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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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-




CAPITULO 9 BB

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).






