cadaver. (Fotografia cortesia de Jack Kelly Clark, University of
California IPM Photo Library.)

NEMATODOS QUE ATACAN ARTROPODOS

De las mas de 30 familias de nematodos, nueve tienen potencial para el control biologico
de insectos. Existen dos casos en los que los nemdtodos introducidos han suprimido
un insecto invasor. En Australia, el faenopsitilénquido D. siricidicola, introducido desde
Nueva Zelanda, logro el control efectivo de la avispa europea de la madera Sivex noctilio
(Fabricius), una plaga importante en plantaciones de pinos (Bedding, 1984). En Florida,
el esteinernematido Steinernema scapterisci Nguyen & Smart fue importado para el con-
trol en pastos del grillotopo invasor Scapteriscus (Parkman et al., 1993, 1996).

Ademas de dichos casos, casi todo el interés en nematodos para control bioldgico de
insectos ha sido en la produccién comercial de esteinernematidos y heterorhabditidos
para ser usados como bioplaguicidas (Gaugler y Kaya, 1990; Kaya, 1993; Grewal ez al,
2005; Adams et al., 2006). Estos nematodos albergan bacterias simbidticas aptas para
matar rapidamente al hospedero (Kaya, 1985; Burnell y Stock, 2000).

STEINERNEMATIDAE Y HETERORHABDITIDAE

Muchas especies de Steinernema'y Heterorhabditis (Figuras 6-6, 6-7) han sido com-
ercializadas como bioplaguicidas (Gaugler y Kaya, 1990; Kaya, 1993; Kaya y Gaugler,
1993; Tanada y Kaya, 1993; Bullock ez al., 1999; Koppenhofer y Fuzy, 2003). Estas
familias de nematodos han sido usadas como agentes de control comercial de plagas
porque tienen los siguientes atributos (Poinar, 1986):

e amplio rango de hospederos

e habilidad para matar al hospedero en menos de 48 horas

CoNTROL DE PLAGAS Y MALEZAS POR ENEMIGAS NATURALES
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Figura 6-6. Nematodos Steinernema carpocapsae  Figura 6-7. Acercamiento de un nematodo Steinernema

(Weiser) emergiendo de un hospedero muerto en sp. (Fotografia cortesia de R. Gaugler; reimpresa de
el agua. (Fotografia cortesia de Jack Kelly Clark, Van Driesche, R. G. and T. S. Bellows, Biological
University of California IPM Photo Library.) Control, 1996. Kluwer, con permiso.)

e capacidad para crecer en medios artificiales
e un estado infeccioso durable capaz de ser almacenado
e carencia de resistencia del hospedero

e seguridad aparente para el ambiente

Estos nemdtodos invaden hospederos a través de aberturas naturales (boca, es-
piraculos, ano) o hieren y penetran el hemocele. Bacterias de los géneros Xenorbabdus
o Photorbabdus son liberadas y matan rapidamente al hospedero. Entonces, los nemat-
odos se desarrollan saprofiticamente en el cadaver. Ver Lewis et a/. (2006) para una re-
vision de la ecologia y conducta de estos nematodos, en relaciéon con su uso en el con-
trol de plagas, y a Grewal et al. (2006) para informacién sobre la quimorecepcion de los
nematodos y su biologia en relacion al calor y la sequia. Gaugler y Kaya (1990) y Kaya
y Gaugler (1993) proporcionan informacion sobre la cria de estos nemdtodos y su uso
para control de plagas. Solamente son efectivos en ambientes hiimedos, tales como el
suclo o follaje hiimedo en
climas tropicales. Las espe-
cies de Heterorhabditidae
hacen que los cadaveres
hospederos cambien a rojo
brillante ~ (Figura 6-8).
Para algunas especies, se
han establecido mercados
comerciales y desarrollado
sistemas de producciéon a
gran escala (Kaya, 1985;

Figura 6-8. Las larvas de Scarabaeidae infestadas con nemétodos Heterorhabdis ~Gaugler y Kaya, 1990).
sp. cambian a un color rojo caracteristico, en contraste con el color crema de
las no infestadas (Fotografia cortesia de Jack Kelly Clark, University of California
IPM Photo Library.)
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PHAENOPSITYLENCHIDAE

El nematodo D. siricidicola fue introducido de Nueva Zelanda a Australia, donde
contribuy6 sustancialmente a la supresiéon de una plaga primaria de plantaciones de
coniferas, la avispa europea de la madera S. noctilio (Bedding, 1984). El nematodo in-
fecta larvas pero no mata al hospedero. Después invade los ovarios de la avispa adulta
y destruye los huevos. Sin embargo, la avispa contintia ovipositando pero en lugar de
huevos, deposita nematodos en nuevos arboles, diseminando al nematodo.

PARTE 1l. ECOLOGIA DE PATOGENOS DE ARTROPODOS

CICLO DE VIDA GENERALIZADO DE PATOGENOS DE ARTROPODOS

Para entender el valor de cualquier patégeno como parte del control natural que afecta
a una plaga, se debe entender la biologia del patégeno. Para completar sus ciclos de vida
exitosamente, la mayoria de los patdgenos debe contactar a un hospedero, poder entrar a
su cuerpo, reproducirse dentro de uno o mas tejidos del hospedero y emitir algtin estado
de vida que subsecuentemente contacte e infecte nuevos hospederos. La forma en que un
patoégeno en particular hace estas cosas, influenciard fuertemente los tipos de hospederos
que infecte y el impacto que tendra en la densidad promedio del hospedero. Aqui se
discuten estos procesos y se comparan entre diferentes grupos de patégenos. Cuando
son usados como bioplaguicidas, algunos aspectos de la biologia del patégeno como la
eficiencia de transmision, pasan a ser menos importantes.

CONTACTO CON EL HOSPEDERO

La mayoria de los patégenos de artropodos carecen de un estado movil (excepto los
nematodos y los mohos acuaticos como Lagenidium spp.). Por tanto, el contacto
con el hospedero depende de la oportunidad de los encuentros con los hospederos
y las esporas u otro estado infeccioso que es transportado por el viento, la lluvia u
otros organismos. La eficiencia del contacto entre un patégeno y sus hospederos es
determinada por los patrones espaciales del estado infeccioso y por el del hospedero,
y la sobrevivencia del estado infeccioso a través del tiempo. Los cuerpos de oclusion
de los nucleopoliedrovirus en los cadaveres de larvas de la polilla gitana enfermas ( L.
dispar), por ejemplo, son liberados cuando los cadaveres se rompen. Los cuerpos de
inclusion de los virus estin concentrados inicialmente cerca del sitio de la muerte
del hospedero pero después se distribuyen sobre el follaje cercano (especialmente en
el follaje directamente debajo de los cadaveres de los hospederos) debido a la lluvia
(Woods y Elkinton, 1987). Similarmente, el viento redistribuye las conidias fungosas
que inicialmente estaban concentradas cerca de los cadaveres de los hospederos hacia
nuevas localidades por todo el habitat.

La dispersion de los patdogenos entre un grupo de hospederos es llamada trans-
mision horizontal (Figura 6-9). Unos pocos patégenos son transmitidos entre gen-
eraciones de hospederos de la madre a su descendencia (transmision vertical) (Fig-
ura 6-10), un proceso que elimina la necesidad de contactar nuevos hospederos al
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HORIZONTAL PATHOGEN TRANSMISEION
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Figura 6-9. La transmision horizontal de patégenos ocurre entre miembros de la
misma generacion, usualmente por el contacto fisico con cadaveres o heces
de individuos infectados. (Fotografia cortesia de J. V. Maddox; reimpresa de
Van Driesche, R. G. y T. S. Bellows, Biological Control, 1996. Kluwer, con
permiso.)
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Figura 6-10. La transmision vertical de patégenos ocurre entre miembros de dos
generaciones seguidas, usualmente de la madre a su descendencia, a través de
los huevos. (Fotografia cortesia de J. V. Maddox; reimpresa de Van Driesche, R.
G. yT. S. Bellows, Biological Control, 1996. Kluwer, con permiso.)

azar. Algunos patogenos son aptos para buscar activamente a sus hospederos. Algunos
nematodos entomopatdgenos usan senales quimicas como el CO vy las heces de los
hospederos para detectarlos (Ishibashi y Kondo, 1990) y después se mueven hacia el-
los nadando en el agua entre las particulas del suelo. Similarmente, las zoosporas mo-
viles de las especies acudticas de Lagenidium nadan activamente hacia sus hospederos
(en respuesta a compuestos quimicos emitidos por ellos) o hacia la luz (que los lleva

a la superficie del agua, donde se encuentran las larvas de los mosquitos) (Carruthers
y Soper, 1987).

CoNTROL DE PLAGAS Y MALEZAS POR ENEMIGAS NATURALES
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PENETRACION AL HOSPEDERO

Una vez el patégeno ha contactado al hospedero, debe penetrar su cuerpo y alcanzar
los tejidos susceptibles. La cuticula del artropodo le brinda proteccion contra muchos
patégenos. La mayoria de las bacterias y los virus no pueden cruzar la cuticula ex-
terna y deben entrar a los artropodos a través de la capa delgada del intestino medio,
después de haber sido ingeridos. El consumo de alimento que esta contaminado por
patégenos es una ruta importante de contagio para los artropodos masticadores. Los
artropodos succionadores, en contraste, escapan a la exposicion de dicha contami-
nacion al alimentarse de los fluidos internos de la planta, los que estan relativamente
libres de microbios entomopatégenos. Como consecuencia, los insectos chupadores
como los afidos son menos afectados por patogenos como bacterias y virus que deben
entrar al hospedero por ingestion.

En contraste, algunos nematodos y hongos son mas aptos para penetrar el integu-
mento del insecto. Los nemdtodos esteinernemdtidos y heterorhabditidos pueden en-
trar a los hospederos a través de heridas o de los espiriculos, usando presion mecanica
y enzimas. Los heterorhabditidos también pueden cortar el integumento con una
estructura como un diente. Los nematodos Deladenus usan un estilete para entrar
al hospedero. Los hongos usan estructuras especiales llamadas hifas de penetracion
para ejercer presion mecdnica sobre la cuticula, junto con la produccién de enzimas
capaces de digerir la quitina de la cuticula (Figura 6-11).
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Figura 6-11. Microfotografia de la penetracion de la cuticula de la mosca sierra del
pino Diprion similus (Hartig) por la hifa de un hongo (flecha). (Fotografia cortesia
de M. G. Klein publicada por Klein y Coppel [1973] Annals of the Entomological
Society of America 66:1178-1180; reimpresa de Van Driesche, R. G. y T. S. Bellows,
Biological Control, 1996. Kluwer, con permiso.)
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REPRODUCCION DENTRO DEL HOSPEDERO

Cuando el patégeno ha penetrado al hospedero, debe reproducirse en un tejido sus-
ceptible. Algunos patégenos pueden hacerlo en virtualmente todos los tejidos pero
otros requieren tejidos especificos. El virus no oclusivo de Oryctes, por ejemplo, se
reproduce principalmente en el cuerpo graso y en el epitelio del intestino medio. El
rango de tejidos que un patdégeno puede infectar influye en la cantidad de estados
infecciosos del patogeno que pueden producirse por hospedero. Los patégenos que
infectan todos los tejidos pueden ser mads econémicos de cultivar que los que causan
infecciones mas selectivas.

Algunos patégenos como los baculovirus que son parasitos obligados de células
vivas, sOlo se reproducen mientras el hospedero todavia esta vivo. En contraste, los
nematodos esteinernematidos y heterorhabditidos son principalmente saproéfitos y la
mayor parte de su reproducciéon ocurre después de que los hospederos han muerto
por las bacterias simbidticas asociadas. Consecuentemente, los nematodos son aptos
para usar la mayoria de los tejidos del hospedero para su reproduccion.

ESCAPE DESDE EL HOSPEDERO MUERTO

Para completar su ciclo de vida, un patégeno debe escapar del viejo hospedero y
encontrar nuevos. En el caso especial de la transmision vertical (de la madre a su
descendencia), el patdogeno contacta nuevos hospederos cuando la madre contamina
sus propios huevos. Usualmente, sin embargo, el patbgeno debe abandonar el hos-
pedero muerto, entrar a un ambiente mas grande y de alguna manera, contactar un
nuevo hospedero. Si un patégeno mata a su hospedero, la descendencia del patégeno
puede escapar del cadaver cuando se descompone, tal como ocurre cuando las larvas
de lepidopteros muertas por virus se ablandan y caen en pedazos. La descendencia
de los hongos entomopatogenos (conidias) escapa de los cadaveres de los hospederos
cuando hifas especiales (conidioforos) crecen a través de la cuticula del cadaver y pro-
ducen conidias dispersadas por el aire. La liberacién de las conidias de algunas espe-
cies de hongos es pasiva pero otros las descargan en forma eruptiva. Los nématodos
pueden dejar los hospederos en varias formas, dependiendo del grupo de nematodos.
En los esteinernematidos y los heterorhabditidos, tanto los jévenes como los adultos
pueden nadar y alejarse de los cadaveres en el agua entre las particulas del suelo. En
otros grupos, los nematodos pueden ser dispersados a través del tracto reproductivo
del hospedero durante los intentos de oviposicion de los hospederos infectados.

RESERVAS Y ESTADOS DE DESCANSO DE LOS PATOGENOS

Enseguida de la liberacién de los patégenos infecciosos al medio ambiente, la con-
tinuidad de la poblacién del patégeno depende del contacto con nuevos hospederos.
Ya que la presencia del hospedero en tiempo y espacio puede ocurrir sélo en algunas
areas y ser impredecible, los patogenos requieren de adaptaciones para la dispersion y
la persistencia. La dispersién en el medio ambiente es llevada a cabo principalmente
por el viento y la lluvia, el contacto con el hospedero generalmente es casual. Los
encuentros al azar con nuevos hospederos son mas probables si los hospederos estan
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congregados. Insectos como las moscas blancas, afidos y larvas de lepidopteros u otros
insectos que tienen brotes de poblacién de alta densidad, son especialmente favorables
para la transmision de la enfermedad. Los insectos reproducidos en colonias en labo-
ratorios o en crias comerciales, a menos que se crien individualmente, también son
especialmente susceptibles a la propagacion de la enfermedad, debido a la proximidad
de los individuos y a la alta densidad poblacional.

Cuando los hospederos son escasos en el tiempo o espacio, la supervivencia del
patégeno requiere que tenga algin estado durable que pueda persistir por periodos
bastante largos. Esto incrementa la posibilidad de que algunos patégenos eventu-
almente puedan contactar hospederos. Las esporas de las especies de Bacillusy los
cuerpos oclusivos de los baculovirus son ejemplos de estados durables del patoégeno.
Dichos estados terminan en el suelo, donde persisten. La lluvia puede salpicar el suelo
sobre el follaje, lo que mueve algunas esporas o virus de regreso al follaje, dando una
oportunidad para que los nuevos hospederos ingieran patdégenos.

EPIDEMIOLOGIA: éQUE CONDUCE A LOS BROTES DE INFERMEDADES?

Las epizootias son brotes de enfermedad en una poblaciéon animal y son parte del control
natural. Las epizootias de baculovirus y de hongos entomopat6genos son comunes mien-
tras que las de bacterias como B. thuringiensis son raras. La probabilidad de que ocurra
una epizootia esta influenciada por las caracteristicas del hospedero y del patégeno, la
densidad de poblacion y distribucion del hospedero, y las condiciones ambientales como
la temperatura, lluvia y humedad. El estudio de cémo afectan dichos factores a los brotes
de enfermedades se llama epizootiologia (ver Fuxa y Tanada, 1987 para una discusion de
la epizootiologia de enfermedades de insectos). Enseguida se describen las caracteristicas
del hospedero, del patégeno o del medio ambiente que conducen a una epizootia. Sin
embargo, cuando los patégenos son usados como bioplaguicidas, aplicados en grandes
cantidades donde se necesitan, la dinimica natural es remplazada por condiciones impu-
estas artificialmente y entonces atin algunos patégenos con dinamica de transmision pobre
(como B. thuringiensis) pueden ser utiles como bioplaguicidas.

CARACTERISTICAS DEL HOSPEDERO QUE INFLUYEN EN LA TASA DE ENFERMEDAD

Entre los factores del hospedero que pueden afectar el desarrollo de una epizootia
estan su densidad, distribucién especial, salud, edad, estatus de la muda y comporta-
miento. Ya que el estado de dispersion de un patdégeno, como las conidias fungosas o
los cuerpos de oclusién virales, disminuyen en abundancia como el cubo de la distan-
cia desde el hospedero previamente infectado mas cercano, las tasas de contacto con
nuevos hospederos son mas altas cuando los hospederos estan cerca. La transmision
de la enfermedad aumenta cuando los insectos estdn en colonias reproductivas (como
los afidos) o en grupos (como los gusanos de bolsa) o presentan distribucién espacial
significativamente agregada (como las moscas blancas). Para insectos masticadores
como las larvas de lepidopteros, la transmisiéon horizontal se facilita por el contacto
con heces o fragmentos de cadaveres de hospederos, lo cual es mas posible en altas
densidades de dichas larvas, como en las explosiones de poblaciéon de la polilla gi-
tana.
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La salud de los hospederos también afecta la transmision del patdégeno porque los
hospederos estresados por otros patdégenos o por la pobre nutricién por condiciones
fisicas adversas, a menudo son menos resistentes a la infecciéon. Los individuos enfer-
mos también pueden aumentar la dispersion del patogeno al efectuar comportamien-
tos inusuales. Los individuos infectados frecuentemente mueren en posiciones relati-
vamente altas en su planta hospedera o en el habitat. Algunas larvas de lepidopteros
infectadas con virus migran hacia arriba (quiza como respuesta al hambre) y mueren
en las puntas de las ramas, una conducta que posiciona al cadaver para contaminar el
follaje inferior conforme el cadaver se desintegra.

Similarmente, la edad y estatus de la muda afecta la susceptibilidad a la infeccion.
Las larvas jovenes de lepidopteros a menudo son mas susceptibles a B. thuringiensis
y a los virus. Los insectos recién mudados, en los que la cuticula es todavia mas bien
delgada, son mas susceptibles a los hongos. Por el contrario, la muda puede evitar la
infeccion en algunos insectos, si las conidias son esparcidas sobre la cuticula seca antes
de penetrar al hospedero.

CARACTERISTICAS DEL PATOGENO QUE INFLUYEN EN LA TASA DE ENFERMEDAD

Las caracteristicas del patégeno que influyen en la tasa de enfermedad incluyen la in-
fectividad, virulencia, producciéon de toxinas, naturaleza del ciclo de vida del patégeno
asi como la densidad, distribucién y persistencia del estado de dispersion del patdégeno.
El genotipo del patégeno influye en la infectividad y virulencia en un hospedero dado.
La infectividad es la habilidad del patégeno para penetrar el cuerpo del hospedero y
la virulencia es la habilidad para causar la enfermedad, ya dentro del hospedero. Los
patotipos varfan significativamente con respecto a cudl especie hospedera puede ser
atacada con éxito. En los hongos, las cepas pueden variar en el nivel de las enzimas
producidas por la penetracion de las hifas, cambiando su infectividad con el hospede-
ro. En B. thuringiensis, los aislados difieren en los tipos y cantidades de las toxinas que
producen. Estas diferencias en toxinas determinan cuales grupos de hospederos son
susceptibles a las infecciones letales por aislados particulares de B. thuringiensis.

Los ciclos de vida de los patégenos varian desde simples hasta altamente comple-
jos, algunos requieren de hospederos alternantes. Los ciclos de vida complejos pueden
limitar la transmisién del patdégeno si los hospederos alternantes o las condiciones
especiales estan disponibles en s6lo algunos habitats o periodos. El requerimiento de
copépodos u ostricodos como hospederos alternantes por hongos Straminipila del
género Coelomomyces, por ejemplo, significa que la reproduccion continua de este
patégeno seguida por la aplicacion artificial, sélo es posible si dichos hospederos estan
presentes (Tanada y Kaya, 1993).

La densidad, distribucién y persistencia de los estados infecciosos de un patégeno
son importantes en la determinacion de la tasa normal de una enfermedad y en la
frecuencia e intensidad de las epizootias. La presencia de un estado infeccioso del
patégeno es insuficiente para causar epizootias en la ausencia de condiciones ambien-
tales favorables. Sin embargo, fuentes abundantes y persistentes de estados infecciosos
del patoégeno en el habitat favorecen la ocurrencia de epizootias.
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La dispersion de un patégeno dado en el habitat dependera de la naturaleza del
mecanismo de liberacion desde el hospedero. Es mas probable que las conidias fungo-
sas diseminadas por el viento sean dispersadas mas ampliamente que los virus liberados
por la licuetaccion de los cadaveres de los hospederos, con la contaminacién local
del follaje en la zona de goteo debajo de los cadaveres. La persistencia de los estados
infecciosos del patogeno sera fuertemente influenciada por su tolerancia a factores fisi-
cos dafiinos, particularmente la luz ultravioleta, altas temperaturas y resequedad. Al-
gunos microhabitats, especialmente el suelo y los espacios protegidos como grietas en
la corteza, ofrecen condiciones fisicas mds favorables a la sobrevivencia del patégeno.
El contacto del hospedero con estas zonas o el movimiento de material desde ellas
a otras areas donde los hospederos se alimentan, seran influencias importantes en las
tasas de infeccion.

FACTORES AMBIENTALES QUE INFLUYEN EN LA TASA DE ENFERMEDAD

La temperatura, humedad, desecacion, luz y las caracteristicas del suelo influyen en
los brotes de la enfermedad (Benz, 1987). Los efectos de la temperatura en la tasa de
enfermedad son complejos. Los cambios de temperatura pueden afectar directamente
no solo al patégeno o al hospedero sino que el efecto en la tasa de enfermedad sélo
puede ser entendido considerando también el impacto de diferentes temperaturas
en la conducta, crecimiento y movimiento del hospedero. La ruta de entrada del
patégeno puede afectar este proceso. Para organismos en los que la ingestion de ali-
mento contaminado es la principal ruta de entrada, las infecciones sélo pueden ser ad-
quiridas a temperaturas que permitan a los hospederos alimentarse. Para los hongos,
los cuales entran al hospedero a través del integumento, las infecciones pueden ser
adquiridas a temperaturas debajo de aquéllas a las que los hospederos se alimentan, si
las temperaturas son favorables para la germinacion de las esporas del hongo y para el
crecimiento de las hifas.

La humedad, el agua libre y las condiciones desecantes son importantes en al-
gunas situaciones. Los niveles altos de humedad generalmente favorecen los brotes
de hongos, promoviendo la germinacion de las conidias existentes y la formacion de
conidias nuevas en los cadaveres. La alta humedad y la humedad del suelo también fa-
vorecen las epizootias por nematodos. Las tasas de enfermedades bacterianas y virales
son menos influenciadas por estos factores. La lluvia tiene relativamente poco efecto
directo en las tasas de enfermedad y no lava cantidades significativas de los estados
infecciosos del patégeno de la superficie de las plantas (Benz, 1987). En contraste, la
desecacion es un factor de mortalidad importante para muchos patégenos, incluyendo
nematodos y bacterias; muchos patégenos tienen estados especiales adaptados para re-
sistir la desecacién. Estos incluyen los cuerpos oclusivos de los baculovirus, las esporas
de algunas bacterias (Bacillus), las esporas de descanso de los hongos y los huevos y
estados de descanso juveniles de algunos nematodos.

Es bien conocido el efecto deletéreo de la luz del sol, especialmente de la luz
ultravioleta, sobre los baculovirus. Los baculovirus depositados en el haz de las hojas
expuestas a la luz del sol, son inactivados tipicamente en un periodo corto, desde unas
pocas horas hasta unos pocos dias. Las esporas fungosas también son sensibles a la luz
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pero las conidias de muchas especies estan protegidas por pigmentos que absorben
la luz. El suelo, debido a que a menudo esta himedo y oscuro, es un lugar favorable
para la sobrevivencia de los estados en descanso de bacterias, baculovirus y hongos.
El pH y el contenido organico del suelo pueden influir en la tasa de degradacion de
los patdgenos, asi como la composicion de las especies y la abundancia de microrgan-
ismos del suelo. Por tanto, el manejo del suelo utilizado en agricultura puede influir
en la tasa de enfermedad en cultivos de campo (ver el Capitulo 22 sobre el control
biolégico por conservacion).







SecciON 111, INVASIONES — POR QUE SE
NECESITA EL CONTROL BIOLOGICO

CAPITULO 7: LA CRISIS DE LA INVASION

URGENCIA DE LA CRISIS DE LA INVASION

Gobiernos y sociedades necesitan entender los principios del control biolégico clasico y dar
apoyo financiero a su aplicacion, si se va a responder inteligentemente a la crisis de las especies
invasoras. Se consideran especies invasoras a las especies no nativas que se establecen en lugar-
es donde no evolucionaron y que estin separadas fisicamente de su drea de origen por una
barrera geogrifica. Para los propoésitos de este texto, una especie €s invasora aunque cause o
no dano. (Ver Pysek ez al., 2004 para la discusion de la terminologia en relacién a las plantas
invasoras). La mayoria de las especies invasoras no son daiiinas pero otras son altamente dani-
nas, ya sea a los intereses econémicos o a los ecosistemas naturales. Sin importar los estuerzos
de controlar la dispersion de las plagas invasoras, nuevos insectos, plantas y patéogenos daninos
contintian diseminandose.

Las especies invasoras pueden destruir cultivos o matar plantas o animales nativos en
areas grandes. El barrenador esmeralda del fresno Agrilus planipennis Fairmaire, originario
de China, infesta 5,000 millas cuadradas en Michigan, EU, y ha matado de 6-8 millones
de arboles de fresnos. Es posible que destruya millones o atin miles de millones de fresnos
en toda Norteamérica, a menos que sea controlado por agentes bioldgicos. La invasion de
Norteamérica por un bivalvo eurasiatico — el mejillon cebra Dreissena polymorpha Phallas — ha
impuesto costos econémicos en los usuarios del agua (fabricas, companias de tratamiento o
de suministro de agua) de miles de millones de délares anualmente. También es posible que
lleve hasta 50 especies de mejillones perlados nativos a la extincién. Una alga marina hibrida,
Caulerpa taxifolin (Vahl) C. Agardh, criada para acuarios, estd cubriendo el fondo del Mar
Mediterraneo con una alfombra téxica de algas que es posible que afecte a los peces y a otras
formas de vida marina en formas drasticas, todavia no muy claras.

Incluso plantas y animales importados deliberadamente para usos benéficos se han con-
vertido en plagas. El kudzu Pueraria montana (Lour.) Merr. var. lobata Willd. Maesen &
Almeida), traido a los Estados Unidos desde Japon en 1876 y promovido para el control de
la erosion del suelo, ahora es una densa mata que sofoca flores, arbustos y drboles en 7 mil-
lones de acres (Britton ez al., 2002). El estornino europeo Sturnus vulgaris L., introducido
a la ciudad de Nueva York en los 1890s por razones frivolas, ahora es uno de cada cinco
pdjaros silvestres encontrados en Norteamérica. La competiciéon del estornino por cavidades
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para anidar, suprimio al pajaro azul nativo Sialis sialis L., el cual solamente se recobré con un
programa masivo de construccion de cajas para anidacion.

Mil ejemplos, cada uno de ellos doloroso, muchos sorprendentes, otros banales, podrian
ser citados acerca del dano por especies invasoras, traidas accidental o deliberadamente para
obtener ganancias econémicas, sin pensar en las consecuencias futuras. A través de la evolu-
cion, el aislamiento de especies por la separacion y barreras geograficas (continentes separa-
dos, montanas, océanos, lagos) ha permitido que la seleccion y la divergencia creen un con-
junto impresionante y hermoso de plantas y animales. Los seres humanos actualmente estan
mezclando al azar las especies del mundo, traspasando las barreras naturales, transportando
cualquier especie a todas partes por cualquier propoésito. Los resultados a menudo son desa-
gradables, ecologicamente desastrosos y costosos.

Entonces ¢qué se puede hacer? primero, la prevenciéon con mejores politicas regulatorias,
implementadas mas extensamente, podrian reducir significativamente la entrada de especies
daninas (Hedley, 2004; Baker et al., 2005). Prevenir la introduccién de especies es, sin em-
bargo, técnicamente dificil. El interés politico en los programas de prevencion también es
disminuido por los intereses comerciales y por el hecho de que la mayoria de las especies intro-
ducidas son de poca importancia. Las flores europeas de praderas que crecen a lo largo de las
carreteras norteamericanas no causan problemas y son una pequena parte de la flora local en
areas perturbadas. Las sociedades abiertas, el libre comercio y la bioseguridad son dificiles de
mezclar. La gente quiere plantas nuevas, los negocios quieren vender productos con ganan-
cias y los gobiernos quieren un comercio internacional con pocas restricciones para promover
el crecimiento econémico. Con tales deseos, la prevencion tendra cuando mucho un éxito
marginal y no hay cura después de que los invasores se establecen. Mas bien, cada esfuerzo
— educacion, inspeccion, erradicacion de poblaciones colonizadoras y el control biologico de
los invasores ampliamente establecidos — tiene su parte en el juego.

Para especies con un claro potencial para causar danos significativos, la erradicacién a
través de métodos quimicos o mecanicos seria intentada inmediatamente después de la detec-
cion inicial, si es biolégicamente factible. El dano al fondo del Mar Mediterrineo causado
por el alga Caunlerpa fue tan claro que su deteccién en California incentivé un esfuerzo in-
mediato del gobierno para erradicarla, usando buzos para inyectar blanqueador bajo las lonas
colocadas sobre las algas en el fondo marino. Sin embargo, a veces la amenaza de una especie
invasora es desconocida o la especie no es detectada antes de haberse diseminado en un area
considerable. Cuando los fresnos en Michigan, EU, empezaron a morir por los barrenadores,
el insecto responsable no fue reconocido como invasor sino que se pensaba era una especie
nativa similar. Cuando se entendié que el barrenador esmeralda del fresno era un invasor, fue
demasiado tarde para la erradicacién porque se habia diseminado en miles de millas cuadradas.
La erradicaciéon de plantas invasoras con rangos que exceden las 1,000 hectareas raramente es
factible econémicamente (Rejmanek y Pitcairn, 2002). Es imposible la erradicaciéon de espe-
cies voladoras pequenas, cripticas, dificiles de detectar y con tales rangos de dispersion.

Los controles quimicos y mecanicos pueden reducir a las especies invasoras en dreas peque-
nas pero usualmente no pueden proteger areas naturales extensas porque dichos controles son
demasiado costosos, disruptivos y contaminantes cuando se aplican en dreas grandes. Solo el
control biologico clasico tiene las caracteristicas correctas (autodiseminacién, permanencia,
se reproduce a si mismo, alta especificidad) para resolver tales problemas. En el Capitulo 8
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se discuten opciones para el control de especies invasoras y se comparan con el control bi-
oléogico clasico, el cual se incluye en los Capitulos 11 y 12. En este capitulo se tratan primero
los conceptos basicos acerca de las especies invasoras y se discuten sus origenes, biologia e
impactos.

HISTORIAS DE CASOS DE CUATRO INVASORES DE ALTO IMPACTO

CAULERPA TAXIFOLIA: EL “ALGA ASESINA” DEL MEDITERRANEO

El alga venenosa C. taxifolin nunca vivié en el Mar Mediterraneo pero en 1984 un parche
de un metro cuadrado del alga se encontré directamente debajo del acantilado donde se
localiza el Museo Oceanografico de Ménaco. En ese momento pudo haber sido erradica-
da facilmente pero no se tomaron acciones. Para el ano 2001, ese metro cuadrado se habia
convertido en 50 millas cuadradas de fondo de mar infestado, a lo largo de 120 millas de
costa y se diseminoé rapidamente (ver sitio web de Nova, para la cronologia de la disper-
sion). La erradicacion dejo de ser una opcion. El retraso y la negativa de la erradicacion pre-
ventiva permiti6 a los botes diseminar la plaga en todo el Mediterraneo (Meinesz, 2004).
Praderas densas de algas se desarrollaron sobre habitats de fondo arenoso (Figura 7-1),
incrementando la complejidad estructural pero agregando poco a las cadenas alimenticias
locales ya que el alga es toxica para todos, excepto para los herbivoros mas especializados.
Todavia no esta claro lo que este cambio en la vegetacion significard para la biodiversidad
nativa o para las pesquerias comerciales. En su mayor parte, la investigacion todavia no
se ha efectuado. Los resultados iniciales indican que las toxinas liberadas por el alga en el
agua parecen haber suprimido algunos organismos (Bartoli y Boudouresque, 1997) pero
otros se han incrementado (Relini ez al., 1998). Los pescadores comentan que las capturas
de especies comerciales
han disminuido drasti-
camente. Estos hallazgos
son soélo el inicio de los
esfuerzos para determi-
nar los impactos de este
invasor en el ecosistema
del Mar Mediterraneo.

¢De donde vino esta
alga invasora? Los anali-
sis del ADN demuestran
que llegd de plantas dis-
tribuidas por el comercio
La Ly de los acuarios (recordar

. B i H TLI™ que la localizacion de
. R e 3R f : la poblacién inicial era
Figura 7-1. Una colonia del alga téxica Caulerpa taxifolia (Vahl) C. Agardh cubriendo  JUStO debajo del acuario
el fondo del Mar Mediterrdneo. (Fotografia cortesia de Alexandre Meinesz, nacional de Monaco).
University of Nice.) Las inspecciones han
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identificado tentativamente que el origen de la planta es Moreton Bay, Australia, donde
es una especie nativa (Jousson et al., 2000; Meusnier et al., 2002; Schaftelke ez al., 2002;
Murphy y Schaffelke, 2003). Esta alga es una amenaza de invasion alrededor del mundo
y, consecuentemente, los Estados Unidos ha prohibido su importaciéon comercial. Cu-
ando el alga fue detectada en la costa de California en el 2000, el estado se empeno
agresivamente en erradicar las pequenas dreas donde estaba presente, usando blanqueador
inyectado bajo lonas colocadas sobre las plantas en el fondo marino (Withgott, 2002;
Williams y Schroeder, 2003). La erradicacion de las aguas de California ha sido exitosa
pero la planta todavia existe alrededor
del mundo en miles de acuarios, siendo
cada uno una fuente potencial de futuras
invasiones.

¢Puede hacerse algo para disminuir
la densidad de esta alga en el Mediter-
raneo? Se han encontrado pocas especies
que coman esta planta toxica, aparte de
las babosas de mar (moluscos ascoglos-
sos) (Figura 7-2) (Thibaut y Meinsez,
2000). A diferencia de las plantas ter-
restres, las que tipicamente son atacadas
por cientos de especies de artropodos
(lo que proporciona amplias oportuni-
dades de encontrar un agente de control
biolégico efectivo y seguro), el nimero
de herbivoros que comen algas marinas
es extremadamente limitado y por eso
no se ha encontrado ninguno que tenga
alto impacto, que sea especifico de C.
taxifolin y que esté adaptado a las aguas
templadas del Mediterraneo. Se necesi-

Figura 7-2. Las babosas de mar ascoglossas (aqui, Elysia

subornata) estan entre los pocos grupos de herbivoros
T 3 o que pueden alimentarse del alga téxica Caulerpa
tan mds inspecciones para saber si existen taxifolia (Vahl) C. Agardh. (Fotografia cortesia de

tales herbivoros o patogenos en el rango  Alexandre Meinesz, University of Nice.)
nativo de la alga.

LA SERPIENTE ARBOREA CAFE DESTRUYE A LAS AVES DEL BOSQUE DE GUAM

Primavera Silenciosa de Rachel Carson tomé su nombre de una imagen de bosques sin
aves (sin pdjaros que canten, la primavera es silenciosa) — un futuro que ella temia para
los bosques de su nativo Maine, EU, los que sufrirfan debido al uso indiscriminado del
plaguicida DDT (ampliamente aplicado contra mosquitos ¢ insectos del bosque en los
1950s y 1960s). Algunas poblaciones de aves fueron realmente suprimidas y atn algunas
desaparecieron de partes de los Estados Unidos por el DDT pero, 50 afios mas tarde, estas
especies de aves se han recuperado. La prohibiciéon de dicho compuesto en los 1970s per-
miti6é que los quebrantahuesos y las garzas que habian sido suprimidos localmente por el
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DDT pero que todavia estaban
presentes, aumentaran natural-
mente. Esta recuperacién natu-
ral, acoplada con programas
activos de restauracion para las
aguilas calvas y los halcones per-
egrinos que habian desaparecido
de la region, condujo a su recu-
peracion completa, después de
que los residuos del DDT desa-
parecieron. Los temores de Ra-
chel Carson, sin embargo, han
ocurrido calladamente en una
isla distante del Pacifico llamada
Guam. Los bosques de esta base
militar de los EU se han vuelto
Figura 7-3. La serpiente arbérea café Boiga irregularis Fitzinger, un silenciosos porque virtualmente

depredador invasor que ha diezmado las aves del bosque en Guam. todas las aves nativas del bosque
(Fotografia cortesfa de Christy Martin, CGAPS, Hawaii, USA.) han desaparecido. jAtn las aves

urbanas introducidas desapa-
recieron! Los plaguicidas no
fueron los culpables ni la caza ni
la pérdida del habitat. El silen-
ciamiento de estos bosques fue
causado por la serpiente arbérea
caté Boiga irregularis Fitzinger
(Figura 7-3) (Jafte, 1994; Fritts
y Rodda, 1998; Rodda et al.,

E:' 1997, 1999), un invasor no na-
tivo originario del norte de Aus-
tralia y de Nueva Guinea (Figura
7-4).

La serpiente lleg6 a Guam,
una isla sin serpientes arborico-
las nativas, en aviones militares
en los1950s. Encontré que las
aves y lagartijas de Guam eran
una presa facil y abundante. Para
1985, esta serpiente habia al-
canzado densidades de 100/ha
(Fritts y Rodda, 1998) y pro-
gresivamente, las aves nativas del

Figura 7-4. Rango nativo de la serpiente arbérea café Boiga irregularis
Fitzinger. (Figura cortesia de G. Rodda, USGS; reimpresa de Rodda et al.
1999. Problem Snake Management the Habu and the Brown Tree Snake.
Cornell University Press, con permiso.)
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bosque desaparecieron (Figura 7-5).
Los murciélagos y reptiles también fuer-
on afectados. Actualmente, en la mayoria
de las areas boscosas sélo sobreviven tres
vertebrados nativos (lagartijas). Varios
geckos introducidos fueron presas al-
ternantes que permitieron a la serpiente
permanecer en altos nimeros atin donde
las aves nativas habian desaparecido
(Fritts y Rodda, 1998). A diferencia del
DDT, cuyo dano se pudo terminar por
una accion legislativa, la serpiente ar-
boérea café es un contaminante biologico
que se reproduce a si mismo y que no se
disipa con el tiempo. Aunque alguna dis-

Figura7-5. El martin pescador micronesio de Guam (Todirhamphus  minucién en la densidad de la serpiente
cinnamominus Cinnamominus). es uno dF los péja/ros nativos ple puede estar ocurriendo ahora (debido al
Guam diezmados por la serpiente café de los arboles (Boiga
irregularis Fitzinger). (Fotografia cortesia de W.D. Kesler.)

agotamiento de su presa basica), hay el
riesgo de que se expanda a nuevas islas.

Econdémicamente, la serpiente arborea café también ha devastado Guam. Su habito
de trepar en cables y entrar a los transformadores eléctricos causa mas de 200 cortes de
electricidad por ano, costando mds de $4.5 millones de délares americanos (Fritts et al.,
2002).

Ya que Guam es un centro importante de transporte aéreo para la cuenca del Pacifico,
la presencia de altas densidades de esta serpiente incrementa significativamente el riesgo
(que de otra forma serfa insignificante) de que esta serpiente invada Hawaii o un nimero
incontable de islas del Pacifico, causando nuevos impactos ecolégicos y econémicos en
cada salto. Se han usado trampas, cebos envenenados y la instalaciéon de cercas a prueba
de serpientes para crear areas libres de serpientes alrededor de los aecropuertos y de las
dreas de almacenamiento de cargamentos. Se han entrenado perros para detectar serpi-
entes en los cargamentos de los acropuertos o enrolladas en las llantas de los aviones. Sin
embargo, los perros s6lo han detectado 2 /3 de todas las serpientes en las pruebas por
ctapas. Varias serpientes han llegado a Hawaii y han sido detectadas dentro de las areas de
control de serpientes alrededor de los acropuertos.

Sin embargo, grandes dreas de bosque deben mantenerse libres de serpientes para
salvar las aves de Guam (Engeman y Vince, 2001). El trampeo del perimetro puede con-
tener pero no erradicar a las serpientes en areas boscosas tan grandes como 18 ha, si se
mantiene por 5-6 meses (Engeman ez a/., 2000). Se necesitan mejores sistemas para re-
mover serpientes de bosques remotos y grandes. La aplicacién aérea de ratones muertos
con veneno mata serpientes, parece ser prometedora y se estd investigando (Shivik et al.,
2002). Pero ninguna de estas soluciones serd permanente porque no se logra la erradi-
cacion. Los programas de restauraciéon de aves basados en control quimico o mecanico
de las serpientes fallardn si los esfuerzos de supresion no son mantenidos. ;Cémo puede
ser eliminada permanentemente esta serpiente? El control bioldgico ha estado enfocado
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tradicionalmente en controlar malezas e insectos plaga. Esa experiencia no ayuda en este
caso. Lo poco que se ha logrado en la supresiéon de vertebrados plaga ha sido hecho con
patégenos. Hasta ahora, las inspecciones en Asia buscando patégenos potencialmente
utiles contra la serpiente arbérea café han sido decepcionantes (Telford, 1999; Caudell
et al., 2002; Jakes et al., 2003). Actualmente, parecen no estar disponibles opciones de
control biolégico (Colvin et al., 2005). Mientras tanto, las aves de Guam - las que han
sobrevivido en zoolégicos — esperan poder volver a sus bosques nativos.

UN ADELGIDO ASIATICO DESTRUYE
LOS FALSOS ABETOS EN EL ESTE DE LOS

Estapos UNIDOS

El adélgido lanudo del falso abeto, Adelges
tsugae Annand (Hemiptera: Adelgidae) (Fig-
ura 7-6), es un insecto exoético originario de
Asia que ha invadido el este de Norteamérica
y que esta matando una gran cantidad de ar-
boles de falso abeto (Figura 7-7) (McClure,
1987, 1996). Los arboles infestados pueden
morir en tan corto tiempo como cuatro
anos (McClure, 1991). Colectado por prim-
, era vez en Virginia en 1951 en falso abetos
Figura 7-6. Acercamiento de un adulto y de huevos plantados (Stoetzel, 2002), este adélgido es

del adélgxdo lanudo del falso abeto (Ade/ges tsugae diseminado por péjaros y ahora se encuentra

Annand). (Fotografia cortesia de Mike Montgomery, desde Carolina del Norte hasta Nueva Ingla-
www.forestryimages.org, UGA1276003.)
terra (USDA ES, 2004 ).

En algunas instancias, los depredadores
o parasitoides nativos han podido alimentarse y suprimir nuevas plagas invasoras. Sin em-
bargo, en el caso del adélgido lanudo del falso abeto, las inspecciones en Connecticut
(McClure, 1987; Montgomery y Lyon, 1996), en Carolina del Norte y Virginia (Wal-
lace y Hain, 2000) han demostrado que los enemigos naturales locales no son efectivos.
Aunque Cecidomyiidae, Syrphidae y Chrysopidae se encuentran asociados con la plaga,
sus densidades son demasiado bajas para reducir sus poblaciones. Debido a que los en-
emigos naturales del adélgido en el este de los EU tienen poca habilidad para suprimir
la plaga, se ha iniciado un proyecto de control biolégico clasico para introducir depre-
dadores de otras areas, incluyendo mariquitas desde el rango nativo de distribucion de la
plaga en Japon (Sasagiscymnus [ = Pseudoscymnus) tsugae [ Sasaji & McClure]) (McClure,
1995) y en areas de China (Scymnus camptodromus Yu & Liu, Scymnus sinuanodulus Yu
& Yao y Scymnus ningshanensis Yu & Yao) (Figura 7-8) (Montgomery et al., 2000; Yu et
al. 2000; Yu, 2001) y escarabajos derodéntios del género Laricobius (todos especialistas
del adélgido) (Figura 7-9) desde el oeste de los EU ( Laricobius nigrinus Fender) (Zilahi-
Balogh et al., 2003ab) y de Japon (Laricobius n. sp.).
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Figura 7-7. Arboles de abeto oriental muertos por el adélgido lanudo del
falso abeto (Adelges tsugae Annand). (Fotografia cortesia de William M.
Ciesla, www.forestryimages.org, UGA2167010.)

Figura 7-8. Scymnus camptodromus Yu & Liu, un Figura 7-9. Laricobius nigrinus Fender, un depredador
coccinélido depredador del adélgido lanudo del falso  derodéntido del adélgido lanudo delfalso abeto (Adelges
abeto (Adelges tsugae Annand), originario de China.  tsugae Annand), originario de Columbia Britdnica
(Fotografia cortesia del Dr. Guoyue Yu.) (Canada). (Fotografia cortesia de Rob Flowers.)

El no continuar el control biolégico de esta plaga le permitiria diseminarse en todo el
rango del falso abeto oriental, degradando toda la comunidad dependiente del falso abeto.
Estudios en la zona Delaware Water Gap (Pennsylvania, EU) demostraron que el 20% de
los falso abetos del parque han muerto por esta plaga y que el 60% esta declinando (Evans,
2004, sitio web). La pérdida del falso abeto afecta a las especies nativas dependientes del
habitat templado generado por los grupos de abetos, tales como los vireos solitario y el
de ojos rojos, la curruca de garganta negra, la curruca blackburnian y algunos furnarfidos
(Young, et al. 1998), la trucha de arroyo, varias salamandras y ciertos musgos y plantas
de flor. Las corrientes de agua dominadas por falso abetos fueron 2.5 veces mas probables
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de tener trucha de rio (Salvelinus fontinalis Mitchill) que las dominadas por arboles de
madera dura, y en aguas debajo del falso abeto, las truchas fueron el doble de abundantes
(Evans et al. 1996, Snyder et al. 1998).

EL KUDZU SOSFOCA FLORES SILVESTRES DEL SURESTE DE LOS EU

La introduccion del kudzu (P. montana) parecia una buena idea: crecia rapidamente, cu-
briendo los suelos erosionados en las granjas del sureste de los Estados Unidos afectados
por las sequias en los anos 1930s. Incluso era buen alimento para el ganado, por lo que
el Servicio de Conservacion de Suelos de los EU pagd a los granjeros para que plantaran
kudzu en 1.2 millones de acres. Se produjeron 73 millones de plantas para este uso en
viveros especiales (Tabor y Susott, 1941). Hoy en dia, con el kudzu haciendo improduc-
tivos para el hombre y quizas para la naturaleza siete millones de acres (Everest et al,
1991), la planta no se ve ya como redentora del suelo amenazado. Afortunadamente, hay
poca dispersion por semilla. Sin embargo, la planta es muy resistente y apta para disper-
sarse como planta trepadora, formando matas espesas que sofocan a otras plantas, incluy-
endo drboles maduros (Figura 7-10). Poca diversidad de plantas nativas puede sobrevivir
a tanta competencia.

Figura 7-10. La infestacion densa de kudzu Pueraria montana (Lour) Merr. var. lobata (Willd.)
Maesen & Almeida sofoca flores, arboles y a otras plantas nativas. (Fotografia cortesia de Kerry
Britton, www.forestryimages.org, UGA0002156.)
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LA EXTENSION DEL IMPACTO DANINO DE LOS INVASORES

MEDIDAS DEL IMPACTO

¢Qué tan malo es el problema de las especies invasoras? Una medida es simplemente el
porcentaje de especies que no son nativas en una fauna o flora local. Por ejemplo, el 27%
de las especies de plantas en Florida, EU, no son nativas (925,/3448) (Gordon, 1998).
Calculos similares pueden hacerse para cualquier grupo (almejas, insectos, mamiferos,
etc.). Asumiendo que tales invasores no son sélo simples rarezas en los habitats invadidos,
un porcentaje de especies invasoras en aumento en la comunidad es, en efecto, causa de
preocupacion. Sin embargo, tal enfoque puede ser mal conducido porque no considera
la abundancia o el dano asociado con una especie invasora en particular. Un recuento de
impactos mas completo incluye el dano por especies invasoras individuales. Un millon
de acres de kudzu, sofocando comunidades completas de plantas, es un invasor de alto
impacto pero la achicoria ( Cichorium intybus L., una planta europea que ocurre en bajas
densidades a lo largo de las carreteras de los EU) no lo es. El impacto de una planta trans-
formadora (sensu Pysek et al., 2004 ), como los arboles australianos de corteza de papel
Melalenca quinguenervia (Cavier) Blake en los Everglades de Florida, sélo es captado al
entender su habilidad para transformar las praderas pantanosas en bosques pantanosos
(Turner et al., 1998; Versfeld y van Wilgen, 1986; Vitousek, 1986).

Ya que los invasores varfan demasiado en su efecto, una forma de entender el sig-
nificado de las especies invasoras es el conocimiento enciclopédico local. Simberloft et
al. (1997) compilaron tal informacién sobre varias plantas y animales en la Florida. En
los Estados Unidos, grupos estatales o regionales que trabajan con plantas exéticas, han
elaborado listas regionales de plantas invasoras, categorizadas por su nivel de amenaza.
Este enfoque pone mas atencion sobre especies que puedan lograr la mayor expansion
geogrifica o aquellas que puedan ser mas daninas para las especies o comunidades nativas
locales. Esfuerzos anilogos para animales invasores serian utiles.

Las opiniones no incluidas en la discusién anterior se esconden en las palabras “tiem-
po perdido” y “sinergismo”. Aunque el compilar listas de especies invasoras de bajo im-
pacto puede parecer un desperdicio de recursos, puede tener valor en senalar las amenazas
emergentes. Algunas especies que invaden explosivamente, volviéndose daninas rapida-
mente, son plagas de rapida dispersion. Pero otras no. Para algunas especies se necesitan
largos periodos de tiempo antes de que las poblaciones tengan suficientes propagulos o
el conjunto correcto de circunstancias para invadir la naturaleza (Crooks, 2005). Mimosa
pira L. fue introducida cerca de Darwin, Australia, alrededor de 1891 (Miller y Lons-
dale, 1987). Permanecié como una maleza menor por casi un siglo hasta los anos 1970s,
cuando esta area sufri6 lluvias inusualmente fuertes que dispersaron las semillas por toda
la planicie inundada del Rio Adelaide. El sobrepastoreo previo en esa area por bufalos
acudticos salvajes habia perturbado el suelo, ofreciendo excelentes sitios de germinacion.
En 10 anos, matorrales de M. pigra cubrieron 45,000 ha, con infestaciones importantes
en el Parque Nacional de Kakadu, un sitio considerado Patrimonio Mundial (Londsdale
et al., 1988).
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Otra caracteristica de las invasiones no captada por el objetivo explicito de los inva-
sores de alto impacto, es el sinergismo: la habilidad de algunos invasores para facilitar el
crecimiento de la poblacién y la diseminacion de otras. En Hawaii, los cerdos, la guayaba
fresa, los mosquitos y la malaria de las aves son sinergistas. Los cerdos comen frutos de
guayaba y diseminan las semillas hasta areas remotas del bosque nativo. Con mas guaya-
bas hay mds cerdos, los que forman revolcaderos mas grandes que mantienen agua en
los habitats de bosque y permiten que se crien zancudos. El llevar a los mosquitos a lo
mas profundo en el bosque pone en contacto a la malaria aviar con mds aves nativas del
bosque, las cuales mueren debido a la falta de resistencia a esta enfermedad no nativa.
Colectivamente, cerdos, guayabas, mosquitos y malaria aviar tienen efectos mucho mas
profundos que el que tendria cualquiera de ellos por si solo (Simberloff y Von Holle,
1999; Van Driesche y Van Driesche, 2000). Las combinaciones de invasores pueden gen-
erar impactos en aumento, permitiendo una “mezcla invasora” en comunidades nativas.
Los habitats de menor altitud en Hawaii ahora tienen pocas plantas o aves nativas, debido
justamente a este proceso.

2CUANTAS MANZANAS MALAS CABEN EN UN BUSHEL? — LA REGLA DEL DIEZ

Ya que las especies invasoras varian, ¢cudles son las probabilidades de que un nuevo inva-
sor se convierta en un desastre economico o ecoldgico? La regla del diez es una gener-
alizacién imprecisa que afirma que cerca del 10% de las especies importadas establecen
poblaciones silvestres y que el 10% de dichas especies importadas se volveran daninas
(econémica o ecologicamente) (Williamson, 1996). Uno de los conjuntos de datos origi-
nales que sostienen esta regla fue elaborado para plantas britanicas. De 1,642 especies de
plantas exéticas ampliamente sembradas, 210 se establecieron en la naturaleza (12.8%) y
14 pasaron a ser plagas severas (6.7%) (Williamson, 1993). El Mar Mediterraneo tiene 85
especies de plantas exoticas macrofiticas establecidas. De ellas, nueve (10.6%) son consid-
eradas plagas, suplantando especies clave o convirtiéndose es especies daninas econémi-
camente (Boudouresque y Verlaque, 2002). En una revision de especies invasoras en
los Estados Unidos, se encontré que a través de un rango de taxa, entre 4 y 18% de las

especies no indigenas que se establecieron se convirtieron en plagas de alto impacto (U.
S. Congress OTA, 1993).

Muchos grupos cumplen la Regla del Diez. Algunos que no, incluyen cultivos, agen-
tes de control biolégico, y aves o mamiferos en islas ocednicas. Muchas plantas cultivadas
estan adaptadas para vivir en campos no cultivados (p. ¢j., manzanas silvestres en Nortea-
mérica, arboles de morera, higos en algunos climas, hinojo, esparragos, etc.), y tienen
tasas de establecimiento de 20-30% pero generalmente no son vistos como plagas (¢pref-
erencia humana?), con algunas excepciones tales como el hinojo en Santa Cruz, una de las
Channel Islands de California, donde se estd intentando la restauracion de la vegetacion
nativa (USEPA, 2001). Aves y mamiferos en islas ocednicas también exceden la regla del
diez. En las islas Hawaiianas, mds del 50% de las aves introducidas se han establecido (Wil-
liamson, 1993). La tasa de establecimiento de mamiferos en islas ocednicas se aproxima al
100% (ver datos para Irlanda y Newfoundland en Williamson, 1993). Algunas areas como
Hawaii parecen estar “sobreinvadidas” (McGregor, 1973) y pueden estar en mayor riesgo
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que el sugerido por la regla del diez. Las tasas de establecimiento e impacto de los insec-
tos liberados como agentes de control biolégico también son mas altas que lo esperado,
precisamente porque éste es el efecto que se busca en especies que no son seleccionadas al
azar. Tasas de 36 y 37% han sido registradas para el establecimiento y el impacto cuando
se combinan agentes de control biologico de malezas y de insectos (Williamson, 1993, ver
Tabla 2.6 con datos de Lawton, 1990, y Hawkins y Gross, 1992).

TENDENCIAS EN LAS TASAS DE INVASION Y EFECTOS DE LOS ACUERDOS DE
LIBRE COMERCIO

¢Se estan poniendo peor las cosas o la tasa de invasion es mds o menos constante? Se pu-
ede responder localmente a esta pregunta pero globalmente los datos son muy dificiles
de compilar. Por ejemplo, localmente la situacién en las Galdpagos se esta poniendo peor
porque mas gente se estd mudando a las islas y lleva sus especies favoritas (Mauchamp,
1997). Los grandes movimientos de personas entre regiones siempre traen invasiones. La
colonizacion europea de Australia, Nueva Zelanda, Hawaii y América puso en movimien-
to miles de invasiones de especies, algunas deliberadamente, otras accidentalmente. Para
1900, restricciones gubernamentales del movimiento de plantas fueron impuestas en los
Estados Unidos y en otras partes para disminuir las invasiones de insectos y de fitopato-
genos. Las invasiones estimuladas por la colonizacion contintian. La migracién indonesia
en masa a la isla de Nueva Guinea y el desarrollo agricola brasileno en el Amazonas oc-
cidental son ejemplos muy recientes.

El comercio internacional es un vector importante de especies a nuevas regiones. El
comercio se esta incrementando globalmente, con productos movilizados mas rapidam-
ente, mas lejos y en grandes cantidades. El gobierno inspecciona productos en el com-
ercio para intentar excluir plagas invasoras. EIl USDA APHIS (Animal and Plant Health
Inspection Service) inspecciona cargamentos en los puertos y también intenta la erradi-
cacion de poblaciones recientemente detectadas de plagas invasoras amenazantes. Work et
al. (2005) estimaron que 42 especies de nuevos insectos se establecieron en los Estados
Unidos entre 1997 y 2001, a través de cuatro rutas basadas en los cargamentos comer-
ciales. Conforme se incrementa el comercio, sin embargo, el trabajo del inspector se ha
vuelto mas dificil con mds unidades por inspeccionar y menos tiempo para hacerlo. Sélo
el 1 o 2% de los productos es realmente revisado. En los contenedores de cargamentos, el
método estandar de envio, significarfa que para inspeccionar cualquier producto, los con-
tenedores deben estar separados y abiertos, un proceso costoso y que consume tiempo.
Las invasiones en los Estados Unidos en los afios 1990s por plagas de alto impacto como
el barrenador esmeralda del fresno y el barrenador asiatico de antenas largas Anoplophora
Jlabripennis (Motschulsky), sugieren que la inspeccion es poco rigurosa.
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éC()MO LAS ESPECIES INVASORAS LLEGAN A NUEVOS LUGARES?

DISPERSION NATURAL

Algunos invasores alcanzan nuevas dreas a través de la dispersion natural. Este proceso
ha formado la biota mundial a través de la evolucion. Obviamente, plantas y animales
presentes en islas ocednicas donde las encontraron los humanos, llegaron ahi por si mis-
mas. La garza del ganado (Bubulcus ibis) llegd a Suramérica en 1877, presumiblemente
volando. El tizén de la cana de azacar ( Ustilago scitaminea Sydow) llegd a Australia en
1998, presumiblemente como esporas provenientes desde Indonesia. Las especies que
arriban naturalmente no son necesariamente benignas para las comunidades que invaden.
Estas puedes ser daninas. Sin embargo, la tasa de invasién natural es considerablemente
inferior a la tasa de invasiones asistida por el hombre. Esta diferencia, no en el tipo sino en
la proporcion, es la raiz de la crisis actual de invasion.

AUTOESTOPISTAS Y POLIZONES

Ademas de los agentes de control biologico, los insectos raramente son importados delib-
eradamente. La mayoria de las especies son trasladadas no intencionalmente en plantas o
en cargamentos (ver Sailer, 1983 para la historia de invasiones de insectos a los EU). Las
importaciones de plantas pueden conducir a invasiones de insectos y patogenos. El piojo
harinoso de la yuca llego ficilmente al Africa en material de plantacién importado. Otros
insectos se han movilizado en material de empaque de madera o en otros productos. El
escarabajo asiatico de antenas largas y el barrenador esmeralda del fresno invadieron los
Estados Unidos desde China como larvas o pupas en cajones o plataformas de carga fab-
ricados con madera no tratada con insecticidas.

En casi todos los paises, se entiende que tales especies invasoras deberfan mantenerse
fuera si es posible. Para la prevencion de dichas introducciones entonces es cuestion de
saber cuanto desea la sociedad pagar para controlar apropiadamente los bienes vectores.
Hace un siglo, se reconocia generalmente que trasladar el suelo junto con plantas facili-
taba el movimiento de plagas y la deteccion era casi imposible. Consecuentemente, esta
prohibido transportar plantas con suelo no tratado. Similarmente, los troncos no tratados
con la corteza intacta son un excelente medio para movilizar patégenos, barrenadores y
descortezadores, por lo que su importacion esta prohibida ahora en muchos paises.

NEGOCIOS QUE IMPORTAN ESPECIES PARA VENDER

Algunas especies invasoras son plantas o animales valiosos que fueron importados para
uso comercial. Muchas especies de plantas, por ejemplo, son transportadas entre regiones
biogeogrificas para usarse como cultivos, drboles maderables u ornamentales. Muchas
plantas importadas han causado dano econémico o ecolégico. Los cactos, nativos de
América, fueron llevados a Australia por los primeros colonizadores. Los cactos se adap-
taron bien al clima drido y libre de plagas. Se diseminaron y eventualmente infestaron casi
60 millones de acres, la mitad tan densamente que la tierra no tenia valor econémico (De-




CAPITULO 7

Bach, 1974). Una caracteristica importante de las invasiones de plantas es que a menudo
se benefician de la plantacion extendida (causando una alta presiéon de propigulos); por
ejemplo, los patios suburbanos fomentan la invasiéon de plantas en habitats naturales de
los alrededores, proporcionando abundantes fuentes de semilla.

Los animales invasores son importados por los comercios de mascotas y acuarios, los
que constantemente buscan cosas nuevas para vender. Los peces de agua dulce exoticos de
los acuarios son producidos ampliamente en estanques en exteriores en la Florida, de los
que grandes niumeros de individuos se escapan periddicamente en épocas de inundacion.
Esto ha conducido al establecimiento de al menos 31 especies en aguas locales (Courte-
nay, 1997). Muchos vertebrados terrestres también se han establecido a través del comer-
cio de mascotas, incluyendo varias aves, lagartijas, ranas y ain monos (Stiling, 1989).

Hay pocos controles legales en la venta de grupos de organismos populares en las in-
dustrias de plantas o de mascotas. Los importadores no tienen que probar que las nuevas
especies son seguras y que no se volveran invasoras ficilmente. S6lo unos pocos culpables
estan excluidos; el resto obtiene el beneficio de la duda.

PLANTAS Y ANIMALES DE GRANJA

Granjeros, silvicultores y rancheros a veces importan especies nuevas para la produccion
comercial. Los cultivos han sido llevados alrededor del mundo pero atin cuando invaden,
usualmente son vistos como benignos. Solo en casos extremos, como la guayaba fresa en
Hawaii, las plantas alimenticias invasoras son vistas como plagas. La demanda para la im-
portacién de nuevas especies de cultivos puede aumentar cuando grupos de inmigrantes
buscan producir sus cultivos tradicionales en nuevas localidades. En los Estados Unidos,
por ejemplo, estd creciendo la demanda de las comunidades asiaticas para la importacion y
produccion de la espinaca de agua (Ipomoea aquatica Forsk), atn cuando se sabe que este
cultivo es invasor en el sur de los EU (ver el sitio web “waterspinach” para referencias).

Los silvicultores rutinariamente transportan especies de arboles entre regiones bio-
geograficas. Las coniferas del hemisferio norte, como los pinos, cipreses o abetos han sido
plantados ampliamente en paises del hemisferio sur, donde carecen de maderas suaves
similares. Vastas plantaciones de Pinus han sido establecidas en Chile, Nueva Zelanda,
Australia y Sudafrica. Las especies de eucaliptos (originarias de Australia) han sido planta-
das extensamente en Suramérica y Africa. En el hemisferio sur, los drboles importados han
invadido pastizales y bosques nativos. Atn asi, los silvicultores comerciales se sienten jus-
tificados en plantar cualquier tipo de arbol en cualquier parte si hay ganancias al hacerlo.

Los animales comunes de granja (cerdos, vacas, cabras, conejos y borregos) fueron
liberados ampliamente en islas ocednicas libres de mamiferos en la era de los barcos de vela
(Chapuis et al., 1994; Desender et al., 1999). Las liberaciones de animales de granja, usu-
almente concurrente con las invasiones de ratas y gatos (Atkinson, 1985; Veitch, 1985),
han sido la causa principal de extinciéon de plantas y aves endémicas en las islas ocednicas.
Atn en los continentes, las nuevas especies traidas por los agricultores han tenido serios
efectos. El mink americano (Mustela vison Schreb.) escapd y ahora afecta diversas aves
acudticas en Europa (Ferreras y MacDonald, 1999). La nutria suramericana (Myocastor
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coypus Molina) esta danando los humedales costeros en el este de los EU. Los acuacultores
transportan camarones, bivalvos y peces que pueden convertirse en plagas por si mismas o
alojar patdgenos aptos para infectar especies nativas emparentadas (Kuris y Culver, 1999;
Anderson y Whitlatch, 2003).

LIBERACIONES APOYADAS POR LOS GOBIERNOS

El gobierno, en virtud de su control de muchos recursos y de la habilidad de establecer
reglas para el movimiento de especies, ejerce una poderosa influencia sobre las invasiones
de especies. Muchas de ellas son planeadas y apoyadas por los gobiernos. En Austra-
lia, las “sociedades de aclimatacién” publicas fueron organizadas para “euroformar” el
continente, estableciendo arboles, plantas ornamentales, peces, animales de caza y otras
especies familiares que los inmigrantes asociaban con el hogar. En los EU, las agencias de
conservacion del suelo introdujeron plantas como el kudzu para curar la tierra erosion-
ada, y pastos como el pasto del amor de Lehmann ( Eragrostis lehmanniana Nees) para
incrementar el forraje para el ganado en tierras publicas de pastoreo (Anable ez al., 1992).
Peces como la trucha arco iris han sido ampliamente introducidos por agencias publicas
de pesca y caza en rios y lagos de los EU y en otras partes, a menudo danando los peces
y anfibios nativos (Knapp y Matthews, 2000). Las aves de caza como el faisin de cuello
anillado Phasianus colchicus L. y el chukar Alectoris chukar (Gray) fueron introducidos al
oeste de los EU para proporcionar oportunidades adicionales de caza. En paises como el
Reino Unido, Australia, Nueva Zelanda y Sudafrica, las politicas pablicas han promovido
la silvicultura basada en plantaciones de arboles exoéticos. El plantar arboles no nativos
en grandes areas retrasa la restauracion de los bosques nativos, dana las plantas y la vida
silvestre nativa (para una revision, ver Richardson, 1998).

Los gobiernos también efecttian introducciones para el control biolégico clasico para
suprimir plagas. Si se hacen bien, esta clase de introducciones es parte de la solucién del
problema de las especies invasoras. Pero si las politicas y procedimientos que guian la elec-
ciéon de plagas seleccionadas a controlar y los agentes considerados aceptables para intro-
ducir no estan basados en principios ecologicos, los agentes también pueden convertirse
en especies invasoras dafinas (Johnson y Stiling, 1998; Goodsell y Kats, 1999; Boettner
et al., 2000; Kovach, 2004 ).

ESPECIES CONTRABANDEADAS Y SUS ORGANISMOS ASOCIADOS

Una fuente adicional de especies invasoras son los articulos contrabandeados. Algunos
ejemplos parecen, haber ocurrido cuando el material vegetal entra de contrabando en
algunos paises porque no seria permitido por los canales oficiales. El contrabando de plan-
tulas de aguacate de México a los Estados Unidos ha ocurrido, por ejemplo, por la dis-
minucién de plantulas de fuentes de los EU. Tales arboles pueden ser ficilmente vectores
de plagas del follaje. Similarmente, grupos étnicos que quieren traer variedades de citricos
no disponibles en los EU podrian introducir plantas infectadas con la enfermedad del
reverdecimiento de los citricos (“citrus greening”), la que podria potencialmente destruir
la industria citricola de los EU. En Hawaii, la gente contintia contrabandeando serpientes
como mascotas, sin importarles la multa de 200,000 ddlares si son sorprendidos (Kraus y
Cravalho, 2001; Kraus, 2003).
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;Por qué algunas invasiones son exitosas y otras fallan?

El éxito o la falla de las invasiones individuales puede depender de muchos factores, predecir
sus consecuencias no es facil. Los factores que se cree usualmente favorecen las invasiones
incluyen (1) presion alta del propagulo, (2) baja resistencia bidtica y (3) disturbio.

PRESION DEL PROPAGULO

Propagulo significa cualquier semilla, parte del cuerpo o individuos que pueden empe-
zar una poblacion invasora. Para las plantas, los propagulos usualmente son semillas o
fragmentos de plantas. Para los animales, los propagulos serian individuos o colonias de
adultos o inmaduros. La presion del propigulo es la idea simple de que el incremento
del ntimero de propagulos liberados aumenta las oportunidades en que la especie se es-
tablezca, especialmente si se hacen liberaciones repetidas. La durabilidad del propagulo
también es muy importante. Si los propagulos permanecen viables por largos periodos,
se desarrollan “bancos de semillas” que permiten sobrevivir malos periodos a una especie
y repoblar cuando las condiciones sean favorables. Ademas, las especies con propagulos
dispersados ficilmente son mas probables de ser invasores efectivos. Para las plantas, la fa-
cilidad en la dispersion de semillas depende principalmente de la morfologia de la semilla.
Para las especies que usan animales para dispersar semillas, la presencia o ausencia de un
buen dispersador de semillas puede jugar un papel crucial.

Para las especies que invaden naturalmente, las caracteristicas senaladas son estab-
lecidas por su biologia (cudntas semillas son producidas, como se dispersan, etc.). En
otros casos, la actividad humana establece el nimero de propagulos y su distribucion. Los
hogares suburbanos construidos en dreas boscosas, por ejemplo, proveen de multiples
sitios en los que los arbustos u otras plantas quedan libres para dispersarse en el bosque.
La plantaciéon de grandes ntmeros de plantas ornamentales incrementa la presion del
propagulo de especies usadas cominmente, causando que los jardines se conviertan en
areas representativas de las invasiones de especies en los alrededores.

RESISTENCIA BIOTICA

Después de arribar, los invasores deben experimentar un crecimiento de poblaciéon posi-
tivo si sus nameros y rangos van a incrementarse. De otra forma, el grupo inicial morira.
El crecimiento de poblacién positivo requiere que las tasas de muerte sean menores que
las tasas reproductivas. La resistencia bidtica es el concepto de que algunos lugares son
mas favorables que otros para una especie invasora debido a menores muertes causadas
por herbivoros, depredadores o patogenos. Para las plantas, la resistencia biotica también
incluird la competencia con otras plantas por espacio o recursos limitados, lo que reduce el
crecimiento y la produccion de semillas. A las aves marinas que inicialmente colonizaron
nuevas islas, les fue mejor en islas libres de depredadores, comparadas con las islas con
ratas.
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DISTURBIO DEL HABITAT

“El disturbio prepara el semillero”. El disturbio es visualizado mas ficilmente en relacién
con las plantas invasoras. Para algunos tipos de plantas, el suelo perturbado, donde se han
eliminado las especies locales, disminuye el impacto de la competencia en la sobrevivencia
de la plantula del invasor, haciendo mas facil el establecimiento. El disturbio puede ser
causado por el pastoreo animal (Merlin y Juvik, 1992), incendios (Milberg y Lamont,
1995), la accién mecénica de rios (Hood y Naiman, 2000), acciones humanas o por tor-
mentas. El disturbio del habitat también puede disminuir las tasas de depredacién. En Isla
Navidad, por ejemplo, los cangrejos rojos terrestres ( Gecarcoidea natalis Pocock) son un
factor clave de mortalidad del caracol africano gigante invasor (Lake y O’Dowd, 1991). Al
cortar los drboles disminuyeron las densidades del cangrejo, haciendo que tales areas sean
mas propensas a la invasion del caracol que los bosques lluviosos intactos.

ECOLOGIA E IMPACTO DEL INVASOR

Algunos efectos de los invasores pueden ser fotografiados: una serpiente arboricola café tra-
gando huevos del atrapamoscas de Guam serfa digna de National Geographic. Otros impactos
— como la muerte gradual de los arboles hospederos del adélgido lanudo del abeto — s6lo son
visibles después de muchos anos. Relacionar al adélgido con grupos de falsos abetos muertos
es posible pero algo indirecto. Pero ¢quién podria conectar el declinamiento de la mariposa
nativa Preris napi oleracea Harris con la invasion de una mariposa plaga exotica Pieris rapae
(L.), sin fastidiar el eslabén invisible del parasitismo compartido (Benson ez al., 2003)? Ocur-
ren conexiones aun mas dificiles cuando las especies invasoras cambian las caracteristicas del
habitat en formas que conducen a las poblaciones de especies nativas a un declinamiento
largo y lento, conforme sus habitats se vuelven demasiado secos o se queman muy a menudo
o tienen demasiado nitrégeno en el suelo.

MUERTE DIRECTA

Los insectos y los fitopatégenos invasores pueden ser selectivos, matando la mayoria a
unos pocos hospederos favoritos pero permitiendo que los miembros de la comunidad
restante se ajusten lo mejor que puedan. El hongo invasor que destruy6 al castano ameri-
cano Castanen dentata (Marsham) Borkjasuer afecté a una sola especie. Otras especies de
arboles, principalmente encinos, llenaron los huecos. La muerte directa por depredadores
mds generalistas puede cortar un sendero mas amplio. La introduccion de zorros rojos
en Australia redujo la abundancia de al menos once especies de marsupiales de tamano
mediano (Kinnear ez al., 2002).

COMPETENCIA POR ESPACIO O RECURSOS

Las plantas invasoras pueden crecer mas que las plantas nativas, quitindoles el acceso al
suelo y a la luz. Algunas especies invasoras pueden sofocar directamente a las nativas, tal
como la enredadera zorrillo Paederia foetida L. que cubre a los arboles de madera dura
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en los Everglades de la Florida (Pemberton and Pratt, 2002). Otras plantas invasoras
simplemente aumentan su cubierta del suelo en detrimento de las especies nativas, como
cuando Lythrum salicaria L. reemplaza a la espadana (Typha sp.) en pantanos de agua
dulce (Blossey, 2002). Atn algunos animales, principalmente especies con baja movilidad,
pueden ser desposeidos de su espacio vital. Las densas incrustaciones del mejillon cebra
afectan severamente a los mejillones perlados (Unionidae), filtrando el alimento y ob-
struyendo las valvas de los mejillones nativos.

CAMBIOS EN LAS REDES ALIMENTICIAS a
Cualquier relaciéon “A come B” estd in- 'v
crustada en una red alimenticia mas am-

plia (ver Capitulo 9). En algunos casos,
las acciones de un invasor pueden cambiar

grandes porciones de la red alimenticia de I
una comunidad, incrementando bastante
el impacto del invasor. Por ejemplo, cuan- 100 100 100

do la perca del Nilo Lates niloticus L., un
pez depredador grande, fue liberado en el
Lago Victoria (en el este africano), la red
alimenticia sufrié una contraccion masiva,
quiza con tantas como 200 especies nati-
vas de peces en desaparicion (Goldschmidt,
1996; Sechausen et al., 1997) y la mayoria
de la energfa alimenticia fue redirigida hacia
la perca del Nilo y dos depredadores meno-
res. Interesantemente, hay evidencias que €
sugieren que no todas las especies que se

crefan extintas lo fueron, sino que reduje-

b

10 104 10e

ron significativamente su densidad. Ademas, /

parece que la pesca excesiva de la perca del .

Nilo esta permitiendo que algunas especies |- -
de peces se recobren parcialmente (Balirwa

et al., 2003). Las plantas invasoras también 100 100 100

pueden alterar dramdticamente las redes ali- Figura 7-11ab,c. Las cadenas alimenticias en
menticias de una comunidad, dominando el comunidades de dunas arenosas en el sureste
nivel de productor. El arbusto Bitou Chry- de Australia que son infestadas fuertemente (a) o
santhemoides monilifera rotundata (DC.) T. moderadamente (b) por el arbusto invasor bitou

Norl | . d ‘dad Chrysanthemoides monilifera rotundata (DC.])T.
orl, una planta invasora de comunidades Norl muestran una diversidad de especies

de dunas arenosas en el sureste de Australia, drasticamente disminuida, al ser comparadas
disminuy6 significativamente la diversidad  con las mismas comunidades libres de esa
del nivel de herbivoros y parasitoides en las ~ maleza (c). (Reproducida con permiso de Willis
comunidades invadidas (Willis y Memmott, ggg_;gz;n mott, 2005: Biological Control 35:
2005) (Figura 7-11). '
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CAMBIOS EN LAS CARACTERISTICAS FiSICAS DEL HABITAT

Los invasores también pueden cambiar fisica y quimicamente los habitats invadidos.
Por ejemplo, los castores (Castor canadensis Kuhl) convierten corrientes de agua fria en
habitats acuaticos calientes. Las especies aptas para definir fisicamente un habitat a veces
son llamadas ingenieros del ecosistema (Crooks, 2002). Tales especies pueden modificar
habitats en diversas formas, incluyendo: (1) el incremento en la frecuencia o intensidad
de los incendios en pastizales (D’Antonio y Vitousek, 1992), (2) la disminucién de las
tablas de agua (Neill, 1983; Vitousek, 1986), (3) el incremento en la salinidad del suelo
(Kloot, 1983) y (4) el aumento del nitréogeno en suelos estériles (Vitousek, 1990; Ley y
D’Antonio, 1998; Hughes y Denslow, 2005).







CAPIiTULO 8: FORMAS DE SUPRIMIR
ESPECIES INVASORAS

La primera respuesta a la crisis de especies invasoras deberia ser disminuir la tasa de invasion,
implementando politicas y practicas que apunten a la prevencion. Sin embargo, la prevencion a
veces falla, por lo que es importante el monitoreo para detectar a los invasores recientemente
establecidos. La deteccion temprana puede hacer posible la erradicaciéon. Si la prevencion y la
erradicacion fallan, seran necesarios controles activos que incluyan (1) el manejo del habitat, (2)
plaguicidas, (3) herramientas mecanicas, y (4) el control biolégico. Varios factores determinan
qué opciones son mejores para casos particulares, incluyendo la extension de tierra infestada, el
costo de control y si la necesidad de supresion es temporal o permanente. Si la meta es suprimir
permanentemente una especie invasora en todo el terreno, el control bioldgico es el método
mads practico. En campos de agricultores o en pequenas reservas naturales, el control mecanico o
quimico puede ser factible.

PREVENCION: AFRONTAR NUEVAS INVASIONES CON POLITICAS FIRMES

La prevencion empieza con politicas firmes que minimicen el riesgo de invasiéon (Van Drie-
sche and Van Driesche, 2001). La prediccion de cuiles especies es posible que se transformen
en invasores daninos es un valioso primer paso. Esto requiere un amplio conocimiento de la
taxonomia y biologia de varios grupos de organismos e informacion especifica acerca de la ca-
pacidad invasora de una especie en particular en otras regiones. Para las especies pronosticadas
para convertirse en invasoras, el riesgo de introducciéon puede ser determinado por el andlisis
de la vuta de invasion, el estudio de como invasores especificos se mueven geograficamente.
Si se comprenden los procesos de vectores potenciales clave, los métodos para limitar las
introducciones no deseadas pueden ser concebidos. Cuando el riesgo de un proceso es muy
bajo, puede ser mas efectivo poner un impuesto a las actividades que diseminan vectores mads
bien que prohibirlas y usar las ganancias para erradicar o controlar las invasiones que ocurran
(Hayes, 1998).

PREDECIR CUALES ESPECIES PODRIAN SER INVASORAS DE ALTO IMPACTO

Las caracteristicas del ciclo vital de una especie y el grado de su capacidad invasora en otras
partes son indicativos de su potencial para futuras invasiones. Se necesita que los gobier-
nos usen mas esta informaciéon. Varios principios pueden guiar el proceso.

CoNTROL DE PLAGAS Y MALEZAS POR ENEMIGAS NATURALES



CAPITULO 8

APLICAR LOS MISMOS ESTANDARES A TODOS LOS GRUPOS DE ORGANISMOS QUE
ESTAN SIENDO INTRODUCIDOS.

Los riesgos asociados con las introducciones de plantas exoéticas histéricamente han
sido sustancialmente subestimados y, en la mayoria de los paises, hay relativamente
poco énfasis en la determinacion del potencial invasor al introducir nuevas especies de
plantas. Por el contrario, la mayoria de la gente asume que las introducciones de in-
sectos, aun los de agentes para el control bioldgico, seran daninas. Diferentes grupos
de organismos son regulados, si es que lo estan, bajo diferentes leyes para distintos
propositos. Las introducciones de plantas son reguladas principalmente para evitar la
introduccion de insectos y fitopatégenos. En los Estados Unidos (y en la mayoria de
los demds paises), se asume que las plantas no conllevan riesgos, a menos que estén en
una diminuta lista de malezas nocivas. Esto ocurre, en parte, porque la gente disfruta
de las plantas y asume que son benéficas. También puede reflejar el desgano de los
gobiernos en interferir con el comercio de plantas exoticas. Pocos paises, entre ellos
Australia y Nueva Zelanda, requieren de un analisis, antes de la introduccién, del po-
tencial de nuevas plantas que pueden volverse invasoras.

(GUIARSE POR LAS EXPERIENCIAS EN OTROS PAISES.

Las especies que son invasoras en cualquier parte son mas probables de volverse pla-
gas si son introducidas a nuevas regiones con climas similares (NRC, 2002). Partes
de Sudaifrica, Australia, Chile, California y la zona que rodea al Mediterraneo, tienen
climas similares. Por tanto, deberia asumirse que una especie invasora en uno de estos
lugares es un riesgo también para los otros. Por ejemplo, la planta europea Hyperi-
cum perforatum L. se ha vuelto una plaga invasora en Australia, California, Sudéfrica,
Chile, Nueva Zelanda y Hawaii (Julien y Griffiths, 1998) — todas estas regiones tienen
areas con clima mediterraneo.

ESTUDIAR EL POTENCIAL INVASOR DE ESPECIES EN GRUPOS VALIOSOS.

Si el valor econémico de un grupo de plantas es alto, deberian determinarse los po-
tenciales invasores de especies individuales de ese grupo. Tal conocimiento detallado
puede conducir a que los beneficios de un grupo sean disfrutados mientras que se
evitan algunos riesgos, a través del uso preferente de las especies menos invasoras.
Por ejemplo, los pinos exdticos son importantes para las plantaciones forestales en el
hemisferio sur porque hay pocas coniferas nativas con propiedades comerciales. Mien-
tras el uso de arboles nativos se deberfa favorecer, mientras continte la explotacion
de arboles exoticos, es valioso saber cudles especies de géneros cominmente usados
como Pinusy Eucalyptus son mas invasoras. Los estudios en Sudéfrica (Richardson,
1998) han demostrado que, para los pinos exoéticos, la “presion del propagulo” esta
bien correlacionada con el riesgo del potencial invasor, siendo las especies mds invaso-
ras las que maduran pronto, producen muchas semillas ligeras y en intervalos cortos,
como Pinus greqyii Englemn.
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EVITAR ESPECIES CON VENTAJA ESTRUCTURAL COMPETITIVA O CONTRA LA CUAL EL
CONTROL BIOLOGICO NO ES FACTIBLE.

Algunos tipos de organismos es mds probable que sean altamente daiiinos o imposibles
de controlar y estas especies necesitan ser reconocidas y evitadas escrupulosamente.
Entre ellas estan las enredaderas, plantas acudticas flotantes, pastos y fitopatogenos.
Hay muchos ejemplos de invasores daninos en estos grupos (enredaderas: dulceacida
asiatica Celastrus orbiculatus Thunb.; enredadera zorrillo Paederia foetida L.; helecho
trepador del Viejo Mundo Lygodium microphyllum (Cav.) R. Br.; kudzu Pueraria
montana (Lour) Merr. var. lobata (Willd.) Maesen & Almeida; plantas flotantes: lirio
acuatico Eichhornia crassipes (Mart.) Solms.; salvinia gigante Salvinia molesta D. S.
Mitchell; helecho acudtico rojo Azolla filiculoides Lamarck; lechuga de agua Pistin
stratiotes L.; hierba del caiman Alternanthera philoxeroides (Mart.) Griseb.). La ha-
bilidad de estas plantas para flotar sobre el agua o para trepar en arboles nativos les
permite ganar el acceso a la luz, favoreciéndolas en su competencia con las plantas
nativas.

Grupos como los pastos y los fitopatdgenos son de especial preocupacién porque
parece que nada puede hacerse con ellos, si se transforman en invasores daninos. No
existen ejemplos de control biolégico exitoso de pastos, aunque han habido algunos
intentos contra unas pocas especies. Similarmente, deberfa haber mucha preocupa-
cién acerca de los fitopatoégenos invasores por las enfermedades que causan (p. ¢j., la
marchitez del castano debida a Cryphonectria parasitica (Murr.) Barr.; la antracnosis
del cornejo por Discula destructiva Redlin; el cancer del nogal por Sirococcus clavigig-
nenti-juglandacearum Nair, Kostichka, & Kuntz; y la enfermedad del olmo holandés
por Ophiostoma ulmi (Buisn.) Nannf.), las que han diezmado importantes arboles
de bosque en Norteamérica; el control biolégico clasico no puede controlar dichas

plagas.

ANALISIS DE RUTA: ESTUDIO DE COMO LAS INVASIONES SE DISPERSAN

Los esfuerzos de prevencion pueden ser mas eficientes si se enfocan en los procesos de los
vectores, mas bien que en especies particulares. Las plantas, suelo, agua de lastre, el casco
de los barcos y el material de empaque de madera, son medios importantes para movilizar
algunas especies invasoras.

PLANTAS

Algunos insectos que atacan plantas se adhieren a ellas o estan dentro de tallos o fru-
tos. Tales insectos se mueven facilmente con otras plantas hospederas. La escama de
San José Quadraspidiotus perniciosus (Comstock) se diseminé alrededor del mundo
en plantas de vivero de manzana. Para 1900, tantos insectos plaga habian alcanzado
el continente Americano, Nueva Zelanda, Australia y Sudafrica en plantas importadas
que estos paises aprobaron leyes, requiriendo que las plantas fuesen inspeccionadas
y certificadas como libres de insectos, antes de la importacion. Estas medidas fueron
adoptadas porque muchas de las plagas importadas causaron serios danos a la agri-
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cultura, silvicultura y a la horticultura. El éxito en la exclusién de insectos herbivoros
varia con el rigor de la inspecciéon y el volumen del comercio de cada pais.

En contraste, la reduccion del riesgo del movimiento de plantas que introduce
patogenos de plantas nativas emparentadas ha sido menos exitosa. En parte, esto
ocurre porque estos organismos microscopicos son dificiles de detectar, su impacto
potencial a menudo es desconocido y el muestreo requiere mas experiencia y tiempo
para determinar el riesgo. Pero también las bases ecolégicas del problema son mas
complejas. Con los insectos, para la mayoria, la meta era detectar plagas conocidas. En
contraste, los hongos o bacterias de plantas exéticas pueden ser inocuos para aquel-
las especies pero letales para las plantas nativas emparentadas. La deteccion de esos
patégenos de “nueva asociaciéon” cuya letalidad todavia no se sospecha, no es posible
por los métodos usados para reducir a las plantas como vectores de insectos invaso-
res. Mas bien, las sociedades necesitan estudiar activamente organismos que podrian
movilizarse entre especies vegetales y convertirse en patdgenos, y luego controlar sus
invasiones limitando la importacién de plantas que puedan ser vectoras. Dicho trabajo
raramente s¢ hace. En cambio, tales conexiones son determinadas usualmente sélo
después de que han ocurrido invasiones daninas, principalmente con el proposito de
limitar su dispersion posterior. Esfuerzos para controlar la diseminaciéon del hongo de
la muerte subita del roble Phytophthora ramorum (S. Werres, A. W. A. M. de Cock
& W. A. Man in’t Veld) desde California hacia el resto de los Estados Unidos es un
ejemplo (USDA, sitio web sudden oak death). Aunque no se ha probado, se cree
que este patogeno fue importado a California en plantas de Rhododendron (Martin y
Tooley, 2003; Rizzo y Garbelotto, 2003), desde donde ha infectado y matado cedros
nativos, con un cambio consecuente en la composicion de los arboles del bosque.
Las autoridades federales estan tratando de evitar su diseminacién en Norteamérica a
través de cuarentenas en plantas que hospedan al patégeno. Sin embargo, en algunos
hospederos este patdgeno no es letal y es asintomatico, haciendo la deteccién casi
imposible.

SuUELO

Mezclas de suelo a menudo fueron enviadas internacionalmente antes de 1900, cu-
ando las plantas fueron trasladadas a nuevos paises. Ya que los insectos y patoégenos
son comunes y no detectables en suelo no tratado, esta practica fue prohibida poco
después de 1900. Para detener el transporte de suelos con organismos vivos, se podia
eliminar el suelo (enviando plantas con raices desnudas), tratar el suelo con calor o
fumigar con plaguicidas para matar insectos y patogenos en el suelo.

AGUA DE LASTRE

A diferencia del suelo, la importancia del agua de lastre de los barcos (Figura 8-1)
como un medio de diseminacién de especies invasoras no fue reconocida legalmente
hasta hace poco. Se ha sabido desde hace tiempo que el agua de lastre mantiene espe-
cies exoticas que pueden establecerse, después de haber sido descargadas en nuevas
regiones.
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Figura 8-1. La descarga del agua de lastre de barcos oceanicos, cuando
estan en un puerto, es una ruta de invasion importante de las especies
acudticas. (Fotografia cortesia de Dave Smith.)

Pero no fue hasta el desastre causado por el mejillon cebra que la seriedad de tales
invasiones alert6 al gobierno de Estados Unidos. El mejillon cebra ( Dreissena polymor-
pha Pallas) fue encontrado en 1986 cerca de Detroit, Michigan (Schloesser, 1995).
Se diseminé ripidamente, a veces alcanzando poblaciones 700,000 mejillones,/m?
(Schloesser, 1995). Las compaiias con tomas de agua y tuberias de descarga ahora
deben limpiar quimica o mecanicamente las tuberfas. Una cuestion mas importante es
que este mejillon es un competidor duro de los mejillones perlados nativos, muchos
de los cuales ya estaban amenazados (Ricciardi et al., 1996; Martel et al.,, 2001).
Los mejillones cebra reducen la concentracion de alimento en la columna de agua y
obstruyen las valvas de los mejillones nativos, impidiéndoles que las cierren apropia-
damente. El dano potencial de una invasion por el mejillon cebra en Norteamérica
tue reconocido desde 1921, y el mecanismo vector probable (larvas en agua de lastre
de los barcos) en 1981 (Schloesser, 1995). La nueva legislacion aprobada en los Es-
tados Unidos requiere que ahora los barcos manejen su agua de lastre para reducir el
transporte de especies invasoras, ya sea con tratamiento quimico del agua o intercam-
biando agua en medio del océano, para que no se introduzca agua de lastre fresca de
otras regiones a los lagos o rios de los Estados Unidos.

CONTAMINACION EN EL CASCO DE LOS BARCOS.

Parecido al problema del agua de lastre, la contaminaciéon de los cascos de los bar-
cos tienen un gran potencial para diseminar especies marinas no nativas a grandes
distancias. Conforme los barcos entran a los puertos, los cambios en la salinidad y la
temperatura del agua inducen la reproduccion de los organismos polizones (Minchin
y Gollasch, 2003). Por tanto, los polizones tienen el potencial de reproducirse en
algunos o en todos los puertos visitados por su barco hospedero. Las cubiertas ‘an-
tiorganismos’ pintadas en los cascos de los barcos intentan minimizar la presencia de
esos organismos que a menudo se deterioran con el tiempo. Ademas, muchos cascos

CoNTROL DE PLAGAS Y MALEZAS POR ENEMIGAS NATURALES
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de barcos grandes estan disenados con huecos que proporcionan refugio del flujo tur-
bulento del agua a los mejillones, percebes, gusanos poliquetos y crustaceos (Coutts
et al.,2003). En 186 embarcaciones inspeccionadas en el Mar del Norte, las especies
exoticas constituian el 96% de los organismos en el casco, y 19 especies posefan un alto
riesgo de establecimiento (Gollasch, 2002).

MATERIAL DE EMPAQUE DE MADERA.

Las cajas y las plataformas de madera,
usadas para enviar productos desde
China, fueron la ruta en los 1990s
para la invasién en los Estados Uni-
dos de dos plagas altamente daninas
del bosque — el escarabajo asidtico
de antenas largas Anoplophora gla-
bripennis (Motschulsky) y el barre-
nador esmeralda del fresno Agrilus A I
planipennis Fairmaire. El primero i = LR AP, =

estd confinado a unas pocas infesta- Figura 8-2. Adulto del barrenador esmeralda del

ciones y puede ser que sucumba a fresno (Agrilus planipennis Fairmaire), un barrenador

| i d dicacion. Si originario de China que ha matado mds de 6 millones
0§ ¢estucrzos de crradicacion.  sin de drboles de fresno en el centro de los Estados Unidos

embargo, el barrenador esmeralda y Canada. (Fotografia cortesia de Deb McCullough,
del fresno (Figuras 8-2, 8-3) no  USDA Forest Service.)

fue detectado antes de que ocupara
miles de millas cuadradas en Michi-
gan. Aunque su erradicacién estd
intentandose cortando masivamente
arboles de fresno (Figura 8-4), no es
muy probable que tenga éxito. Estas
invasiones ilustran que los materiales
de empaque de madera no tratada
son un alto riesgo para la invasion
de plagas de arboles nativos. Se estan
implementando nuevas medidas que
requieren tratamiento con calor o
con plaguicidas de los materiales de

Figura 8-3. Larva del barrenador esmeralda del fresno
empaque de madera. (Agrilus planipennis Fairmaire). (Fotografia cortesia de
Deb McCullough, USDA Forest Service.)
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Figura 8-4. La erradicacion del barrenador esmeralda del fresno (Agrilus planipennis Fairmaire)
fue intentada en los Estados Unidos, basada en cortar todos los drboles de fresno dentro
de media milla de cualquier arbol de fresno infestado que haya sido descubierto en las
inspecciones (Fotografia cortesia de Deb McCullough, USDA Forest Service.)

ERRADICACION BASADA EN LA DETECCION TEMPRANA

Cuando la prevencion falla, las especies invasoras arriban a nuevas localidades. La inspeccion
de cargamentos en las fronteras internacionales ofrece una oportunidad de interceptar y ex-
cluir las plagas que estan arribando. Sin embargo, las oportunidades de deteccion exitosa son
bajas porque se inspecciona menos del 5% de los productos.

Cuando la deteccién falla, los invasores se pueden establecer. Si se encuentran pronto
poblaciones incipientes, la erradicacion deberfa intentarse para las especies altamente daii-
nas, usando métodos quimicos o mecanicos. La deteccién temprana y el control mecdnico
agresivo erradicaron ripidamente al gusano poliqueto sabélido de Sudafrica (Terebrasabelln
heterouncinata Fitzhugh & Rouse) en California. Este gusano llegd en orejas de mar importa-
das para la maricultura (Kuris y Culver, 1999) y fue detectado primero infectando caracoles
nativos Tegula cerca del flujo de un criadero de orejas de mar. Se logré la erradicacién qui-
tando a mano los caracoles Teguin a densidades demasiado bajas para sostener la transmision
del sabélido. Se evit6 la nueva contaminacion filtrando el agua de desecho del criadero y
deteniendo las descargas de desecho de conchas en la zona de intermareas. Similarmente, el
mejillon de raya negra Mytilopsis sallei (Recluz) fue erradicado de Darwin Bay (Territorio del
Norte, Australia) tratando la marina infestada con altas concentraciones de blanqueador y de
sulfato de cobre (Bax, 1999).

CoNTROL DE PLAGAS Y MALEZAS POR ENEMIGAS NATURALES
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La erradicacion, sin embargo, es menos factible conforme el tamano del sitio infestado
aumenta o después de la amplia dispersion de los propagulos del invasor. En ese punto, en
lugar de la erradicacion, el objetivo del programa de control es posible enfocarlo a disminuir
la diseminaciéon del invasor, evitando que dareas adicionales sean infestadas. Los esfuerzos de
erradicaciéon deberian abandonarse a favor de la contencién o del uso de tacticas de supresion
como el control biolégico.

INVASORES NO DANINOS

La mayoria de las especies invasoras no se convierten en plagas. Si las especies no nativas no
son importantes econémicamente y no afectan fuertemente a especies o comunidades nativas
deberian ser ignoradas, atin cuando algunos conservacionistas las encuentren objetables en
principio, como contaminantes bioldgicos. Sin embargo, no hay recursos disponibles para
tratar de controlar todas las especies no nativas. Para algunas especies invasoras, un incre-
mento fuerte de la poblaciéon inicial puede ser seguido de su declinacién a niveles en los
que no son plagas (ver p. ¢j., McKillup ez al., 1988). El afido café de los citricos Toxoptera
citricida (Kirkaldy), por ejemplo, parece haber sido suprimido en Puerto Rico y la Florida a
niveles en que no era probable que diseminara el virus de la tristeza (una enfermedad critica
de los citricos), debido a la existencia de depredadores generalistas de afidos (Michaud, 1999;
Michaud and Browning, 1999). En tales casos, los esfuerzos de control no se necesitan. Las
importaciones de enemigos naturales deberian reservarse contra especies que no declinen es-
pontineamente y que sean amenazas ambientales y econémicas cuantificables que justifiquen
la iniciacién de un programa.

CONTROL DE PLAGAS INVASORAS EN AREAS NATURALES

Para los invasores de alto impacto en dreas naturales, las opciones de control incluyen el
manejo del habitat, control quimico y mecanico, y la introduccién de enemigos naturales.
Cada método tiene ventajas y desventajas que deberfan ser consideradas cuando se escoja
el mejor enfoque para problemas particulares. A veces, el enfoque quimico o mecanico pu-
ede combinarse con programas de control bioldgico, especialmente contra plantas lefiosas de
larga vida. Por ejemplo, en los Everglades de la Florida (EU), la tala estd siendo usada junto
con la aplicacién de herbicida en los tocones para aclarear las areas existentes del arbol inva-
sor Melalenca quinquenervia (Cavier) Blake y para evitar que brote de nuevo (Figuras 8-5
y 8-6). Al mismo tiempo, se estan liberando insectos exdticos para reducir la produccion de
semilla, matar plantulas y para suprimir el crecimiento de drboles pequenos y de brotes de los
tocones.
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Figura 8-5. El corte de palos o de plantas grandes de
melaleuca Melaleuca quinquenervia (Cavier) Blake,
un arbol invasor australiano en los Everglades de
la Florida, se hace para acelerar la remocion de las
plantas existentes, con la supresion de semillas y
nuevas plantulas con agentes de control biolégico.
(Fotografia cortesia de Ted Center, USDA-ARS.)

Figura 8-6. Los herbicidas también son usados para
matar plantas grandes de melaleuca Melaleuca
quinquenervia (Cavier) Blake, en los Everglades de
la Florida y, cuando son rociados en los tocones,
para evitar el rebrote. (Fotografia cortesia de Steve
Ausmus.)

MANEJO DEL HABITAT

El mal manejo de la tierra o el agua a veces puede causar que proliferen plantas o insectos
exoticos. El resolver esos problemas inicia con el mejoramiento de las practicas basicas
de manejo. El sobrepastoreo, por ejemplo, puede ser una ventaja competitiva en especies
exoticas no comestibles, causando su incremento. Si ésta es la causa basica de un problema
de planta invasora, el alterar su régimen de pastoreo, no el uso del control biolégico, de-
beria ser lo que se considere primero. Por ejemplo, utilizar control biologico de los cactos
nativos Opuntina en la isla caribena de Nevis en los 1950s (Simmons y Bennett, 1966)
fue un error porque los grupos densos de cactos (algunos nativos, otros introducidos) en
pastos fueron debidos al sobrepastoreo. El cambio de manejo del ganado, combinado con
el uso de alguin herbicida, podria haber resuelto el problema.

CoNTROL DE PLAGAS Y MALEZAS POR ENEMIGAS NATURALES
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CONTROLES QUIMICOS Y MECANICOS
CONTRA PLANTAS

Los controles mecanicos y quimicos trabajan bien en la supresion temporal, atin a vec-
es en la erradicacion, de muchas plantas invasoras, especialmente de las mas grandes
que estan en un area limitada. Los herbicidas, por ejemplo, son usados para aclarear a
Ulex europaeus L. de los pastizales que estin siendo replantados con arboles de koa,
para expandir el habitat para las aves hawaiianas. El sitio que requeria tratamiento era
pequeno (unas 800 hectireas) y el tratamiento tuvo un efecto permanente porque
dicha maleza no crecié debajo de los drboles de koa (Van Driesche y Van Driesche,
2000).

Los controles quimicos y mecanicos pueden ser implementados cuando y donde
se necesiten, siendo ideales para el control de malezas en reservas pequenas, donde
plantas de flor u otras especies Unicas necesitan ser protegidas rapidamente en un
area limitada. Los problemas potenciales en el manejo de dreas tratadas incluyen si la
maleza invasora volverd a crecer después del tratamiento vy, si asi es, qué tan rapido;
si las dreas tratadas seran invadidas por nuevas malezas; si emergera vegetacion na-
tiva competitiva, y como sera afectada esta competencia por otros factores, como la
remocion de vertebrados exoticos. En la Isla Santa Cruz, California, balas y trampas
fueron usadas para remover ovejas y cerdos, lo que permitié que la vegetacion nativa
volviera a crecer. Pero en algunas partes de la isla, los bancos de semilla nativa se
habian terminado y el nuevo crecimiento fue dominado por una hierba exdtica, el
hinojo dulce (Foeniculum vulgare Miller), la que requiri6é de tratamiento herbicida
junto con la replantacion de vegetaciéon nativa. En tales localidades se desarrollaron
areas grandes con hinojo, cubriendo varios miles de acres (TNC, sitio web en el plan
de recuperacioén de la isla).

Si existe una posibilidad para el control quimico o mecanico contra una plaga,
necesita ser determinado de acuerdo a cada caso, tomando en cuenta las metas del
manejo, recursos disponibles y la biologia de la planta (ver Cronk y Fuller, 1995 y
Myers y Bazely, 2003). Algunos grupos de plantas como los pastos o las plantas con
sistema radicular profundo o persistente, o las que son aptas para regenerarse a partir
de fragmentos, serdn especialmente dificiles de controlar y pueden no ser objetivos
adecuados.

CONTRA INSECTOS

Los insectos que infestan grandes areas naturales rara vez pueden ser erradicados por
medios mecanicos o quimicos. Sin embargo, a veces es posible la supresiéon. Se han
usado trampas para suprimir las abejas mieleras africanizadas a lo largo de la linea fron-
tal de su invasion a los Estados Unidos desde México, y aspersiones de cebos junto
con liberaciones de machos estériles contra la mosca de la fruta del Mediterraneo
Ceratitis capitata (Wiedemann) en California (Anon, 1988; Carey, 1992). Pequenas
infestaciones de la polilla gitana Lymantria disapar (L.) en el oeste de los Estados
Unidos han sido erradicadas con tratamiento aéreo de plaguicidas en los bosques
infestados, con reguladores del crecimiento de insectos o con Bacillus thuringiensis
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Berliner (Dreistadt and Dahlsten, 1989). Cebos Amdro ® (hidrametilnona) fueron
usados exitosamente en las Galdpagos para eliminar a la hormiga de fuego pequena

(Wasmania anropunctata Roger) de la Isla Marchena (21 hectareas) (Causton et al.,
2005).

CONTRA VERTEBRADOS

Cebos envenenados, trampas, cercas y armas de fuego pueden ser usados para supri-
mir o erradicar mamiferos u otros vertebrados invasores. Dentro de reservas natu-
rales cercadas, los mamiferos grandes pueden ser erradicados, como por ejemplo, la
remocién de cerdos dentro de reservas de aves en los bosques de Hawaii. En islas
pequenas, se han usados venenos para remover gatos, ratas, ratones y conejos. Round
Island, en el Océano Indico, fue un bosque tropical exuberante que fue degradado
a pendientes aridas con solo vestigios de vegetacion, después de la introduccion de
cabras y conejos. Se logré restauracion parcial con el uso de cebos envenenados contra
los conejos (North et al., 1994) y matando cabras con balas. Las palmas y algunos
reptiles nativos se estan recobrando ahora (Bullock ez al., 2002). Los roedores han
sido eliminados con cebos envenenados en pequenas islas ocednicas de Nueva Zelanda
(Taylor y Thomas, 1993), California (Jones et al., 2005) y de Colombia Britdnica, Ca-
nada (Taylor et al., 2000) para proteger aves raras o para permitir su reintroduccion.
Las técnicas fueron desarrolladas en islas pequenas pero se han adaptado con éxito en
islas cada vez mas grandes. La erradicaciéon de vertebrados estd siendo cada vez mas
posible (Veitch y Clout, 2002; Lorvelec y Pascal, 2005).

CONTROL BIOLOGICO

La supresion de especies invasoras con la importacion de enemigos naturales especializa-
dos desde sus dreas nativas, es una vieja idea que empez6 suprimiendo plagas de cultivos
y mas tarde se extendio a las plagas en dreas naturales. En 1855, Asa Fitch en los Estados
Unidos sugirié importar parasitoides de la mosca europea del trigo Sizodiplosis mosellana
(Géhin). En 1863, una cochinilla no nativa, Dactylopius ceylonicus [ Green], fue trans-
portada dentro de India para suprimir cactos (Goeden, 1978). En 1884, Cotesia glom-
erata (L.) de Europa fue establecida en Norteamérica contra Pieris rapae (L.) (Clausen,
1978). En 1888, la mariquita Rodolia cardinalis (Mulsant) fue importada de Australia a
California, donde eliminé a la escama acojinada algodonosa Icerya purchasi Maskell, una
plaga primaria de los citricos. Estos fueron los antecedentes que demostraron la efectivi-
dad del método (DeBach y Rosen, 1991).

Mas de 100 especies de insectos invasores y de 40 malezas han sido controladas per-
manentemente por introducciones de enemigos naturales (Clausen, 1978; Cameron et
al., 1989; Greathead y Greathead, 1992; Julien y Gritfiths, 1998; Waterhouse, 1998;
Waterhouse y Sands, 2001; Mason y Huber, 2002). El control biolégico, a través de la
introduccién de enemigos naturales, es permanente y se disemina por si solo (Capitulos
11, 12 y 13). Una vez que los agentes se establecen pueden reproducirse y dispersarse
en grandes dreas con una minima asistencia humana, y persisten ano tras aio sin costo
adicional. Esto significa que para las plagas en areas naturales también se puede usar este
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enfoque. En contraste, los controles mecdnicos o quimicos a menudo son demasiado
costosos 0 contaminantes para usarlos repetidamente. Los riesgos potenciales para las
especies nativas, en relacion con los enemigos naturales introducidos de plagas invasoras
deben predecirse (Capitulos 17 y 18) y juzgarse si es aceptable, antes de liberar enemigos
naturales en particular. Si esto se hace y si los proyectos tienen justificaciones ecoldgicas
fuertes, el control biologico clasico es seguro para el medio ambiente.

FACTORES QUE AFECTAN EL CONTROL EN AREAS NATURALES

Los principales factores que afectan la eleccion del método de control de una plaga invasora
son el tamano de la infestacion a suprimir, el costo y el acuerdo social sobre el estatus de plaga
de esa especie. Los controles mecdnicos y quimicos son usados comtiinmente en pequenas
reservas naturales porque pueden ser implementados ripidamente con buen efecto contra los
problemas locales. Los estuerzos de control estan bajo el control inmediato del administrador
de la reserva y pueden usar trabajo voluntario, el cual es gratis y ayuda a educar al publico
sobre los impactos de las especies invasoras. En una reserva pequena, el control manual si-
multineo de varias plantas invasoras importantes serfa un ejemplo comun de tal enfoque. Los
costos de este trabajo pueden ser desde unos pocos cientos de dolares/acre, lo cual es coste-
able en pequena escala (10-20 acres) por grupos privados y con apoyo del gobierno, y puede
ser implementado en dreas hasta de varios miles de acres. Tales costos usualmente no son
sostenibles, sin embargo, si la meta es limpiar cientos de miles o millones de acres infestados.
Ademas, tales enfoques raramente funcionan contra insectos invasores y, si son probados, los
insecticidas necesarios posiblemente son contaminantes y danan a las especies nativas. Unos
de los proyectos mas grandes de aclareo mecanico/quimico, es el de los drboles de melaleuca
en los Everglades de la Florida (EU) (ver Capitulo 12), que incluye cortar y aplicar herbicidas.
En Sudifrica, el “Trabajar para el proyecto del agua” esta empleando decenas de miles de tra-
bajadores para aclarear pinos y otros arboles invasores para restablecer los flujos de agua. Este
proyecto también permite al gobierno ofrecer muchos empleos que son necesarios, lo que ha
incrementado su popularidad social.

En contraste, el control biolégico puede controlar eficientemente una plaga invasora en
un paisaje completo, sin importar su tamano. En realidad, mientras mas grande sea la in-
festacién, mas apropiado es el uso de este método. El control biolégico tiene altos costos
iniciales, requiriendo apoyo financiero a largo plazo para su implementacion. Los costos ini-
ciales son dirigidos a la investigacion bdsica para entender la ecologia de la plaga en su rango
nativo, localizar y estudiar sus enemigos naturales, seleccionar e importar los mas probables
de ser especificos, medir sus rangos de hospederos y finalmente, para liberarlos y evaluarlos. A
menudo, los proyectos pueden tomar décadas y los costos llegar hasta millones de délares, a
menos que la plaga por controlar sea bien conocida y que haya sido controlada previamente
en otros paises. En tales proyectos repetidos, el control en areas nuevas sera mas rapido y mas
barato, estando limitado principalmente al costo de las pruebas adicionales de rango de hos-
pederos que podrian ser necesarias, al establecimiento de colonias de enemigos naturales con
agentes de control conocidos y a su establecimiento en el campo.




CAPITULO 8 REN

Debido a que los agentes de control biolégico se dispersaran hasta sus limites ecolégicos,
no pueden ser confinados a propiedades privadas, basadas en la posesiéon o el pais. Conse-
cuentemente, debe haber un amplio acuerdo en que la especie objetivo es una plaga cuya
reduccion es deseada en la region ecologica completa (p. €j., en los Estados Unidos, los agen-
tes de control es posible que se dispersen a Canada o a México). Cualquier conflicto entre
grupos sociales o politicos que vean a la plaga objetivo en forma diferente, debe ser resuelto
antes de la liberacion de agentes de control biologico. Este problema usualmente no existe en
los proyectos de control quimico o mecdnico, los cuales son confinados facilmente a limites
particulares.

CONTROL DE ESPECIES INVASORAS EN CULTIVOS

Los agricultores y forestales también tienen problemas con las especies invasoras. Pero, sin
importar los problemas discutidos antes en este capitulo, dichos problemas no necesariamente
requieren ser resueltos en toda la region sino solo en los campos de propiedad del productor.
Las plagas de cultivos pueden tener poco o ninglin impacto en dreas naturales, debido a la
diferencia en la vegetacion aunque esto no siempre es cierto, como en el caso de la escama
acanalada algodonosa, una plaga de los citricos que ataca plantas nativas en el Parque Nacional
de los Galapagos (Causton, 2004). Ya que las plagas de cultivos cuestan dinero a los produc-
tores por la produccién perdida, ellos desean gastar dinero para su control. Esto significa que,
ademas de los programas de gobierno sobre control biologico clasico, hay otras opciones en
los cultivos que no son posibles en areas naturales. Estas opciones incluyen el uso de métodos
no cubiertos en este libro (plaguicidas, control cultural, uso de plantas resistentes, trampas
o la manipulacién de la conducta de los insectos) asi como formas adicionales del control
biol6gico como (1) manipulaciones para preservar o reforzar los enemigos naturales, (2) apli-
caciones de patdogenos como plaguicidas o (3) liberacion de parasitoides o depredadores que
han sido criados por negocios comerciales y vendidos al productor. Estos enfoques pueden ser
usados contra plagas nativas y exéticas en campos de cultivo y plantaciones de arboles, como
se discute mas adelante en este libro.







SEcCION V. INTRODUCCION DE ENEMIGOS
NATURALES: TEORIA Y PRACTICA

CAPITULO 9: REDES DE INTERACCION COMO
SISTEMA CONCEPTUAL DEL CONTROL BIOLOGICA

Las invasiones de especies y las introducciones para el control biolégico ocurren dentro de
comunidades ecoldgicas cuya composicion puede afectar fuertemente los resultados de ambos
procesos. Los componentes de las comunidades pueden retardar o facilitar las invasiones, logrando
el control biologico espontianeo de los invasores o haciendo que los agentes de control biologico
introducidos fallen, a través de la resistencia biotica. Similarmente, la prediccion de los riesgos no
planeados de las introducciones del control bioldgico procede de un inventario de las especies
posiblemente afectadas en las comunidades, donde es liberado o diseminado el agente de control
biologico. Mientras que los principales factores que afectan el éxito de las poblaciones de insectos
son los efectos troficos y las restricciones de recursos, el éxito de las plantas invasoras y de sus
agentes de control biologico también es afectado por la competencia entre la planta a controlar y
otras plantas en la comunidad. La ecologia de la comunidad, por tanto, es una parte integral de la
planeacioén y el entendimiento de los programas de control bioldgico.

TERMINOLOGIA

Las piramides troficas de quién come a quién son llamadas cadenas alimenticias. En el con-
trol biolégico clasico de los insectos, los agentes tréficos superiores (en relacion con la plaga)
son los parasitoides y depredadores que atacan a la plaga. En el biocontrol de malezas, los
insectos herbivoros son el nivel trofico de interés. Las especies en el siguiente nivel superior
(hiperparasitoides en proyectos de insectos y parasitoides en proyectos de malezas) son fuer-
zas indeseables que son eliminadas en cuarentena, durante la importacion. Los parasitoides o
hiperparasitoides locales (nativos o exoéticos) pueden, sin embargo, atacar al agente de control
biolégico en el pais receptor, después de la liberacion. Aunque generalmente esto no esta
completamente anulado, el impacto de los enemigos naturales introducidos, puede ocurrir en
algunos casos, especialmente para los agentes de biocontrol de malezas.

Como pocas especies de herbivoros, parasitoides o depredadores son estrictamente
monofagas, cada una ocupa un lugar en varias cadenas alimenticias enlazadas y el arreglo
completo de estas relaciones forma la red alimenticia. Ver la Figura 9-1 como e¢jemplo de
red alimenticia de una planta introducida (eucalipto rojo), el insecto plaga invasor (psilido del
eucalipto rojo) y sus enemigos naturales introducidos en California (EU).

CoNTROL DE PLAGAS Y MALEZAS POR ENEMIGAS NATURALES
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Figura 9-1. El contexto de red alimenticia en el control biolégico de artrépodos es ilustrado por el psilido del
eucalipto rojo (Glycaspis brimblecombei Moore) y sus parasitoides en eucaliptos en California (EU), donde
todos los componentes principales son especies introducidas. (Dibujo cortesia de Mark Hoddle.)
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Cada especie estd incrustada en una red alimenticia; la mortalidad del nivel tréfico supe-
rior impuesta sobre ella por todos los consumidores existentes, los que pueden ser fuertes o
débiles, es llamada control natural. Esta fuerza a menudo restringe la densidad de las especies
nativas a niveles bajos, con excepciones tales como los escarabajos descortezadores y las polil-
las que periddicamente tienen explosion de poblaciones y las plantas que dominan sus comu-
nidades. Para especies exoticas que existen en densidades a nivel de plaga, por definicién, el
control natural es insuficiente en la region invadida. La meta del control biologico clasico es
aumentar el control de la plaga, anadiendo nuevas especies mas efectivas de antagonistas.

Las especies también pueden ser limitadas por sus competidores. Esto es raro para los
insectos herbivoros pero la competencia intevespecifica es una fuerza importante que afecta
las densidades de las plantas. La fuerza de la competencia planta-planta comtinmente afecta el
éxito del invasor y el impacto de los agentes de control biolégico de malezas. La invasion de
los bosques hawaianos por Miconia calvescens DC., un arbol de sombra centroamericano, es el
resultado del escape de sus enemigos naturales (Killgore ez al., 1999; Seixas et al., 2004) y de
su mayor tolerancia a la sombra, comparado con las plantas hawaianas nativas (Baruch et al.,
2000). Para las plantas, el daiio de herbivoros y patégenos, y la competencia con otras plantas
por recursos, son fuertes determinantes del nimero y la biomasa (Polis y Winemiller, 1996)
y estan ligados por su interaccion (Blossey y Notzold, 1995; Blossey y Kamil, 1996). Blossey
y Kamil (1996) usaron comparaciones experimentales de genotipos de plantas de Lythrum
salicaria L. en los rangos nativo e invasor, para demostrar que su invasion en Norteamérica
puede haber involucrado el escape de enemigos naturales y, en este ambiente natural libre de
enemigos, la seleccion de genotipos de plantas que destinan mads recursos a sus habilidades
competitivas (crecimiento vegetativo), a expensas de la defensa de los herbivoros. Cuando las
relaciones tréficas y las competitivas deben ser consideradas, la estructura es llamada una red
de intevaccion (Wootton, 1994).

En términos generales, las restricciones al crecimiento de especies nativas o invasoras
pueden venir del nivel tréfico superior o inferior, originando los términos “limitacion ar-
riba-abajo” o “limitacion abajo-arviba.” Las influencias “arriba-abajo” son relaciones an-
tagonistas o de alimentacién (depredacion, parasitismo, herbivoria, infecciéon), en las que
una poblacion es atacada o consumida de alguna manera por una especie del nivel tréfico
superior. Los ejemplos incluirfan a una larva de lepidoptero alimentandose de una planta, un
insecto parasitico atacando a la larva, un pdjaro comiéndose a la avispa parasitica o a un hongo
patégeno que ataque a cualquiera de dichos organismos.

Las influencias “abajo-arriba” actian en la direcciéon opuesta, dentro de una red alimen-
ticia, p. ¢j., desde niveles troficos inferiores. Los insectos que forman agallas, por ejemplo,
usualmente requieren que la estructura de la planta hospedera esté en un estado de desarrollo
preciso para un ataque exitoso. La mosca sierra de la agalla del sauce del arroyo Euura lasiol-
epis (Smith), solo puede iniciar el ataque entre la apertura de la yema y la elongacién del brote;
de otra manera, los tejidos se vuelven demasiado duros. La cantidad de brotes en este estado
de crecimiento limita la densidad de la mosca sierra de la agalla mas que el ataque de enemigos
naturales en los insectos inmaduros (Craig et al.,, 1986). Similarmente, las densidades de las
plantas pueden ser reguladas por la suficiencia y extension de los recursos (suelo apropiado,
lluvia, temperatura ambiental) mientras que los depredadores pueden tener regulada su den-
sidad de poblacién por la disponibilidad de la presa.
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Ademais de las influencias arriba-abajo y abajo-arriba, hay interacciones competitivas por
alglin recurso limitado (luz, espacio o nutrientes) entre especies en el mismo nivel trofico

(Figura 9-2).
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Aplocera plagiata Chrysolina hyperici
Aphis chions Agrilus hypenci

Forage Grasses |<4=p Klamath Weed <=9 | Native Legumes

Hypericum perforatum

e

Native Forbs Other Weeds

Figura 9-2. El contexto de red alimenticia en el control biolégico de malezas es ilustrado por el de la hierba de San
Juan (Hypericum perforatum L.) en California (EU). (Dibujo cortesia de Mark Hoddle.)

Cual de estas influencias es mas importante en la regulacién del tamano de la poblacion
de animales y plantas ha sido sujeto a experimentacién extensivamente. Existen, y pueden ser
comunes, las combinaciones de influencias en las que ninguna de las fuerzas solas es tan fuerte
como para regular la densidad tipica de una especie. Las fuerzas arriba-abajo y abajo-arriba
pueden actuar simultineamente, con las fuerzas abajo-arriba “regulando la escena” en la que
actaan las fuerzas arriba-abajo (Stiling y Rossi, 1997). Ademas de variar con el tiempo, el bal-
ance relativo de las fuerzas arriba-abajo y abajo-arriba pueden variar espacialmente, debido a
factores ambientales del habitat. En las comunidades de marismas saladas de la costa noreste
del Atlantico, por ejemplo, los saltahojas herbivoros (Prokelisia spp.) son influenciados con
mds fuerza por la calidad de la planta y por la complejidad de la vegetacion en la marisma baja
(sujeta a mayor inmersion por las mareas, lo que limita la densidad de aranas) mientras que en
la marisma alta, la depredacién arriba-abajo realizada por aranas viene a ser mas importante
(Denno et al., 2005). Mas que ser relaciones estaticas, la importancia relativa de las diferentes
influencias puede cambiar conforme cambian las circunstancias en la comunidad (como las
invasiones por nuevas especies, las introducciones de enemigos naturales o el cambio en el
clima).
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FUERZAS QUE REGULAN LA DENSIDAD DE POBLACION DE LAS PLANTAS

Las plantas son afectadas comtinmente por la competencia por agua, luz o nutrientes, lo que
se demuestra en el aumento del tamano de las plantas, después de aclarear dreas con especies
mezcladas. El aumento de tamano a menudo conduce a un incremento en la reproduccion, lo
que puede resultar en un aumento en la densidad de la planta en las generaciones posteriores
(Harper, 1977; Solbrig, 1981). El escenario para la competencia es el habitat fisico, el cual
puede proveer de pocos o abundantes recursos. En habitats estériles, la escasez de recursos
fisicos limita directamente a las plantas y hay poca competencia planta-planta (ver p. ¢j., Ok-
sanen ¢t al., 1981, 1996). Conforme los habitats mejoran y la producciéon primaria aumenta,
la competencia entra en juego pero la herbivoria todavia puede no ser importante. Al aumen-
tar mas la productividad, los herbivoros también pueden ser sostenidos y la herbivoria puede
volverse una influencia importante en la densidad de la planta. En sistemas naturales muy
productivos, la mayor productividad sostiene a los enemigos de los herbivoros, lo cual puede
suprimir a los herbivoros y la competencia planta-planta de nuevo se vuelve importante.

Los herbivoros que afectan plantas pueden ser generalistas o especialistas, nativos o exoti-
cos. El control biolégico de malezas generalmente involucra los efectos de los herbivoros
invertebrados especializados que han coevolucionado con la maleza en su rango nativo de
distribucion. El traslado de plantas en forma de semillas a localidades distantes las separa del
ataque de dichos herbivoros especializados. En la regiéon invadida, muchas plantas exoéticas
pueden ser suprimidas por una combinacién de recursos limitados, competicién de plantas
y ataques de herbivoros generalistas locales, incluyendo vertebrados e invertebrados. En re-
alidad, parece ser que los herbivoros generalistas vertebrados nativos, a menudo evitan que
las plantas exoticas se conviertan en plagas pero este efecto se pierde cuando los vertebrados
nativos son remplazados por vertebrados exoéticos, los cuales se alimentan de plantas exoticas
(pero no de las nativas) que pueden haber desarrollado defensas (Parker ez al., 2000).

Sin embargo, algunas plantas no seran controladas por herbivoros generalistas nativos, los
que junto con el escape de los enemigos naturales especializados, permitird que estas plantas
incrementen su densidad y se vuelvan malezas ambientales o econémicas. Esto es cierto espe-
cialmente para plantas toxicas, no comestibles o no alcanzables por vertebrados que pastan.
La pérdida de enemigos naturales invertebrados es ilustrada por los insectos encontrados en
la planta invasora L. salicaria. En Norteamérica, en la zona invadida s6lo 59 especies fitofagas
han sido registradas sobre esta planta, y ninguna le causa dano apreciable (Hight, 1990). En
contraste, en su rango nativo en Europa, esta planta tipicamente ocurre a baja densidad, en
asociacion con mas de 100 especies de insectos fitofagos (Batra et al., 1986), los que atacan
todas las partes de la planta. Aunque la mayoria de estos herbivoros tienen impactos limitados,
algunos danan fuertemente a la planta. Esto ha sido demostrado por la disminucién dramatica
en la biomasa de la planta, la produccién de semillas y la abundancia en Norteamérica, después
de que fueron introducidos estos importantes insectos (Blossey y Schat, 1997; Notzold et al.,
1998; Stamm Katovich ez al., 1999; Landis ez al., 2003; Piper et al., 2004). Los escarabajos
crisomélidos Galerucella spp., liberados en dreas con la maleza en los Estados Unidos, defoli-
aron las plantas, lo que condujo a la reduccién en tamano de la planta, de las semillas produ-
cidas y de la densidad de la planta después de varios anos.
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La disminucién de dicha maleza fue seguida de un mayor crecimiento de otras plantas en
la comunidad, demostrando que la disminucion de la competitividad de la maleza fue debida
al dano por herbivoros (Corrigan et al., 1998; Notzold et al., 1998; Landis et al., 2003;
Hunt-Joshi ez al., 2004).

Los practicantes del control biolégico deberfan asumir que es posible que la competencia
con otras plantas sea parte del mecanismo por el cual los herbivoros introducidos reducen la
densidad de muchas plantas invasoras, junto con el estrés por los factores climaticos y edaficos
(Center et al., 2005). Aunque existen algunos casos en que una sola especie de herbivoro ha
logrado control completo de una planta introducida, p. ¢j., Salvinia molesta D.S. Mitchell
y Azolla filiculoides Lamarck por Cyrtobagous salivinae Calder & Sands y Stenopelmus rufi-
nasus Gyllenhal, respectivamente (Thomas y Room, 1986; Hill, 1999). En otros casos, el
éxito claramente requirié de la accién conjunta de varias especies herbivoras, p. €j., Sesbania
punicen (Cav.) Benth. controlada por Trichapion lativentre (Béguin-Billecocq), Rhyssomatus
marginatus Fihraeus y Neodiplogrammus quadrivittatus (Olivier).

FUERZAS QUE REGULAN LA DENSIDAD DE POBLACION DE LOS INSECTOS

La competencia interespecifica existe entre los insectos herbivoros, particularmente entre es-
pecies de escamas u otros Hemiptera que comparten la misma planta alimenticia. McClure
(1980), por ejemplo, demostro los efectos negativos de la competencia entre dos densidades
de especies de escamas del falso abeto, invasoras en Norteamérica. La competencia intraes-
pecifica puede ser mas comun, particularmente para especies invasoras que ocurren en altas
densidades (ver p. ¢j., McClure, 1979). Sin embargo, la competencia insecto-insecto no afecta
benéficamente al control biolégico de insectos, en una forma analoga a la que ocurre en el
control biologico de malezas.

Algunas poblaciones de especies de insectos pueden estar limitadas por los efectos abajo-
arriba, particularmente si las plantas alimenticias restringen el éxito de la oviposicion. Cuando
las plantas son altamente defendidas o cuando estructuras susceptibles estin presentes solo
brevemente o en tiempos impredecibles, el crecimiento de la poblacion del insecto puede ser
restringido por la falta de plantas hospederas de calidad apropiada, como se mencioné antes
para la mosca sierra de la agalla del sauce del arroyo.

En contraste con las fuerzas indicadas, muchos grupos de insectos fitéfagos estan limita-
dos por parasitoides o depredadores especializados. Esta es la razén por la que insectos como
las escamas, afidos y piojos harinosos rutinariamente aumentan hasta altas densidades cuando
escapan de sus enemigos naturales, al invadir nuevas regiones. Las variadas formas en que las
poblaciones de insectos invasores han sido reducidas fuertemente, después de la introduccion
de sus enemigos naturales en programas de control biologico cldsico, demuestran la impor-
tancia de la regulacién de la poblacién por niveles troficos superiores. La mosca blanca del
tresno Siphoninus phillyreae (Halliday) (Bellows et al., 1992a), la polilla de invierno Operoph-
tera brumata (L.) (Embree, 1966), la mosca sierra del alerce Pristiphora erichsonii (Hartig)
(Ives, 1976) y la escama roja de California Aonidiella anrantii (Maskell) (DeBach et al.,
1971), por ejemplo, fueron reducidas por 4, 2, 3 y 1 orden de magnitud, respectivamente,
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enseguida de las introducciones de enemigos naturales contra dichas especies, en localidades
donde eran invasoras.

Los grupos de insectos que tienen estados inmaduros que viven en lo profundo de me-
dios protectores, tales como el suelo o tejidos vegetales, sin embargo, pueden estar menos
accesibles a los enemigos naturales. Las especies que provocan la formacion de agallas, los
rizofagos o los insectos que viven en tineles en las plantas (especies barrenadoras o frugivoras)
sufren menor mortalidad por enemigos naturales que los que se alimentan expuestos (Gross,
1991; Cornell y Hawkins, 1995; Hawkins ¢t a/., 1997) y hay menos casos en los que tales
plagas han sido suprimidas por enemigos naturales introducidos (Gross, 1991).

Puede ocurrir la supresion de poblaciones de insectos por enemigos naturales generalis-
tas. La supresion continua de la polilla de invierno en Canada, después de la introduccion del
parasitoide especialista Cyzenis albicans (Fallén) es debida, al menos en parte, a la depredacion
por escarabajos carabidos generalistas que atacan pupas no parasitadas de la polilla de invierno
en el suelo (Roland, 1994). Similarmente, dos coccinélidos generalistas y las larvas de la
mosca sirfida Pseudodorus clavatus (F.), fueron los agentes primarios responsables de limitar
el crecimiento de las colonias del afido café de los citricos Toxoptera citricida (Kirkaldy) en
Puerto Rico y la Florida (Michaud, 1999, 2003; Michaud y Browning, 1999).

Existen también unos pocos casos en que los patdgenos introducidos han suprimido po-
blaciones de insectos: (1) el hongo Entomophthora maimaiga Humber, Shimazu & Soper,
que pudo prevenir las explosiones de poblaciéon de la polilla gitana Lymantria diapar (L.)
en el noreste de los Estados Unidos (Webb ez al., 1999; Gillock and Hain, 2001) y (2) un
virus de Oryctes, el cual suprimi6 al escarabajo rinoceronte Oryctes rhinoceros (L.) en palmas de
coco en Samoa Occidental (Bedford, 1986). Sin embargo, estos dos ejemplos son inusuales
y, en general, los patégenos raramente han demostrado que pueden restringir poblaciones de
insectos dentro de estrechos limites de densidad. Las epidemias por baculovirus, por ejemplo,
a menudo sélo ocurren después de que las plagas han alcanzado altas densidades, probable-
mente debido a la pobre transmisién del virus a bajas densidades.

PREDICCIONES DE PLAGAS BASADAS EN REDES ALIMENTICIAS

ARTROPODOS NATIVOS

En los sistemas naturales (p. ¢j., no agricolas ni en plantaciones forestales) se esperaria
que el control natural actuara para limitar la densidad de muchos insectos herbivoros na-
tivos. En tales sistemas, las acciones de los enemigos naturales son tipicamente complejas
y toman lugar dentro de redes alimenticias con muchos eslabones (Hawkins ez a/. 1997).
Sin embargo, las acciones humanas pueden conducir a la pérdida del control natural.
Por ejemplo, los cultivos creados sin defensas contra insectos. Los cultivos sembrados en
grandes campos uniformes, especialmente los perennes, pueden favorecer el incremento
de la poblacion de la plaga al eliminar el hallazgo del hospedero por la plaga. En planta-
ciones, la reduccién en la vegetacion asociada (comparada con bosques naturales) puede
disminuir la disponibilidad de hospederos alternantes y de los recursos florales necesarios
para los enemigos naturales, causando atin que algunas especies nativas se conviertan en
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plagas serias. Ademads, tales plantaciones pueden consistir de plantas introducidas favo-
rables para un herbivoro nativo local pero desfavorables para los enemigos naturales lo-
cales. Esto puede resultar en la pérdida del control natural porque los enemigos naturales
locales estan ausentes o no son efectivos dentro de la plantacion, como lo demuestran las
explosiones de poblacion del insecto nativo Oxydia trychinta (Guénee) (Lep: Geometri-
dae) en plantaciones de pinos exdticos en Colombia (Bustillo y Drooz, 1977), las que son
un ejemplo de este proceso.

En algunos casos, el control natural puede actuar hasta cierto grado pero ser inadec-
uado para los propositos humanos si atin a bajas densidades de la plaga causa pérdidas
inaceptables. Las plagas que atacan directamente productos de alto valor como las frutas,
se encuentran en esta categoria. En la producciéon de manzanas para fruta fresca, sélo pu-
ede ser tolerado alrededor del 1% de infestacion por plagas de la fruta como la mosca de
la manzana Rhagoletis pomonelln (Walsh) o la polilla de la manzana Cydia pomonelln (L.).
El control natural no alcanza dicho nivel de supresion de la plaga. Similarmente, insectos
vectores de fitopatdgenos raramente son suprimidos a un nivel aceptable a través del con-
trol natural porque la transmisioén de la enfermedad por unos pocos insectos infectados
puede conducir rapidamente a grandes pérdidas economicas.

Basados en estas consideraciones, se puede esperar lo siguiente para los artrépodos
herbivoros nativos: (1) En comunidades naturales de plantas, la mayoria de los herbivo-
ros no sera lo suficientemente comun para danar severamente las plantas. (2) La pérdida
del control natural sera una consecuencia comun del cultivo o de la explotacion forestal
intensiva. (3) En campos de cultivo, las plagas indirectas (las que atacan una parte de la
planta que no es directamente cosechada y vendida) como los acaros, minadores de hojas,
escamas o piojos harinosos, son mds posibles de ser receptivas al control biolégico que las
plagas directas (especies que atacan el producto a vender), tal como los frugivoros. (4)
Los métodos de cultivo orginicos son mas factibles para suprimir plagas nativas (aunque
no todas ellas) que las plagas introducidas (las que probablemente carecen de enemigos
naturales efectivos, a menos que hayan sido el objetivo exitoso de un programa previo de
control biologico cldsico). (5) Los herbivoros cuyas larvas se alimentan donde hay pocos
enemigos naturales (suelo profundo o dentro de tejidos vegetales) son menos factibles de
ser suprimidos por el control natural, a menos que otros estados de vida estén mas expu-
estos. (6) Es posible que ocurra la disrupcion del control natural por el uso de plaguicidas
y puede ser remediada al cambiar sus patrones de uso.

PLANTAS Y ARTROPODOS EXOTICOS

La mayoria de las especies invasoras no son consideradas plagas. En parte, esto ocurre
porque atacan plantas sin importancia econémicas o, si los invasores son plantas, porque
permanecen en dreas perturbadas y no invaden dreas naturales. Ademas, algunas espe-
cies simplemente fallan en obtener densidades daninas, debido a los enemigos naturales
locales generalistas (resistancia bidtica), en combinacion con los efectos del clima local y
de las limitaciones en los recursos (ver p. ¢j., Gruner, 2005). Tal resistencia biética puede
tener su efecto concurrente con la invasion (tal que la especie nunca es registrada como
plaga) o puede suceder con un retraso, después de que el invasor ha incrementado su den-
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sidad de plaga. Por ejemplo, en Australia, las poblaciones del milpiés invasor Ommatoi-
ulus moreletii (Lucas) declinaron después de un periodo inicial de alta densidad, debido al
ataque de un nemdtodo rhabditido nativo (McKillup ez al., 1988). Ya que puede no estar
inmediatamente claro si persisten las altas densidades asociadas con un nuevo invasor,
es importante dejar que pase suficiente tiempo antes de iniciar un programa de control
bioldgico clasico contra una nueva especie invasora, para saber si los enemigos naturales
locales son capaces de suprimir la plaga (Michaud, 2003). También, en algunos casos,
las poblaciones de especies invasoras son controladas mas tarde por la invasiéon de sus
propios enemigos naturales especializados desde su rango nativo de distribucién (proceso
llamado a veces control bioldgico fortuito). Por ejemplo, la escama de San José Quadras-
pidiotus perniciosus (Comstock) se ha diseminado por todo el mundo en material vegetal
de frutales, desde su rango nativo original en la lejana Rusia pero uno de sus parasitoides
especializados, Encarsia perniciosi (Tower), se dispers6 junto con ella (Flanders, 1960),
suprimiendo en parte a la escama invasora en las regiones nuevas.

Sin embargo, si una especie invasora ha persistido por muchos anos a niveles daninos,
raramente serd espontaneamente controlada por enemigos naturales (aunque ocasional-
mente esto ocurre) y se requerird la introducciéon de enemigos naturales especializados
desde el rango nativo de la plaga (ver el Capitulo 10 sobre la teoria de la poblaciéon como
base de los conceptos del control biologico clasico).







CArPiTUuLO 10: EL PAPEL DE LA ECOLOGIA DE
POBLACIONES Y DE LOS MODELOS DE POBLACION EN
EL CONTROL BIOLOGICO

JOSEPH ELKINTON

CONCEPTOS BASICOS

La ciencia de la ecologia de poblaciones proporciona la estructura conceptual y tedrica dentro
de la cual se practica la disciplina aplicada del control biolégico. Los trabajadores del control
biolégico usan conceptos de ecologia de poblaciones para predecir la eficiencia de los agen-
tes considerados o para evaluar la eficiencia de los agentes que han sido liberados. Algunos
practicantes del control biolégico usan modelos de poblaciéon para ayudarse en este proceso.
Aqui se revisan los conceptos basicos de la ecologia de poblaciones y se consideran las clases
de modelos que han sido usados.

Una propiedad fundamental de la dindmica de la poblacién de todas las especies es que el
numero o la densidad de individuos incrementara a una tasa siempre en aumento, cuando las
condiciones sean favorables. El ejemplo mas simple de tal crecimiento es ilustrado por la rep-
licacién de los organismos unicelulares. Una bacteria podria dividirse cada hora, de tal manera
que una colonia que empez6 con un individuo podria crecer asi: 2, 4, 8, 16,.. 2%, donde tes
el nimero de horas o de replicaciones. Con los insectos y muchos otros organismos, la tasa de
replicaciéon en cada generacion es potencialmente mucho mas rapida porque cada individuo
produce bastante descendencia por generacion, en lugar de sélo 2. Matematicamente, este
proceso se llama crecimiento geométrico y la ecuacion general es:

N, =4AN, =N i1

donde Ny N_, son el tamano de la poblacion en las generaciones ty t+1 respectivamente, A
es la tasa de multiplicacion por generacion y N, es el tamano de la poblacion inicial a t=0.
Para los organismos que se reproducen continuamente, el mismo proceso se expresa con la
siguiente ecuacion de crecimiento exponencial (2) (Figura 10-1):

dN o

“I'; =N o N, =N {2)

T

donde N es el tamano de la poblacién o densidad, 4N/dt es la tasa de crecimiento (el cambio
en densidad por unidad de tiempo), N,y N, son definidos igual que en (1), ¢ es la base de los
logaritmos Naperianos y la constante 7 es la tasa de incremento instantanea per capitn. Cu-

CoNTROL DE PLAGAS Y MALEZAS POR ENEMIGAS NATURALES
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Figura 10-1. Ajuste del modelo logistico a una poblacién de laboratorio de moscas de la fruta por Pearl (1927) y la tasa
de crecimiento exponencial estimada de esta poblacidn, si se eliminan los efectos de la limitacién de recursos.

ando las tasas de nacimiento y muerte son iguales, 7 = 0 y la poblacion cesa de crecer. Cuando
la tasa de muerte excede la tasa de nacimientos, 7 es negativa y la poblacion declina.

Es obvio que ninguna poblaciéon puede crecer indefinidamente; tarde o temprano al-
canzard una densidad arriba de la cual los individuos no pueden obtener los recursos que
necesitan para sobrevivir. Esta densidad es conocida como la capacidad de carga del ambi-
ente. Para diferentes especies en distintos habitats, la capacidad de carga estara determinada
por la competencia por recursos particulares. Para las plantas del desierto, el agua es tipica-
mente el recurso limitante. Para muchos animales, el suplemento de alimento determina la
capacidad de carga. Conforme una poblacion se expande hacia la capacidad de carga, la tasa
de crecimiento disminuye. Este proceso es representado tipicamente por la ecuacion logistica
(3) (Figura 10-1), la cual se aplicé primero al crecimiento poblacional por Verhulst (1838) y
mas tarde de nuevo por Pearl y Reed (1920):

A =
o S 1 . Ll (3)
el &

representa el crecimiento exponencial. El efecto del segundo término (7N*/K), a menudo
llamado resistencia ambiental, aumenta conforme N se hace mas grande. Conforme N se
aproxima a K, la tasa de crecimiento (d N/d?) se aproxima a cero.
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Hay varias suposiciones inherentes al uso de la ecuacién logistica para representar el cre-
cimiento de la poblacién. La primera de ellas es que la densidad de poblaciéon se aproximara
y después permanecerd estable alrededor de la capacidad de carga (K), a menos que sea per-
turbada de otro modo. En la actualidad, la mayoria de las poblaciones flucttian en densidad,
aun las poblaciones mantenidas en laboratorio bajo condiciones ambientales constantes. Otra
suposicion es que la forma de la curva es simétrica arriba y abajo del punto medio. En reali-
dad, pocos sistemas de poblacién, atin en laboratorio, siguen la trayectoria exacta predicha por
la logistica. La importancia de la ecuacion logistica es su contribucion a la ecologia tedrica.
Captura los procesos mas bdsicos de la dinamica de poblacién: el crecimiento exponencial y
los efectos de los factores que limitan el crecimiento. Variaciones de la ecuacion logistica han
sido exploradas por muchos individuos; en realidad, es el fundamento de muchos trabajos en
la ecologia de poblaciones tedrica. Lotka (1925) y Volterra (1926) extendieron el modelo
logistico para describir la competencia entre especies y las interacciones depredador-presa. Es-
tos modelos han sido adaptados ampliamente al modelo de impacto de los agentes de control
biolégico en sus poblaciones hospederas, lo que se discute mas adelante. May (1974, 1976)
utilizé una version discreta en el tiempo de la logistica para demostrar la posible existencia
del caos deterministico en la dindmica de las poblaciones naturales. Este trabajo sugiere que
algunas de las fluctuaciones erraticas en la densidad que caracterizan a la mayoria de las pobla-
ciones, fueron causadas no por la influencia de factores al azar como las condiciones variables
del clima sino por las propiedades matematicas inherentes del crecimiento de poblacién y a
los limites del crecimiento, incluyendo el impacto de los enemigos naturales que estan incor-
porados en la ecuacion logistica. Otras aplicaciones de la logistica incluyen modelos de redes
alimenticias e interacciones entre muchas especies en una comunidad. Entonces, los modelos
tedricos de este tipo han jugado un papel importante en la ecologia de poblaciones.

Aunque no hay duda en que la competencia por recursos confiere un limite superior al
crecimiento de todas las poblaciones, parece claro que muchas poblaciones de animales y
plantas persisten a densidades muy por debajo de cualquier capacidad de carga obvia, deter-
minada por la disponibilidad de recursos. El control biologico estd basado en la suposicion
que los enemigos naturales pueden reducir las poblaciones de la plaga a bajas densidades y que
muchas de las especies plaga mas importantes son organismos invasores que han escapado de
los enemigos naturales que las mantenian a bajas densidades, debajo de su capacidad de carga,
en su pais de origen. El control bioldgico clasico busca reunir las plagas con dichos enemigos
naturales.

DEPENDENCIA DE LA DENSIDAD

Las bajas densidades caracteristicas de la mayoria de las especies fluctian dentro de un
rango de valores bastante estrecho. Para que una poblacién permanezca a densidad con-
stante, la tasa de nacimientos + inmigracion debe ser igual a la tasa de muertes + emi-
gracion. Cada individuo debe, en promedio, reemplazarse a si mismo con una descenden-
cia sobreviviente. En realidad, para cualquier especie que persista en un periodo evolutivo,
la tasa promedio de ganancia debe igualar a la tasa de pérdida promedio aunque estas
cantidades pueden variar considerablemente ano tras ano. Los organismos que tienen alta
mortalidad la compensan produciendo bastante descendencia. Por esta razéon fundamen-
tal, la mayoria de los ecélogos de poblaciones creen que la mayoria de las poblaciones son
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estabilizadas por factores que son dependientes de la densidad. Tales factores influyen en
la tasa de nacimiento o la de muerte en una forma que varia sistematicamente con la den-
sidad, por lo que las poblaciones convergen en densidades en las que la tasa de nacimiento
y la de muerte son iguales, y la densidad esta en equilibrio. Dichos factores actian como
un sistema de retroalimentacién negativo que es analogo a la regulacion de la tempera-
tura de una habitacién por un termostato. Si las densidades incrementan por encima del
valor de equilibrio, la tasa de muerte excede a la de nacimientos, y la poblacion regresa
al equilibrio. Si las densidades se reducen por debajo del valor de equilibrio, la tasa de
nacimientos excede a la tasa de muerte y la densidad aumenta.

Estos conceptos fueron introducidos a la ecologia por Howard y Fiske (1911), quienes
trabajaron en la importaciéon de parasitoides de la polilla gitana Lymantria dispar L. a
Norteamérica, uno de los primeros proyectos grandes del control biolégico. Ellos crefan
que las poblaciones no podian persistir mucho, a menos que tuviesen cuando menos un
factor dependiente de la densidad que cause que la fecundidad promedio balancee la
mortalidad promedio. El término ‘dependiente de la densidad’ fue acunado por Smith
(1935), otro proponente inicial del control biolégico.

Los depredadores, patogenos y parasitoides a menudo causan mortalidad dependi-
ente de la densidad a sus hospederos. La proporcién o porcentaje de la poblacién muerta
por estos factores varia sistematicamente con la densidad. Un aumento en la proporcion
que esta muriendo con el incremento de la densidad es llamada dependencia positiva de
la densidad; una disminucién en la proporcién que esta muriendo al aumentar la densi-
dad se llama dependencia negativa o inversa de la densidad. Un factor de mortalidad es
dependiente de la densidad cuando la proporciéon muerta varia en formas que no estin
relacionadas con la densidad de poblacion. Muchos factores abiéticos, como la mortali-
dad causada por temperaturas debajo del punto de congelacién, acttian en una forma que
es independiente de la densidad. Aunque muchos ecologos de poblaciones de insectos
se enfocan en las fuentes de mortalidad, los cambios en la fecundidad dependientes de la
densidad también pueden servir para estabilizar densidades o conducen a cambios en el
crecimiento de la poblacién, conforme aumenta la densidad. Ciertamente, la competencia
por recursos es un proceso dependiente de la densidad que estabilizara una poblacion en
la capacidad de carga, si las causas de mortalidad no intervienen a densidades menores.

RESPUESTAS FUNCIONALES Y NUMERICAS

La depredacién o el parasitismo dependientes de la densidad pueden surgir de dos fuentes
diferentes: la respuesta numérica y la respuesta funcional (Solomon, 1949). La respuesta
numérica es un aumento en la densidad o el nimero de parasitoides o depredadores, en
respuesta al incremento de la densidad del hospedero o de la presa. Puede originarse del
aumento en la reproducciéon o de la supervivencia de la descendencia del parasitoide o
depredador, inducida por aumentos en la disponibilidad de la presa o, a una escala local,
puede surgir una respuesta de agregacion donde parasitoides y depredadores son atraidos
a sitios con alta densidad de presas.

La respuesta funcional es un aumento en el namero de presas tomada por el depre-
dador o el parasitoide a una densidad incrementada de la presa. Los estudios de Holling
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(1959, 1965) produjeron importantes contribuciones al entendimiento de la respuesta
funcional. En experimentos de laboratorio, Holling colocé depredadores individuales con
diferentes nameros de presas. El demostré que el namero de presas consumidas en un
intervalo especifico de tiempo se increment6 con el niimero disponible de presas pero en
una tasa decreciente hacia el maximo superior (Figura 10-2a). Este efecto es causado por
un limite superior en la capacidad de consumo del depredador y por el incremento en la
proporciéon de tiempo dedicada a manejar un mayor ntimero de presas, a expensas del
tiempo que pasa buscando presas. Por encima de este limite, los incrementos posteriores
en la densidad de la presa no ocasionan un consumo mas alto. La proporcién de la presa
consumida contra la densidad de presa declina en forma constante (Figura 10-2b), ilus-
trando que la respuesta funcional es inherentemente dependiente inversa a la densidad.
Sin una respuesta numérica, no es factible que los depredadores y parasitoides estabilicen
una poblacién de hospederos. El trabajo posterior de Holling demostré que, bajo al-
gunas condiciones importantes, la respuesta funcional puede conducir a la depredacion
dependiente de la densidad positiva. Siempre que los aumentos en la densidad de presas
resulten en algiin cambio en la conducta de busqueda del depredador o del parasitoide,
como cuando buscan mas eficientemente o concentran sus esfuerzos en una especie en
particular, el nimero tomado se acelerara con el aumento en la densidad del hospedero
(Figura 10-2c¢) y la proporcién tomada se incrementara (Figura 10-2d) encima del ran-
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Figura 10-2. Nimero de presas consumidas por el depredador y proporcion correspondiente consumida por uno de
respuesta funcional tipo Il (a, b) y de tipo IlI (c, d) (adaptado de Holling, 1965).
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go mas bajo de densidad de la presa. Holling la llamé una respuesta funcional tipo III,
en contraste con el tipo II, el cual es la declinacién continua en la proporciéon tomada,
evidente siempre que no haya cambio en el comportamiento de basqueda en respuesta a
los cambios en la densidad de la presa (Figura 10-2a,b). Holling (1965) demostré una
respuesta tipo III para musarafias buscando pupas de moscas sierra. El imaginé que las
respuestas tipo III son caracteristicas de los vertebrados depredadores, los que tienen una
capacidad relativamente alta de aprendizaje y cambio de comportamiento. Sin embargo,
la respuesta funcional tipo III también se ha demostrado subsecuentemente en muchos
insectos depredadores y parasitoides (ver p. ¢j., Hassell y Comins, 1977).

ENEMIGOS NATURALES ESPECIALISTAS VS GENERALISTAS

Los enemigos naturales especialistas o mondfagos son aquéllos que atacan una sola especie
hospedera. Los oligéfagos restringen sus ataques a un grupo de especies cercanamente
emparentado. Los generalistas o polifagos atacan un amplio rango de especies hosped-
eras. La distinciéon es importante porque los generalistas y los especialistas tipicamente
responden en forma muy diferente a los cambios en la densidad del hospedero. Es mas
probable que los especialistas exhiban una respuesta numérica a los cambios en densidad
de su presa porque dependen sélo de esa fuente de alimento y su desarrollo estacional estd
ligado fuertemente con el de su presa. Los generalistas pueden exhibir poca o ninguna
respuesta numérica porque dependen de muchos tipos de presas y pueden cambiar de una
a otra, dependiendo cudl especie esté disponible. En realidad, es muy comtin para muchos
enemigos naturales, especialmente los generalistas, exhibir dependencia inversa de la den-
sidad, donde la mortalidad declina conforme aumenta la densidad de la presa y no puede
entonces estabilizar densidades de las presas. Tales depredadores pueden, sin embargo,
jugar un papel importante en la supresiéon de la densidad de la presa, ain cuando las
densidades resultantes sean inestables o sean estabilizadas por otros factores. En sistemas
anuales de cultivo, por ejemplo, el recurso vegetal y sus insectos plaga son efimeros y, a
largo plazo, la estabilidad no es particularmente importante.

DEPENDENCIA COMPLEJA DE LA DENSIDAD

Muchos sistemas exhiben una dependencia compleja de la densidad, como cuando la
mortalidad por enemigos naturales puede cambiar de positiva a negativa conforme au-
menta la densidad del hospedero. Por ejemplo, la depredacion por las aves sobre larvas de
lepidopteros residentes en bosques, puede ser dependiente de la densidad mas baja pero
después cambia a dependencia inversa de la densidad conforme las densidades exceden
las capacidades de los depredadores para responder numéricamente y la respuesta funcio-
nal se aproxima al limite superior del consumo de la presa (Figura 10-3) (Mook, 1963;
Krebs, 2005). Bajo tales condiciones, la densidad de la presa puede “escapar” en una fase
de explosion de poblacion, la cual es caracteristica de unas pocas especies. Las explosiones
de poblaciéon estan sujetas tipicamente a diferente grupo de factores dependientes de la
densidad, como las enfermedades virales y el hambre, las que s6lo son fuentes importantes
de mortalidad cuando las densidades son altas. Estos factores pueden mantener poblacio-
nes en un equilibrio a densidad alta pero mds frecuentemente, causan el colapso de po-
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Figura 10-3. Respuesta funcional (a) y respuesta numérica (b) de la curruca de pecho castano (Dendroica castanea) a
varias densidades del gusano de la yema de la picea Choristoneura fumiferana (Clemens) y el impacto combinado
(c) en el porcentaje de larvas consumidas (datos de Mook, 1963; reimpreso con permiso de Krebs, 2005).

blaciones de vuelta a una fase endémica de baja densidad. En contraste, los depredadores
generalistas que podrian consumir la mayoria de las presas individuales a baja densidad,
es posible que solo consuman una diminuta fraccion de la poblacién a densidad alta, atn
cuando ataquen al mismo ntimero o nimeros mas altos de individuos.

Southwood y Comins (1976) propusieron un “modelo sinéptico” como una carac-
teristica general de los insectos que ocasionalmente entran a una fase de explosiéon de la
poblacion (Figura 10-4). Las primeras expresiones de esta idea pueden encontrarse en los
escritos de Morris (1963) y de Campbell (1975). El modelo esta representado por Ry, la
tasa neta de reproduccion, contra la densidad. En la figura resultante, la mayor mortalidad
produce un “barranco del enemigo natural” (también llamado hoyo del depredador, ver
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Figura 10-4. El modelo sinéptico de la dependencia compleja de la densidad (adaptado de Southwood
y Comins, 1976; redibujado de Elkinton, 2003, con permiso de Elsevier).
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Capitulo 27) a baja densidad, en el que la poblacién es mantenida en equilibrio (R =
1) por los enemigos naturales. El “barranco del enemigo natural” separa dos “crestas”,
una en la densidad alta y otra en la baja, donde la mortalidad es menor y la densidad de
poblaciéon aumenta. A densidad muy alta, otros factores de mortalidad como el hambre y
la enfermedad causan que las poblaciones colapsen. En los extremos de la baja densidad
un “efecto Allee” (Allee, 1931) entra en juego, causado por el fallo de los individuos para
encontrar pareja y reproducirse. Las poblaciones en este rango declinan inexorablemente
hacia la extincion. Tales densidades bajas son infrecuentes en la mayoria de las poblacio-
nes naturales pero los efectos Allee han sido propuestos ampliamente como una razén
por la que nuevos invasores a menudo van hacia la extincién y no consiguen establecerse,
y el por qué los agentes de control bioldgico fallan en establecerse, si son liberados en
numeros inadecuados (Hopper y Roush, 1993; Liebhold y Bascompte, 2003).

El modelo de Southwood y Comins ejemplifica un sistema de equilibrio maultiple, 1o
cual significa que la poblacién esta regulada y potencialmente estabilizada a mas de una
densidad. Morris (1963) propuso un modelo para el gusano de la yema de la picea C.
Sfumiferana 'y el mecanismo que ¢l imaginé esta ilustrado en la Figura 10-3c. La depre-
dacion por generalistas es positivamente dependiente de la densidad a baja densidad pero
inversamente dependiente a densidad alta. Se hace notar, sin embargo, que la mortalidad
mdxima causada por la curruca de pecho castano en la Figura 10-3c es de 2% y que este
pdjaro es solo uno de un grupo grande de enemigos naturales que atacan al gusano de
la yema. El analisis subsecuente de la dindmica de poblacion del gusano de la yema de la
picea por Royama (1984 ), rechazé especificamente el modelo de equilibrio maltiple para
este sistema. Por tanto, es importante entender que el modelo de  Southwood y Comins
es una descripcién general pero no necesariamente universal, de los sistemas de explosion
de la poblacion.

El modelo conceptual de Southwood y Comins (1976) cristaliza el pensamiento acer-
ca de un atributo de los agentes de control biolégico que ha sido obvio por mucho tiempo
para los practicantes del control biolégico. Algunos agentes son efectivos en suprimir o
mantener densidades bajas del hospedero (en el barranco del enemigo natural) mientras
que otros son efectivos solamente a densidad alta y pueden ser responsables de terminar
las densidades de las explosiones de poblacion. En el sistema de la polilla gitana, por
ejemplo, se piensa que las densidades bajas del hospedero son mantenidas principalmente
por la depredaciéon de mamiferos pequenos (Liebhold et /., 2000) mientras que las den-
sidades de explosion de la poblacién son reducidas invariablemente por una enfermedad
viral (Doane, 1976). Es tipico que las epidemias de enfermedades por baculovirus entre
insectos estan asociadas con densidades altas. Esto se origina en el modo de transmision.
Los insectos se infectan cuando ingieren particulas virales emitidas por hospederos muer-
tos o moribundos, un evento que ocurre raramente a baja densidad pero con muy alta
frecuencia a densidad alta. Los parasitoides también varfan en su efectividad con la densi-
dad de hospederos. Muchos sistemas hospedero/parasitoide son mantenidos indefinida-
mente a baja densidad del hospedero por los parasitoides que tienen buena habilidad de
btisqueda; ellos pueden localizar hospederos y causar altos niveles de mortalidad cuando
los hospederos son muy escasos. Los agentes con esta habilidad son considerados candi-
datos sobresalientes para el control biologico. Otros parasitoides, sin embargo, son mas
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efectivos a densidades de explosion de poblaciones. Por ejemplo, el taquinido parasitoide
Cyzenis albicans (Fallén) es citado ampliamente como un éxito importante del control
biolégico al controlar las invasiones de la polilla de invierno Operophtera brumata (L.) en
Nueva Escocia (Embree, 1960, 1965) y Colombia Britdnica, Canada (Roland y Embree,
1995). El parasitoide causa alta mortalidad y la reduccién a altas densidades pero el para-
sitismo es mucho menor en densidades endémicas, las cuales son mantenidas principal-
mente por escarabajos depredadores (Roland 1994; Roland y Embree, 1995). Una razén
importante para esto es que C. albicans pone huevos microtipo en la superficie foliar que
deben ser consumidos por el hospedero para poder ser infectado y C. albicans es atraido
al follaje defoliado donde pone sus huevos. Cuando declinan las densidades de la polilla
de invierno a niveles inferiores, no puede causar defoliacion significativa y C. albicans no
es capaz de encontrar follaje apropiado para la oviposicién o desperdicia sus huevos en
follaje danado por otras especies.

Todos los proponentes iniciales del control biolégico (Nicholson, 1957; DeBach,
1964a; Hutfaker y Messenger, 1964) no tenfan duda en que la dependencia de la densi-
dad era una caracteristica clave de los sistemas exitosos de control biolégico. El grado en
que los ataques del enemigo natural necesita ser dependiente de la densidad nunca ha sido
resuelto por completo. Murdoch et al. (1995) consideraron varios estudios de los casos
de los proyectos de control biolégico mas exitosos en la historia y concluyeron que casi
ninguno mostro evidencia convincente de la dependencia de la densidad. Estos ejemplos
incluyeron a C. albicans controlando a la polilla de invierno O. brumata en Canada y a
los parasitoides Aphytis controlando a la escama roja de California Aonidiclla anrantii
(Maskell). Este tltimo sistema ha sido estudiado intensamente por Murdoch y sus colegas
(resumido recientemente por Murdoch ez al., 2005) y todavia no hay evidencia de que la
dependencia de la densidad haya sido detectada. Aqui se discuten ambos ejemplos.

La falla en muchos sistemas para demostrar la mortalidad dependiente de la densidad,
causada por agentes exitosos de control biologico, se origina en la posibilidad que la
persistencia de muchos de ellos fue principalmente un proceso de metapoblacion. Dicho
término, acuiiado por Levins (1969), se refiere a la idea de que las poblaciones naturales
de la mayoria de las especies consisten de muchas subpoblaciones que estin parcialmente
aisladas una de otra y que la dispersion de los individuos entre las subpoblaciones ocurre
en un grado limitado. Se ha sugerido por mucho tiempo que los enemigos naturales pu-
eden realmente conducir a sus hospederos y, por consecuencia, a ellos mismos, a la extin-
cion dentro de estas subpoblaciones. Con tal de que esto pase en forma asincrénica entre
subpoblaciones, la dispersion y la emigracion de hospederos y enemigos naturales entre
subpoblaciones podria recolonizar las subpoblaciones extintas, y la metapoblaciéon como
un todo podria persistir indefinidamente. Nicholson y Bailey (1935) invocaron esta idea
para explicar la persistencia de los sistemas hospedero-parasitoide de cara a las extinciones
predichas por su modelo. Andrewartha y Birch (1954 ) usaron esa idea para explicar la per-
sistencia de muchas especies en la ausencia de los procesos dependientes de la densidad.
Varios investigadores han intentado modelar los procesos de metapoblacion (ver Hanski,
1989 para su revisiéon) y han demostrado que pueden realmente causar la persistencia
prolongada de la poblacién pero no indefinida, en ausencia de factores estabilizadores
dependientes de la densidad.
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La mayoria de los estudios de campo de agentes de control biolégico toma medi-
das del porcentaje de parasitismo o de mortalidad en parcelas repetidas para una o mas
generaciones. Las parcelas de mortalidad contra la densidad del hospedero revelan una
dependencia espacial de la densidad que es una variacion de la mortalidad y la densidad
entre poblaciones en diferentes localidades. En contraste, el trabajo teérico en modelos
de sistemas de poblacion se enfoca en la dependencia temporal de la densidad, que repre-
senta la variacion entre generaciones del hospedero en una sola localidad. Es importante
entender que la dependencia espacial de la densidad puede o no conducir inevitablemente
a la dependencia temporal de la densidad. Todo depende de los detalles de las respuestas
funcional y numérica que resultan en la dependencia de la densidad de los ataques de los
enemigos naturales. Por ejemplo, Gould ¢t al. (1990) demostraron que la mortalidad de
la polilla gitana causada por el parasitoide taquinido generalista Compsilura concinnata
(Meigen), se incrementé dramaticamente con la densidad de la polilla gitana en una serie
de poblaciones experimentales, creadas en parcelas de 1 ha con diferentes densidades en
varias localidades en el mismo ano (Figura 5a). La respuesta dependiente de la densidad
fue evidentemente de comportamiento por parte de la mosca. No estuvo clara la extension
a la cual tales respuestas ocurrirfan en estudios donde la densidad vari6 temporalmente
en lugar de espacialmente. S6lo en estudios posteriores se midio la respuesta reproductiva
de la mosca a cambios en la densidad de la polilla gitana. En el caso de C. concinnata,
una respuesta numérica a través de las generaciones de la polilla gitana estuvo altamente
restringida a su naturaleza multivoltina que requiere completar en sus hospederos de 3
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Figura 10- 5. (a) Porcentaje de mortalidad de la polilla gitana Lymantria dispar (L.) causado por la mosca parasitica
Compsilura concinnata (Meigen) en una serie de poblaciones experimentales con diferente densidad, el mismo
a