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Introduccion general

El control biolégico

Las plagas son un fendmeno asociado al hombre. La pérdida de biodiversidad que
suponen los sistemas agricolas, entre otras razones, favorece la aparicién de plagas
atraidas por la existencia de recursos abundantes y permanentes (Jacas y Urbaneja,
2008a). El control integrado de plagas (CIP) trata de utilizar racionalmente los sistemas
de control disponibles, combinando medidas bioldgicas, quimicas, culturales,
biotecnoldgicas y de mejora genética. Dentro del CIP tiene gran importancia el control
biologico (CB), que se define como la utilizacion de enemigos naturales (depredadores,
parasitoides y entomopatogenos) para mantener la poblacion de otro organismo a
densidades inferiores de las que tendria en su ausencia (DeBach, 1964). El CB ha ido
cobrando mas protagonismo a lo largo de la segunda mitad del siglo XX, siendo hoy en
dia cada vez mas aplicado en los cultivos (Jacas y Urbaneja, 2008b).

Segtin Eilenberg ef al. (2001) existen 4 tipos de CB: 1) Clasico, consistente en la
introduccidn intencionada de un agente de control exdtico; 2) Inoculativo, consistente
en la liberacion de un agente de control bioldgico para que aumente su poblacion y
controle la plaga durante un periodo largo, pero no de forma permanente; 3)
Inundativo, basado en la liberacion de un agente de control bioldgico que permita
suprimir una plaga unicamente con los organismos liberados; 4) Conservativo, basado
en la modificacion del ambiente o de practicas ya existentes para proteger y aumentar
las poblaciones de enemigos naturales. La eficacia del CB dependera de las
caracteristicas de los enemigos naturales utilizados asi como de una correcta utilizacién
de éstos. Hoy dia, el CB en cultivos intensivos se basa normalmente en la inoculacién
y/o conservacion de depredadores y parasitoides. En cultivos tempranos o cuando las
colonizacion de enemigos naturales es baja se aumentan sus poblaciones naturales. Es
destacable en particular el auge que ha experimentado el CB en los cultivos horticolas
de invernadero, donde por ejemplo, en Almeria durante la campafia 2009-2010, se
aplicd en el 59 % de los cultivos protegidos como principal componente del CIP (van
der Blom, 2010).
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El tomate

El cultivo de tomate (Lycopersicon esculentum Miller) es el producto horticola de
mayor importancia econdémica, con una produccion mundial en el 2008 de 136
millones de toneladas, siendo China el principal productor seguido de EE.UU. Dentro
de la UE, Espaiia se encuentra entre los principales productores, so6lo por detrds de
Italia, figurando como octavo pais productor de tomates del mundo en ese afio, con una
producciéon de 3,9 millones de toneladas (FAOSTAT, 2011). En Espafia es con
diferencia el cultivo horticola con mayor produccion. De las 54.868 ha en las que se
cultivo tomate en el afio 2009, aproximadamente la mitad de la superficie se
encontraba en la provincia de Almeria, de donde procede un cuarto de la produccidén
del pais (MAPA, 2009).

Principales plagas del tomate

Las principales plagas que afectan al tomate son polifagas, por lo que no son
exclusivas de este cultivo. Las moscas blancas Bemisia tabaci Gennadius y
Trialeurodes vaporariorum (Westwood) (Homoptera: Aleyrodidae) se encuentran entre
las plagas principales, especialmente en invernadero. Otra plaga que también puede
causar importantes dafios economicos en el area mediterranea es Helicoverpa armigera
(Htibner) (Lepidoptera: Noctuidae), particularmente importante en los ciclos de verano
y otofio. Otras especies de lepidopteros que pueden afectar al cultivo de tomate son
Chrysodeixis chalcites (Esper), Spodoptera littoralis (Boisduval), Autographa
gamma (L.) y Lacanobia oleracea L. (Lepidoptera: Noctuidae). El trips Frankliniella
occidentalis (Pergande) (Thysanoptera: Thripidae) transmite el virus del bronceado del
tomate (TSWV) y puede causar grandes pérdidas si no se cultivan variedades
resistentes. Otras plagas que pueden llegar a ser importantes son el acaro del
bronceado, Aculops lycopersici (Masse) (Acari: Eriophyidae), los minadores de la hoja
del género Liriomyza spp (Diptera: Agromyzidae), diversas especies de pulgones
(Homoptera: Aphididae), la arafia roja, Tetranychus spp. (Acari: Tetranychidae) y la
cochinilla Pseudococcus viburni (Signoret) (Hemiptera: Pseudococcidae). Actualmente

el lepidéptero Tuta absoluta (Meyrick) (Lepidoptera: Gelechiidae), que se detectd en
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Espafa en el afio 2006 y en otras zonas de la cuenca mediterranea en 2007, se ha
convertido también en una importante plaga del cultivo de tomate en esta zona
(Gabarra y Besri, 1999; Gabarra et al., 2008).

Bemisia tabaci y Trialeurodes vaporariorum

Aunque varias especies de mosca blanca han sido citadas por alimentarse de cultivos
horticolas, sélo B. tabaci y T. vaporariorum causan dafios econdmicos importantes
(Avilla et al., 2004). En Europa en las zonas templadas 7. vaporariorum es la principal
especie plaga en los cultivos de tomate de invernadero, mientras que esta especie
coexiste con B. tabaci en la zona de transicidén y so6lo la segunda causa dafios en las
zonas calidas (Gabarra y Besri, 1999). Los dafios producidos por las moscas blancas
son de tres tipos (Avilla ef al., 2004): 1) Debilitamiento de la planta al alimentarse de la
savia del floema; 2) Produccion de melazas que al depositarse sobre las hojas y frutos
provocan el asentamiento de hongos que dificultan la fotosintesis; 3) Transmision de
virus debido a su gran capacidad para actuar como vectores, especialmente B. tabaci,
transmisora, por ejemplo, del TYLCV (virus del rizado amarillo del tomate) (Moriones
y Luis-Arteaga, 1999).

Las moscas blancas pertenecen a la familia Aleyrodidae. Una de las caracteristicas de
sus miembros es que los adultos poseen el cuerpo y las alas cubiertos por secreciones
cerosas que les confieren un aspecto pulverulento (Gill, 1990). De las 1.300 especies
de moscas blancas descritas solo los géneros Bemisia y Trialeurodes han sido citados
como vectores de virus (Mound y Halsey, 1978). Se reproducen por arrenotoquia,
procediendo los machos de huevos haploides no fecundados y las hembras de huevos
diploides fecundados por los machos. Los huevos son depositados por las hembras
normalmente en el envés de las hojas. El primer estadio ninfal es el unico estadio
movil. Posteriormente, pasa por otros 3 estadios ninfales sésiles (N2, N3 y N4). El 4°
estadio se denomina pupa, lo cual es incorrecto debido a que al inicio de dicho estadio
la mosca se alimenta y no produce una muda pupal (Gill, 1990; Castaiié et al., 2008).
Bemisia tabaci es una plaga de distribucion cosmopolita, encontrandose en todos los
continentes excepto en la Antartida y siendo su presencia particularmente importante

en la cuenca mediterranea (Oliveira ef al., 2001; Perring, 2001). Es una de las plagas
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que mayores pérdidas economicas ha generado a nivel mundial, tanto en cultivos
horticolas como en ornamentales (Oliveira et al., 2001). Es una especie muy polifaga
que ha sido observada atacando mas de 600 especies de plantas diferentes,
pertenecientes a 63 familias (Mound y Halsey, 1978). Otro problema asociado a esta
especie es que las poblaciones que afectan a los cultivos horticolas y ornamentales de
invernadero han desarrollado resistencia a numerosos insecticidas. Existen ademas
diversos biotipos identificados en todo el mundo y que muestran diferencias en lo que
se refiere, entre otros aspectos, a hospedadores, parametros bioldgicos y capacidad de
transmision de virus (Oliveira et al., 2001; Perring, 2001; de Barro et al., 2005). El
biotipo B es el mas extendido alrededor del mundo, mientras que el Q es el mas
extendido en la cuenca mediterranea, estando presente también en Asia y América.
Ambos biotipos pueden coexistir en el mismo cultivo, siendo el biotipo Q el mas
resistente a insecticidas (Horowitz et al., 2005; Arné et al., 2006a). En cuanto a T.
vaporariorum, conocida como la mosca blanca de los invernaderos, es también una
plaga cosmopolita distribuida en este caso fundamentalmente por las zonas templadas.
También causa enormes pérdidas econdmicas y, al igual que B. tabaci, transmite virus
vegetales, como por ejemplo el virus de la clorosis infecciosa del tomate (TICV), que
no es transmitido por B. fabaci. Es altamente polifaga también, atacando a muchos

cultivos intensivos de invernadero (Castafi¢ ef al., 2008).

Métodos de control de las moscas blancas

El control quimico, utilizando insecticidas especificos como los reguladores del
crecimiento (IGRs), se utiliza a menudo contra las moscas blancas cuando las
poblaciones iniciales de plaga son elevadas o cuando los enemigos naturales no se
instalan bien en el cultivo (Gabarra et al., 2008). Pero el control quimico conlleva la
persistencia de residuos que afectan al medio ambiente, permanecen en los productos y
son perniciosos para los que aplican los insecticidas. Ademads, por la resistencia
descrita para B. tabaci a los insecticidas, no es recomendable la aplicacién continuada
para tratar esta plaga (Palumbo, 2001). Por estas razones, el CIP y CB destacan como
eficientes armas para luchar contra las moscas blancas. Son numerosos sus enemigos

naturales, encontrandose entre ellos diferentes depredadores polifagos, parasitoides y
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patogenos (van Lenteren y Martin, 1999; Lipa y Smits, 1999; Gerling et al., 2001,
Arnod et al., 2010a).

Entre los patdgenos se encuentran diversas especies de hongos entomopatdgenos,
como Beauveria bassiana (Balsamo) Vuillemin, Paecilomyces fumosoroseus (Wize)
Brown y Smith, Verticillium lecanii (Zimmerman) o Aschersonia aleyrodes Webber
(Lipa y Smits, 1999). Pero la utilizacion de estos organismos se encuentra aun con
diversas barreras, entre otras, su dependencia de condiciones ambientales favorables y

elevados costes (Faria y Wraight, 2001).

Los depredadores polifagos y parasitoides como agentes de control

Entre los depredadores de moscas blancas se incluyen coledpteros (por ej.,
coccinélidos), chinches (por ¢j., miridos y antocdridos), neurdpteros (por ¢j., crisopas)
y acaros (por ej., fitoseidos). En Europa estan disponibles comercialmente entre otros
los miridos Macrolophus caliginosus Wagner, Nesidiocoris tenuis Reuter, los
antocoridos Orius laevigatus (Fieber) y O. majusculus (Reuter) y el fitoseido
Amblyseius swirskii (Athias-Henriot). Dentro de los depredadores tienen un papel
importante los miridos (Albajes y Alomar, 1999; Gerling et al., 2001; Amé et al.,
2010a). Estos depredadores colonizan los cultivos cuando dejan de aplicarse
tratamientos insecticidas de amplio espectro (Alomar et al., 2002; Albajes et al., 2003;
Castaii¢ et al., 2004, Gabarra et al., 2004). Las especies M. pygmaeus Rambur,
Dicyphus tamaninii Wagner y N. tenuis Reuter han demostrado su eficacia reduciendo
las poblaciones de mosca blanca en programas de CIP basados en la conservacién y el
aumento de las poblaciones autoctonas en cultivo protegido y de aire libre (Albajes et
al., 2003; Castafié et al., 2004; Calvo et al., 2009; Arnd et al., 2010b). Una de las
ventajas de los depredadores polifagos es que pueden mantenerse en el cultivo
alimentandose de otras presas antes de que aparezca la plaga. Ademas, una vez
establecidos en el cultivo, al no depender unicamente de una presa, pueden ejercer
control cuando la densidad de presas es baja y mantenerse en el cultivo previniendo la
reinfestacion de la plaga (Albajes y Alomar, 1999).

Los parasitoides mas comunes de las moscas blancas son himendpteros de la familia de

los afelinidos siendo los géneros Encarsia y Eretmocerus los mas utilizados en el
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control de las moscas blancas (Gerling et al., 2001; Avilla et al., 2004; Amd et al.,
2010a). Comercialmente estan disponibles las especies Encarsia formosa Gahan,
Eretmocerus mundus Mercet vy E. eremicus (Rose y Zolnerowitz) (Castafié et al.,
2008). Encarsia formosa ha sido un parasitoide muy utilizado para el control de T.
vaporariorum, y aun hoy sigue utilizdndose en el norte de Europa, donde la presencia
de esta mosca blanca es predominante. Suele inocularse de forma preventiva y
continuada (Gabarra et al., 2008). A finales de los afios 70 se introdujo en Italia la
especie americana Encarsia pergandiella Howard para combatir esta mosca blanca
(Viggiani y Mazzone, 1980). Desde entonces se ha establecido en muchas zonas de la
cuenca mediterranea, con el consiguiente problema, como después se supo, de que
puede interferir en el control ejercido por E. formosa (Gabarra et al., 1999). Aun asi,
este ultimo continua siendo el parasitoide mas usado para el control de T
vaporariorum en invernadero (Avilla et al., 2004). Cuando B. tabaci se expandié y
constituyd un problema en muchas zonas, se barajo la utilizacién de E. formosa para su
control (Boisclair et al., 1990; Hoddle et al., 1998), pero ante los insatisfactorios
resultados paséd a utilizarse E. eremicus, otro parasitoide exdtico. Posteriormente se
observo que este parasitoide era reemplazado completamente por el parasitoide
autdctono E. mundus. Debido a esto, este parasitoide pasé a utilizarse para el control de
B. tabaci (Stansly et al., 2005; Amd et al., 2010a). Para el control de las moscas
blancas también se pueden usar parasitoides y depredadores de forma combinada. En
cultivos de tomate se introducen E. formosa y M. pygmaeus para controlar las
poblaciones de T. vaporariorum, asi como E. mundus y N. tenuis para controlar las

poblaciones de B. tabaci (Gabarra et al., 2008).

Macrolophus pygmaeus y Nesidiocoris tenuis

La importancia de estas dos especies en los programas de CB estriba en que son
especies autoctonas de la cuenca mediterranea y en que, debido a su polifagia, son
eficaces depredando un amplio rango de presas. Aparte de moscas blancas, depredan
afidos, acaros, huevos y larvas de lepidopteros, trips y larvas de minadores de la hoja
(Albajes y Alomar, 1999). Su polifagia incluye también el consumo de material vegetal

(Sampson y Jacobson, 1999; Trottin-Caudal et al., 2006; Arno et al., 2010b; Castafié et
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al., 2011; Pumarifio et al., 2011), asi pues, poseen un régimen alimenticio zoofitéfago,
obteniendo de la planta diversos nutrientes y agua, la cual es necesaria para la digestion
extraoral que realizan. Por esta condicién fitofaga, algunos miridos han sido
considerados plagas por temor a que provocasen pérdidas econdmicas, bien
directamente por las heridas que causan a la planta, por la extraccion de asimilados o
indirectamente asociado a la inoculacién de patogenos. Aunque los dafios suelen ser el
resultado de la interaccion entre componentes morfologicos, fisiologicos, habitos del
enemigo natural, tipo de cultivo y factores ambientales, parece que en el caso de los
miridos esta mas asociado a la zona de la planta sobre la que se alimentan (Castafié et
al., 2011). Pero la fitofagia no implica necesariamente pérdidas econdmicas en el
cultivo. Es muy extrafio que M. pygmaeus cause dafios y cuando se han observado ha
sido a elevadas densidades y sin presa disponible (Sampson y Jacobson, 1999). Sin
embargo, el caso de N. fenuis es mas conflictivo, siendo considerado plaga en algunas
zonas (Trottin-Caudal et al., 2006). De hecho esta descrito que puede llegar a afectar al
crecimiento de la planta y a su produccion si la presa es escasa y su densidad elevada
(Sanchez, 2008; Calvo et al., 2009; Arno et al., 2010b). De todas maneras, las ventajas
de utilizar M. pygmaeus y N. tenuis como depredadores son superiores al riesgo de
causar dafios, de modo que son conservados en el cultivo e incluso liberados para
combatir las plagas. Finalmente, cabe considerar una ventaja asociada a la fitofagia,
que es la mayor facilidad para establecerse en el cultivo, ya que son menos

dependientes de la presa animal (Gabarra et al., 2004; Castaii¢ et al., 2011).

Identificacion de Macrolophus melanotoma (Costa) y M. pygmaeus

Estas dos especies estan citadas en la cuenca mediterranea, pero los datos biométricos
obtenidos revelan que los valores considerados validos para ambas especies se solapan.
Es por ello que recientemente ha surgido la duda de si en los cultivos de tomate se
encuentran una o dos especies de Macrolophus (Goula y Alomar, 1994). En los altimos
aflos se han descrito ciertas diferencias morfologicas y genéticas que indican que la
especie que se encuentra sobre los cultivos de tomate se trata de M. pygmaeus,
mientras que la que se encuentra sobre Dittrichia viscosa L. Greuter se trata de M.

melanotoma (Perdikis et al., 2003; Martinez-Cascales et al., 2006). Asi pues, parece
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que los estudios referidos a M. melanotoma sobre tomate y otras horticolas podrian
referirse realmente a M. pygmaeus. Actualmente, las empresas que venden
Macrolophus como fauna util siguen denominandolo M. caliginosus (M. melanotoma),

cuando en realidad se trata de M. pygmaeus (Castaiié et al., 2008).

Eretmocerus mundus 'y Encarsia pergandiella

Eretmocerus mundus es un ecto-endoparaitoide especifico de ninfas de B. tabaci (Rose
et al., 1995). Sus hembras depositan los huevos entre la ninfa y la superficie de la hoja
y es la larva de primer estadio del parasitoide la que penetra en el huésped (Gerling,
1990). Su reproduccion es diversa segun el origen de sus poblaciones. Las poblaciones
mediterraneas se reproducen mediante arrenotoquia, pero también existen poblaciones
que se reproducen por telitoquia, produciendo unicamente hembras, lo cual ha sido
asociado a la infeccion de bacterias endosimbiontes del género Wolbachia (de Barro y
Hart, 2001). Encarsia pergandiella es un endoparasitoide heterénomo. Sus hembras se
desarrollan siempre como parasitoides primarios de ninfas de moscas blancas, mientras
que los machos lo hacen como autoparasitoides facultativos, parasitando moscas
blancas previamente parasitadas por su propia especie o por otras especies de
parasitoides (Walter, 1983; Hunter, 1989).

Ademas de la mortalidad causada por el parasitismo, E. mundus y E. pergandiella
pueden también provocar la muerte de sus huéspedes al alimentarse de ¢l. Este es un
modo de alimentacién muy extendido en los himendpteros parasitoides mediante el
cual las hembras adultas provocan heridas para alimentarse de la hemolinfa y tejidos
del huésped (Jervis y Kidd, 1986). Este mecanismo es conocido tanto en E. mundus,
cuyas hembras pueden causar de este modo un 10 % de mortalidad en las ninfas de B.
tabaci (Gerling y Fried, 2000), como en E. pergandiella, que puede matar 85 ninfas de

B. tabaci a lo largo de su vida al alimentarse de ellas (Videllet et al., 1997).

Depredacion intragremial
La depredacidn intragremial (DI) es una interaccion muy extendida en las comunidades
ecologicas que afecta a diferentes taxones y niveles troficos y que se da también entre

los agentes de control biologico afectando a la abundancia, distribucidon y evolucién de
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muchas especies (Polis et al., 1989; Rosenheim et al., 1995; Arim y Marquet, 2004).
Segtin Rosenheim et al. (1995) la DI es la interaccidon que implica a dos organismos de
diferente especie que comparten una presa o huésped (compitiendo por ella), y que
tienen entre ellos alguna interaccion (parasitismo o depredacion). En sentido amplio, se
usa el término “gremial” para referirse a un gremio de organismos que comparten un
recurso, y se usa el término “depredacidon”, también en sentido amplio, para incluir
cualquier interaccion trofica entre los agentes de control bioldgico.

La DI puede ser unidireccional, en la cual una de las dos especies implicadas depreda
la otra, denominandose la primera “depredador intragremial” y la segunda “presa
intragremial”, o puede ser bidireccional, donde ambas especies pueden depredarse la

una a la otra actuando como depredadores y presas intragremiales a la vez (fig. I.1).
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Fig. I.1. Redes troficas con y sin depredacidon intragremial a) Competencia: ambos
depredadores intragremiales (D) compiten por la presa comun (P); b) depredacion
intragremial unidireccional: el depredador intragremial (DI), ademés de competir por la
presa comun, depreda el otro competidor, el cual se convierte en presa intragremial
(PI); c) depredacion intragremial bidireccional: ambos depredadores intragremiales
compiten por una presa comun y depredan el otro depredador, siendo ambos a la vez
depredadores y presas intragremiales (DI/PI).
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La DI combina elementos de la depredacion y la competencia, siendo mas compleja, ya
que cuando un depredador intragremial se alimenta de la otra especie reduce el nimero
de competidores y obtiene beneficios energéticos directamente de ella (Polis y Holt,
1992) (fig. I1.1). Aparte de estos beneficios para el depredador, conlleva el riesgo de
convertirse en presa del otro depredador (Dixon, 2000).

La DI esta influida en general por la diferencia de tamafio y movilidad (o diferentes
estadios) de los competidores intragremiales, asi como de la presencia de presa
alternativa. Una menor movilidad o tamafio, que se traducen en una mayor
vulnerabilidad ante el oponente, asi como la ausencia de presa, suelen propiciar la
aparicion o el aumento de intensidad de la DI (Polis ef al., 1989; Rosenheim et al.,
1995; Lucas et al., 1997; Lucas et al., 1998; Félix y Soares, 2004; Néia et al., 2008).
Conviene remarcar que esta interaccion no sélo ocurre entre depredadores. También
ocurre entre parasitoides cuando uno parasita un huésped que ha sido parasitado
previamente por otra especie. En estos casos de multiparasitismo, los parasitoides
compiten dentro del huésped, resultando uno de ellos depredado (Roshenheim ez al.,
1995; Brodeur y Rosenheim, 2000; Bogran y Heinz, 2002; Naranjo, 2007; Moretti y
Calvitti, 2008). De igual manera la DI también sucede entre parasitoides y
depredadores, cuando un huésped parasitado es depredado por un depredador o cuando

un depredador ataca directamente a un parasitoide adulto.

Consecuencias del la depredacion intragremial

El fin ultimo del estudio de la DI en el contexto del CB es saber si esta interaccion entre
dos competidores afectara positiva o negativamente al control que se ejerce sobre una
plaga. En el caso de DI entre dos depredadores, una DI fuerte que provoque una elevada
mortalidad de alguno de los depredadores puede traducirse en un aumento de la
poblacion plaga, al verse liberada de la presion que éstos ejercian sobre ella. Es un
fendmeno que se conoce como cascada tréfica (Polis ef al., 2000). Sin embargo esto no
tendria por qué ocurrir si la DI ocurre entre dos parasitoides o entre un depredador y un
parasitoide, dado que en estos casos el huésped (presa compartida) siempre muere. Pero
cuando dos depredadores intragremiales compiten, el control sobre la plaga puede verse

también afectado positivamente. Diversos son los resultados obtenidos al estudiar las
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interacciones entre agentes de control bioldgico, habiéndose obtenido tanto resultados
positivos como negativos al coexistir depredadores, parasitoides o ambos enemigos
naturales (Polis et al., 1989; Rosenheim et al., 1995; Losey y Denno, 1998; Gabarra et
al., 1999; Colfer y Rosenheim, 2001; Snyder e Ives, 2001; Finke y Denno, 2003;
Bogran y Heinz, 2006). En la figura 1.2 se muestran las diferentes posibilidades en las

que el CB de una plaga puede verse afectado cuando coexisten dos depredadores

intragremiales.
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Fig. 1.2. Rango potencial de mortalidad total que dos enemigos naturales (1+2) pueden
infligir a una poblacion plaga. Las lineas discontinuas muestran las mortalidades
producidas por cada uno de ellos por separado (1 y 2) y la mortalidad hipotética
producida como resultado de la suma de la actividad de de ambos (1 + 2). El efecto
puede ser mayor que la suma del efecto de cada uno (A, sinérgico); igual a su suma (B;
aditivo); o menor (C, D y E, no aditivo). En este ultimo caso el efecto puede ser mayor
que el mayor de los efectos (C), menor que el menor de ellos (E) o intermedio (D).
Dixon (2000).

La mortalidad del otro competidor puede no ser la unica consecuencia de la DI. A
veces, sOlo la presencia del depredador, o incluso ciertas sefiales o restos de éste,
pueden afectar a la biologia o al comportamiento de la presa. Asi han sido citados
efectos como una menor velocidad de desarrollo, el abandono de zonas con presencia

del depredador, cambios en su distribucién en la planta o una menor oviposicion
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(Lima, 1998; Magalhies et al., 2004; Lucas et al., 2009; Martinou et al., 2009. Perdikis
et al., 2009; Walzer et al., 2009; Choh et al., 2010; van der Hammen ef al., 2010).

Canibalismo

El canibalismo, proceso por el cual se depreda un individuo de la misma especie es
también una interaccion muy extendida en las redes tréficas (Polis, 1981). Tanto la DI
como el canibalismo implican a depredadores generalistas que depredan otros
depredadores con los que comparte una o mas presas. Las dos principales ventajas del
canibalismo son las mismas que las de la DI. Depredando a un individuo de la misma
especie se adquiere alimento y se eliminan competidores potenciales. Pero hay una
diferencia fundamental entre canibalismo y DI, y es que aunque el riesgo de sufrir
heridas o muerte es el mismo, el canibalismo conlleva la posibilidad de coste genético,
cosa que es imposible en la DI (Wise, 2006). El canibalismo puede reducir el tamafio
de la poblacién antes de que un recurso se vuelva limitante, es decir, puede llevar a una
autorregulacion de la poblacion, a diferencia de la depredacion entre individuos de
diferentes especies, que tiende a regular la biomasa total de competidores. Atn asi, la
extincién de una poblacion por canibalismo es improbable, debido a que esta
interaccién decrece cuando los recursos resultan de nuevo disponibles para los
supervivientes, a la vez que las victimas de la misma especie, al volverse mas escasas,
son mas dificiles de encontrar (Fox, 1975; Polis, 1981).

En general, el canibalismo estd relacionado con el diferente tamafio entre canibal y
presa. Se han observado casos en los que canibales depredan individuos de similar
tamafio (Polis, 1981; Wissinger et al., 1996; Lucas et al., 2009), sin embargo el
canibalismo suele estar relacionado con el ataque a congéneres de menor tamafio y mas
vulnerables (Fox, 1975; Polis, 1981; Agarwala y Dixon, 1993), lo cual permite
disminuir los riesgos para el atacante (Fox, 1975; Polis, 1981; Cottrell, 2005).
Asimismo, el grado de parentesco entre canibal y presa también suele limitar esta
interaccion (Agarwala y Dixon, 1993; Wise, 2006). Asi pues, las posibilidades de ser
depredado por un congénere aumentan si la victima es mdas indefensa y si no existe

parentesco con el canibal.
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Al igual que la DI, la intensidad o aparicion de esta interaccion se relaciona con la
escasez de presa o con su baja calidad (Fox, 1975; Polis, 1981; Laycock et al., 2006).
También esta frecuentemente asociado a la densidad de la propia especie (Fox, 1975;
Polis, 1981; Buddle et al., 2003; Wise, 2006). Segun Polis (1981) esto puede ser
debido a dos causas: 1) Una respuesta denso-dependiente (a mayor densidad mayor
probabilidad de encontrarse con un congénere) y 2) En muchas especies los individuos
mantienen su territorio mostrandose hostiles ante la presencia de un congénere, de esta
forma, una densidad alta aumenta la frecuencia de intrusiones promoviendo los
ataques. La respuesta denso dependiente seria aplicable a una poblacion canibal si en

ella hay homogeneidad de caracteristicas entre sus miembros (estadios, tamafios...).

Consecuencias del canibalismo

En principio, las posibles consecuencias negativas para el CB serian las mismas que las
derivadas de la DI. Si un depredador practicase canibalismo, esto podria traducirse en
un aumento de la poblacion de la plaga, debido a una menor presion sobre ella. Pero la
existencia de canibalismo en una especie podria tener una ventaja muy valiosa, dado
que al poder autorregular su poblacion evitando la extincién cuando hay escasez de
presa, podria facilitar su instalacion y permanencia en el cultivo. Esto seria aun mas
relevante si los estadios jovenes del depredador pudieran sobrevivir alimentandose de
la planta, pudiendo asi servir como presa para los estadios mas avanzados cuando no

hay otras presas disponibles (Laycock et al., 2006).

Estudio de las relaciones troficas entre M. pygmaeus, N. tenuis, E. mundus y
E. pergandiella

En las comunidades de depredadores, las interacciones entre enemigos naturales (DI y
canibalismo) juegan un papel fundamental a la hora de determinar las densidades de
los enemigos naturales y su eficacia (Fox, 1975; Polis, 1981; Polis ef al., 1989;
Rosenheim et al., 1995). Debido a esto es de suma importancia conocer las
interacciones troficas de estos cuatro enemigos naturales que se pueden encontrar de
manera natural en cultivos horticolas, a fin de conocer posibles impedimentos para su

correcta gestion en programas de CB.
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Los depredadores M. pygmaeus y N. tenuis, asi como los parasitoides E. mundus y E.
pergandiella son eficaces enemigos naturales de las moscas blancas que colonizan
espontaneamente los cultivos de tomate. Ademas, los tres primeros se comercializan e
introducen en los cultivos para combatir estas y otras plagas. En los ultimos afios, y
coexistiendo con M. pygmaeus, ha habido un aumento de la presencia en el cultivo de
tomate de N. tenuis. Por otra parte, en el noreste espafiol hay poblaciones importantes
de E. mundus y E. pergandiella en los cultivos de tomate en los que se aplica CIP
(Gabarra et al., 1999; Castafié et al., 2004; Amé et al., 2005). En el caso de E. mundus
incluso se han encontrado abundantes poblaciones en cultivos comerciales
intensivamente tratados con insecticidas (Malo et al., 2009). Por ello no es dificil que
dos, tres, o incluso las cuatro especies de este trabajo se encuentren a la vez en los

cultivos de esta zona, dando lugar a multiples relaciones tréficas posibles (fig. 1.3).
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Fig. 1.3. Red trofica con las posibles interacciones de depredacion entre los
depredadores, parasitoides y plagas de este trabajo. C: canibalismo; D: depredacion;
DI: depredacion intragremial; P: parasitismo; HP: hiperparasitismo; AP:
autoparasitismo.
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Utilizacion de métodos moleculares para el estudio de las relaciones troéficas

El estudio de las relaciones troficas puede encontrase con diversas complicaciones. Los
depredadores no suelen elegir sus presas aleatoriamente, sino que su eleccién esta
condicionada por diversos factores, tales como las cualidades nutricionales de las
mismas, su capacidad de huida, la presencia de toxinas en ellas o su distribucion, entre
otros. En depredadores invertebrados la observacion directa de la depredacion puede
ser complicada. Por otra parte, los experimentos de laboratorio son incapaces de
recrear las condiciones de campo, ya que pueden alterar el comportamiento de los
depredadores (Symondson, 2002). Estos problemas pueden evitarse realizando un
analisis post mértem de los depredadores recolectados en campo y estudiando las
presas ingeridas. Pero en muchos casos los depredadores realizan una digestion
extraoral seguida de una succion del contenido licuado de la presa, como es el caso de
muchos de los depredadores polifagos utilizados en programas de CIP (Agusti y
Gabarra, 2006), lo que imposibilita la identificacion de los restos ingeridos. Incluso los
depredadores que no son chupadores pueden ingerir presas sin restos solidos
reconocibles (Symondson, 2002). En lo que a estudios de parasitismo se refiere, los
métodos utilizados frecuentemente para la identificacion del parasitoide son la
recoleccidon y andlisis mediante diseccion, o el mantenimiento de los huéspedes bajo
condiciones controladas hasta su emergencia, tras la cual los adultos son identificados a
nivel morfologico. Pero estos métodos conllevan también inconvenientes. Las especies
cercanas filogenéticamente pueden ser dificiles de identificar, y distinguir los estadios
inmaduros o huevos puede ser particularmente dificil o imposible. Por otra parte,
mantener a los parasitoides bajo condiciones controladas hasta su emergencia conlleva
complicaciones que pueden generar una elevada mortalidad e influir en los resultados
(Agusti et al., 2005; Greenstone, 2006).

Por estas razones se han desarrollado técnicas moleculares para identificar restos de
presa en el tracto digestivo de los depredadores y para detectar el parasitoide dentro del
huésped. Estas pueden clasificarse en dos grandes grupos: técnicas basadas en la
deteccion de proteinas y técnicas basadas en la deteccidn de ADN. Los métodos de
deteccion de proteinas se pueden separar entre métodos electroforéticos (revisado por

Solomon et al., 1996) y métodos serologicos basados en la reaccién antigeno-
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anticuerpo. En estos ultimos se utilizan anticuerpos policlonales o monoclonales, que
se unen a un epitopo especifico (proteina) de la especie que se quiere detectar
(Symondson, 2002). Pero la utilizacién de anticuerpos, aun siendo una herramienta
util, tiene los impedimentos de que su desarrollo es lento, caro y muy laborioso, y s6lo
detecta ciertos estadios de desarrollo (Agusti, 1998). Debido a ello se desarrollé una

nueva alternativa, la deteccion de ADN.

Deteccion de ADN de la presa

Esta técnica se basa en la capacidad de la reaccion en cadena de la polimerasa
(Polimerase Chain Reaction (PCR)) para amplificar pequefias cantidades de ADN
(acido desoxirribonucleico) a partir de una sola copia (McPherson y Mgller, 2000). La
PCR, mediante el uso de cebadores especificos, puede facilitar el estudio sobre
enemigos naturales usados en programas de CB clasico, aumentativo y conservativo.
Los cebadores son fragmentos de ADN que se unen complementariamente al ADN de
la especie diana (especie cuyo ADN se quiere amplificar), determinando la region que
posteriormente serd replicada por la enzima Taq DNA polimerasa (McPherson y
Moller, 2000). Esta técnica posee diversas ventajas: existen secuencias de ADN
conservadas comunes a un amplio rango de organismos, lo cual permite la
amplificacién de genes de la especie diana mediante el uso de cebadores universales
previamente disefiados, como los de Simon ez al. (1994) o Caterino ef al. (2000). Otra
ventaja de esta técnica es que permite la deteccion de todos los estadios de desarrollo
de la especie diana, obteniéndose ademas una mayor sensibilidad en la deteccion. Por
otra parte, el disefio de un cebador especifico es un proceso mas simple que el de un
anticuerpo monoclonal (tan utilizados anteriormente), no requiere del mantenimiento
de lineas celulares y una vez que las secuencias de los cebadores han sido publicadas,
pueden ser sintetizados y utilizados por el investigador (Agusti, 1998; Symondson,
2002).

Para el disefio eficaz de unos cebadores especificos es fundamental elegir una region
adecuada. Se han utilizado diferentes regiones con esa finalidad, siendo las dos mas
usadas en insectos el ADN mitocondrial (mtDNA) y el ADN ribosdomico nuclear

(rDNA). Dentro de estos, los genes mas utilizados del mtDNA son los de las
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subunidades I y II de la enzima citocromo oxidasa (COI, COII). Dentro del rDNA,
unas de las mas usadas son las de las regiones no codificantes 1 y 2 (Internal
Transcribed Spacer-1y 2 (ITS-1 y ITS-2)). Todos estos genes son multicopia, lo cual
aumenta la probabilidad de ser amplificados, hecho determinante cuando se trata de
amplificar fragmentos de ADN en digestion (Agusti et al., 2003; King et al., 2008). En
el caso del COI y COII porque al encontrarse en el ADN mitocondrial hay multiples
copias por célula; y en el caso del ITS-1 y 2 porque, aunque son secuencias nucleares,
se presentan repetidas en tindem (Hurtado ef al., 2008).

Una vez que los cebadores de la especie diana han sido disefiados, el proceso para
realizar un estudio de campo es el siguiente: tras la recoleccion de individuos a analizar
(depredadores o huéspedes), se extraec el ADN y se analiza mediante PCR utilizando
los cebadores especificos (disefiados para detectar el ADN de la especie diana).
Posteriormente, se visualizan los productos de la PCR mediante un gel de agarosa. La
amplificacién pone de manifiesto a la especie diana dentro del depredador o del
huésped.

El primer trabajo que aplicé esta técnica al estudio de la depredacion en el CIP fue el
de Agusti et al. (1999), en el cual se desarrollaron marcadores moleculares especificos
para el lepidoptero H. armigera, permitiendo su deteccion dentro del mirido D.
tamaninii. Posteriormente se publicaron varios estudios realizados en laboratorio (ver
revision de Symondson, 2002), y no fue hasta unos afios después cuando se empezd a
aplicar al estudio de la depredacion en campo (Agusti et al., 2003). En este trabajo se
desarrollaron cebadores especificos para tres especies de colémbolos (Isotoma
anglicana (Lubbock), Lepidocyrtus cyaneus Tullberg y Entomobrya multifasciata
(Tullberg)) con el fin estudiar su depredacion por parte de tres especies de arafias
linifidas. Con ello se demostrdo que las arafias tenian una cierta preferencia por I
anglicana y que la presencia de colémbolos permitia mantener a los depredadores en
condiciones adversas (falta de presa en invierno). Esta técnica resulta muy util también
para determinar el rango de depredadores que se alimenta de una presa diana,
identificando especies depredadoras que podrian pasar desapercibidas. Un ejemplo es

el trabajo de Zhang et al. (2007), en el cual se identifican diversas especies
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depredadoras de B. tabaci en algoddn, incluidas algunas que no habian sido
previamente identificadas como depredadoras de esta especie plaga.

Respecto a los estudios de parasitismo, el primer estudio en el que se utilizaron
cebadores especificos fue el de Amornsak er al. (1998) donde éstos fueron
desarrollados para detectar el parasitoide Trichogramma australicum Girault dentro de
los huevos de dos especies de lepidoptero. En 2005, Agusti ef al. aplicaron esta técnica
al estudio del parasitismo en campo, detectando el nivel de parasitismo y la
distribucion geografica en Francia de los taquinidos Lydella thompsoni (Herting) y
Pseudoperichaeta nigrolineata (Walker) parasitoides del lepiddptero Ostrinia nubilalis
(Hiibner). A partir de aqui, la deteccion de ADN se ha utilizado en otros estudios de
campo, tanto para estudiar depredacion como parasitismo. Se han estudiado, por
ejemplo, el rango de enemigos naturales que depreda una presa, la incidencia del
parasitismo (o incluso del multiparasitismo), la instalacion de parasitoides en un
cultivo o la preferencia por una presa o un huésped (revisados por Symondson (2002),
Greenstone (2006), Gariepy et al. (2007) y King et al. (2008)). Asi pues, la deteccion
de ADN es una herramienta muy eficaz que permite la obtencidén de informaciéon muy
dificil, si no imposible de obtener mediante otros métodos. En esta Tesis se plantea en
particular la utilizacion de estas técnicas como herramienta para estudiar las relaciones

troficas entre M. pygmaeus, N. tenuis, E. mundus y E. pergandiella.
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Objetivos

El objetivo general de esta tesis es profundizar en el conocimiento de las relaciones
troficas entre los enemigos naturales de las moscas blancas Bemisia tabaci y
Trialeurodes vaporariorum, con la finalidad de determinar si estas interacciones
podrian afectar al control que estos enemigos naturales ejercen sobre estas dos plagas
en cultivo de tomate. Para desarrollar este objetivo general se han identificado

diferentes objetivos parciales:

Capitulo 1:

Determinar mediante la utilizacion de marcadores moleculares especificos las
relaciones troficas entre los depredadores M. pygmaeus y N. tenuis, los parasitoides de
las moscas blancas Eretmocerus mundus y Encarsia pergandiella y las dos especies de

moscas blancas presentes en el cultivo.

Capitulo 2:

Determinar con la ayuda de marcadores moleculares especificos la depredacion
intragremial entre los depredadores M. pygmaeus y N. tenuis, y la de éstos con el
parasitoide E. mundus, asi como el efecto de dicha interaccion sobre el control de B.

tabaci en planta de tomate.

Capitulo 3:

Determinar los efectos letales y subletales asociados a la coexistencia conspecifica y
heterospecifica de los depredadores M. pygmaeus y N. tenuis mediante el estudio de su
supervivencia, su progenie, su distribucion en la planta y la produccion de dafios por

parte de N. tenuis.
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