CAPITULO 7
Depredacion, parasitoidismo y depredacion
intragremio

Nancy Greco y Maria Fernanda Cingolani

Depredacién

Generalidades

En sentido amplio, la depredacién puede definirse como el consumo de un organismo vivo
por otro organismo. Esta definicién general podria incluir a los herbivoros, sin embargo, ellos no
son predeciblemente letales, mientras que los depredadores verdaderos consumen total o par-
cialmente a la presa y la matan. Los depredadores verdaderos consumen mas de un individuo
presa en su vida, y esta caracteristica los diferencia también de los parasitoides, que son avispas
y moscas cuyos estados preimaginales se desarrollan a expensas de otros insectos y requieren
solamente una presa u hospedador para alcanzar la madurez. No obstante, los parasitoides adul-
tos son de vida libre y depositan sus huevos en o sobre varios individuos hospedadores, por lo
tanto, aunque un solo parasitoide consume un Unico hospedador, cada hembra adulta mata va-
rios individuos ya sea en el momento de la oviposicion o por el desarrollo de su progenie. En este
sentido, depredadores y parasitoides pueden tener impactos ecoldgicos comparables, y las in-
teracciones depredador-presa y parasitoide-hospedador poseen muchas similitudes. Los parasi-
tos también pueden incluirse dentro de la definicién de depredador en sentido amplio, pero al
igual que la herbivoria y a diferencia de la depredacién verdadera y el parasitoidismo, los para-
sitos no conducen a la muerte del hospedador.

La depredacion tiene efectos sobre las poblaciones, las comunidades y los ecosistemas. Los
depredadores y los parasitoides a menudo limitan el crecimiento o contribuyen a la regulacién de
las poblaciones de otras especies, y pueden también cambiar la estructura demografica de la
poblacién de presas u hospedadores impulsando ciclos poblacionales. A nivel de la comunidad,
un depredador puede eliminar ciertas especies por completo y cambiar fundamentalmente su
estructura. Sin embargo, una especie depredadora puede también tener un efecto positivo en la
diversidad de la comunidad al afectar a competidoras fuertes y permitir la coexistencia de espe-
cies competitivamente menos dominantes. A nivel de un ecosistema, las interacciones depreda-

dor-presa permiten el flujo de energia de un nivel tréfico a otro.
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En la interaccién depredador-presa, el depredador se beneficia de la asociacidon mientras que
la presa es afectada negativamente. La seleccion natural que actia sobre la poblacion de depre-
dadores tiende a aumentar la eficiencia de los individuos para encontrar, capturar y comer pre-
sas; mientras que al actuar sobre la poblacién de presas favorece nuevas adaptaciones que
permiten a los individuos evitar ser encontrados, atrapados y comidos. Estas interacciones han
dado lugar, a escala evolutiva, a algunas adaptaciones muy particulares y diversas de los depre-
dadores, tales como los comportamientos sociales de caza de leones y lobos, los colmillos ple-
gables y aparatos de inyeccidon de veneno de las serpientes, y las telas complejas y resistentes
de las aranas. Del mismo modo, las presas han desarrollado mecanismos para escapar de la
depredacion, tales como formas y coloraciones del cuerpo para camuflarse, movimientos en ma-
nadas para perturbar o interrumpir el camino de un depredador que ha centrado su atencion en
una presa en particular, liberacién de sustancias quimicas para confundir a los depredadores
(como la tinta de los calamares), exhibiciones de distraccidon como las que realizan algunas aves
para desviar la atencién lejos del nido o la cria, comportamientos defensivos de patear, alejarse
rapidamente o liberar sefiales quimicas de alarmas a sus congéneres para huir, como los que
realizan los afidos frente a otros insectos depredadores o parasitoides. En otros casos, las presas
intentan intimidar a sus depredadores mediante exhibiciones agresivas, o apariencia temible,
como varias especies de peces y sapos que se llenan de aire para parecer mas grandes frente

a posibles depredadores.

Dinamica de la interaccion depredador-presa

La dinamica de la interaccién depredador-presa presenta una tendencia a oscilar (Figura
7.1a), aunque bajo ciertas condiciones puede estabilizarse. Para interpretar los factores que de-
terminan esta dinamica se han desarrollado modelos matematicos, que suelen ser complejos y
variables en funcidén de la biologia y ecologia de las especies involucradas.

Para representar tal dinamica, a principios del siglo XX, Lotka (1925) y Volterra (1926,1931)
escribieron las primeras ecuaciones diferenciales acopladas, que estiman la velocidad o tasa de
cambio poblacional en funcion del tiempo, y constituyen el modelo mas simple que nos ayuda a

entender la interaccion,

dN/dt = IN-CNP (1)
dP/dt = gCNP — d2P (2),

donde N es la densidad de la poblacion de la presa, P es la densidad del depredador, res la
tasa instantanea de crecimiento poblacional de la presa (por individuo), d- es la tasa de mortali-
dad del depredador (por individuo) en ausencia de presas, y C y g son constantes de depreda-
cion. El término CN en la ecuacion (1) representa la respuesta funcional, y describe el consumo

que realiza un individuo depredador en relacién a cambios en la densidad de la presa, que en
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esta ecuacion simple es una constante. El término CN en la ecuacion (2) representa la respuesta
numeérica, que es el cambio en el tamafo poblacional de un depredador, ya sea por aumento de
la tasa de nacimientos (tal vez combinado con una disminucién de la tasa de mortalidad) o por
inmigracién o agregacion, en respuesta a un aumento en la densidad de sus presas. La constante
g en este modelo suele describirse como la tasa de conversion de presas en nuevos individuos
depredadores. Esta respuesta determina el retraso temporal que se observa en los ciclos aco-
plados caracteristicos de la dinamica depredador-presa.

En este modelo simple, cada poblacion es limitada por la otra y no hay un efecto de autolimi-
tacion por la propia densidad, es decir de la competencia intraespecifica. Asi, en ausencia del
depredador la poblacion de la presa crece exponencialmente y de manera potencialmente ilimi-
tada. El producto de las densidades de las dos especies, NP, refleja el nimero de encuentros
entre ellos, que, multiplicado por la constante C, aparece con un signo negativo en la ecuacion
de la presa y actua disminuyendo su tasa de crecimiento poblacional.

Una forma de estudiar la interacciéon depredador-presa, conocida como “analisis grafico” o “de
las isoclinas”, consiste en un grafico cuyo eje de las abscisas representa la densidad de la po-
blacion de presas, y el eje de las ordenadas representa la densidad de la poblacién de depreda-
dores (Figura 7.1b). Se dibujan dos isoclinas en el grafico, una es la isoclina cero del depredador,
que representa la densidad de presas que determina un crecimiento cero de la poblacion del
depredador. Las combinaciones de densidades de ambos a la derecha de la linea de la isoclina
permiten a la poblacion del depredador aumentar, mientras que, con las combinaciones de den-
sidades a la izquierda, la poblacion del depredador disminuye. La otra linea, es la isoclina cero
de la presa, y representa la densidad del depredador que da como resultado el crecimiento cero
de la poblacion de la presa.

Estas lineas se construyen despejando de la ecuacion (1) la densidad del depredador que
hace cero la tasa de crecimiento poblacional de la presa (dN/dt=0) o “isoclina cero de la presa”
(r/C), y de manera similar, despejando la densidad de la presa que hace cero la tasa de creci-
miento poblacional del depredador (dP/dt=0), “isoclina cero para el depredador”, (d2/Cg). Estas
isoclinas indican un umbral de densidad de presas, por debajo del cual la densidad del depreda-
dor disminuira por escases de alimento, mientras que por encima de ese umbral podra aumentar.
De manera similar, por debajo de una densidad determinada de depredadores disminuira la limi-
taciéon sobre el crecimiento de las presas, por lo tanto, la poblacién podra crecer, mientras que
por encima de tal densidad la poblacion de presas decrecera. Existe un equilibrio conjunto donde
las dos isoclinas se cruzan (marcado con un circulo lleno en la Figura 7.1b), y a cualquier par
inicial de densidades se produciran oscilaciones de cierta magnitud, dependiendo de las condi-
ciones iniciales de densidad. Densidades iniciales cercanas al punto de equilibrio dan como re-
sultado oscilaciones repetidas de baja amplitud, mientras que densidades iniciales mas alejadas
del punto de equilibrio generan oscilaciones de mayor amplitud. Por lo tanto, este par de ecua-
ciones diferenciales tiene una solucion periddica, con las densidades de ambas poblaciones
cambiando ciclicamente y desfasadas en el tiempo. Matematicamente, un sistema de tal repeti-

cién se denomina neutralmente estable (Figuras 7.1 a y b).
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Figura 7.1
Dinamica de la interaccién depredador-presa, de ciclos neutrales
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El modelo simple depredador-presa de Lotka—Volterra se basa en los siguientes su-
puestos:

En ausencia de depredadores, la poblacion de la presa crece exponencialmente.

La tasa de crecimiento del depredador esta limitada solamente por la disponibilidad de
presas.

Tanto las presas como los depredadores se reproducen continuamente, los indivi-
duos de cada poblacion no estén diferenciados en edades y son idénticos entre si.

La tasa de depredacion es proporcional a la tasa de encuentros entre depredadores y
presas, y es una funcién al azar de la densidad de la poblacion.

El depredador tiene una tasa de mortalidad constante, denso-independiente.

Este modelo basico omite por completo otras caracteristicas importantes de la interaccion,
como por ejemplo que la poblacidn de la presa puede crecer de manera densodependiente, y
que diferentes especies de depredadores poseen distintas maneras de capturar y consumir pre-
sas (respuesta funcional) y de aumentar su poblacién (respuesta numérica) en funcion del au-

mento de la densidad de presas.
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Como podemos ver si hacemos simulaciones con el software POPULUS 5.5 desarrollado
en la Universidad de Minnesota (Alstad 2001), los modelos que incorporan estas caracteris-
ticas no conducen a ciclos neutralmente estables, sino a otras dinamicas tales como oscila-
ciones amortiguadas u oscilaciones crecientes. En el primer caso las poblaciones de presas
y depredadores tienen oscilaciones a lo largo del tiempo, que se van amortiguando hasta
puntos estables o ciclos limites estables (Figuras 7.2a y 7.3a, respectivamente). En el caso
de la dinamica de oscilaciones crecientes, el sistema tiende a la extincion de la presa y/o el
depredador (Figura 7.4a) (Hassell 1978).

Los modelos que incorporan estas caracteristicas no conducen a ciclos neutralmente es-
tables, como veremos mas adelante, sino a otras dinamicas tales como oscilaciones amorti-
guadas u oscilaciones crecientes. En el primer caso las poblaciones de presas y depredado-
res tienen oscilaciones a lo largo del tiempo, que se van amortiguando hasta puntos estables
o ciclos limites estables (Figuras 7.2a y 7.3a, respectivamente). En el caso de la dinamica
de oscilaciones crecientes, el sistema tiende a la extincién de la presa y/o el depredador
(Figura 7.4a) (Hassell 1978).

En relacion a la estabilidad o inestabilidad del sistema, podemos ver tres resultados posibles
de la trayectoria del mismo, que corresponden a vectores que forman, 1) un circulo u évalo ce-
rrado (Figura 7.1b) representando oscilaciones neutrales, 2) una espiral hacia adentro que co-
rresponde a oscilaciones amortiguadas (Figuras 7.2b y7.3b), y una espiral hacia afuera que co-
rresponde a oscilaciones crecientes que conducen a la extincion de una o ambas especies (Fi-
gura 7.4b). Los circulos llenos representan combinaciones de densidad depredador-presa de
equilibrio, y los circulos vacios las densidades iniciales.

Si incorporamos al modelo basico la densodependencia en el crecimiento poblacional
de la presa, las ecuaciones son,

dN/dt = rN ((K-N)/K) — CNP (3)

dP/dt = — d2P - gCNP (4),

donde K representa la capacidad de carga para la poblacién de la presa.

La dinamica del sistema en este caso es de oscilaciones amortiguadas (Figura 7.2a) y la iso-
clina cero para la presa es,

P=r/C-(r/CK)N,

Esta isoclina representa una linea con interseccion y=r/C, pendiente —r/(CK), e interseccion
x=K, (Figura 7.2b)

mientras que la isoclina del depredador queda igual a la del modelo original.
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Figura 7.2
Dinédmica de la interaccion depredador-presa: oscilaciones amortiguadas hacia puntos estables
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Dinamica de la interaccién depredador-presa: oscilaciones amortiguadas hacia ciclos limites estables
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Figura 7.4

Dinamica de la interaccion depredador-presa: oscilaciones crecientes hacia la extincion
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Respuesta funcional

La respuesta funcional de un depredador describe los cambios en su tasa de consumo en res-
puesta a la densidad de presas. Se determina experimentalmente, registrando el nimero de pre-
sas consumidas por un individuo del depredador durante un tiempo fijo (en general 24h), frente

a diferentes cantidades de presas. Existen tres tipos de respuesta funcional (Figura 7.5).

Figura 7.5
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Nota Adaptado de Mc Callum (2000).
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En la respuesta funcional de Tipo I, el nUmero de presas consumidas por un individuo depre-
dador esta limitado solamente por la densidad de presas, por lo tanto, en un amplio rango de
densidades, el consumo esta linealmente relacionado con la densidad de presas, es decir que la
respuesta funcional es una linea recta hasta una densidad umbral (Figura 7.5a). Los encuentros
entre el depredador y las presas son al azar, y la tasa de consumo, en relacion a las presas
disponibles, permanece constante a medida que aumenta la densidad de presas (Figura 7.5b).
Este tipo de respuesta funcional es tipica de los animales filiradores y algunas arafias tejedoras
de telas, que pueden atrapar varias presas simultaneamente.

En la respuesta de Tipo I, a medida que aumenta la densidad de presas el nimero de presas
consumidas va disminuyendo (Figura 7.5), y la proporcidn de presas capturadas o tasa de con-
sumo en relacion al total de presas ofrecidas también decrece (Figura 7.5). Esto ocurre porque
los depredadores estan limitados por el tiempo de manipuleo (h) necesario para capturar y con-
sumir cada presa, por lo cual hay un limite para la tasa a la cual cada depredador puede procesar
presas. Los depredadores con una respuesta funcional de Tipo Il son por lo tanto menos capaces
de reducir el crecimiento poblacional de sus presas, ya que les dan mas oportunidades de esca-
par de la depredacidon cuanto mayor es la densidad. Esto es muy comun en los depredadores
insectos, acaros, y algunas arafas, y en la mayoria de los parasitoides.

En la respuesta funcional de Tipo lll, que presentan muchos vertebrados como aves y mami-
feros, y algunos invertebrados entre ellos insectos, el nimero de presas consumidas es muy bajo
cuando las mismas son escasas, se incrementa rapidamente con el aumento de la densidad de
presas, y luego a mayores densidades la tasa de consumo se desacelera por efecto del tiempo
de manipuleo, hasta alcanzar la densidad de presas a la cual el depredador esta saciado (Figura
7.5), al igual que en la respuesta de Tipo II. El incremento en la tasa de consumo a densidades
intermedias de presas (Figura 7.5), puede deberse a que los depredadores “aprenden” a descu-
brir y capturar presas con mayor eficiencia, o simplemente aumenta la tasa de encuentros,
cuando hay mas presas. La depredacion dependiente de la densidad que ocurre en ciertas den-
sidades de presas contribuye a la regulacion de la poblacion de presas y puede promover la
estabilidad de la interaccion.

La tasa de consumo, en las respuestas de Tipo Il y Il esta influenciada principalmente por la
cantidad de tiempo y/o energia dedicados a la busqueda y la captura.

Si incorporamos al modelo basico de Lotka-Volterra, el cual asume una respuesta fun-
cional de Tipo |, los otros tipos de respuesta funcional, podemos construir un modelo mas
realista. Al considerar la respuesta funcional de Tipo Il, el nUumero de presas atacadas por
depredador por unidad de tiempo (Na/T) no es una fraccion constante del niumero total de presas
(CN), sino que los depredadores consumen a una tasa que depende de, el area en la que el
depredador puede buscar presas (C) (también se suele llamar eficiencia de busqueda e indicarse
con la letra a), el tiempo de busqueda (Ts), y la densidad de presas (N).

Entonces podemos estimar el numero de presas atacadas como,

Na= CTsN
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Sin embargo, el tiempo total (Tt) que pasa un depredador alimentandose es igual al tiempo
que destina a buscarla (Ts) mas el tiempo que destina a manipularla y consumirla (Th),
Tt=Ts +Th

El tiempo de manipuleo debe ser entonces sustraido del tiempo total disponible, en proporcion
al numero de presas consumidas, por lo tanto, el tiempo de busqueda sera,
Ts =Tt-ThNa

Entonces, el nimero de presas atacadas sera,
Na= C(Tt-ThNa) N, que puede ser escrito como, Na= CNTt/1+CNTh

La tasa de consumo por depredador por unidad de tiempo es,
Na/Tt= CN/1+CNTh

Reemplazamos en el modelo basico,
dN/dt =rN — CN/(1+CNTh) P
dP/dt = — d2P + gCN/(1+CNTh) P

La dinamica de la interaccion representada mediante este modelo presenta ciclos divergen-
tes, de amplitud creciente, y el sistema es inestable, es decir que tiende a la extincion de ambas
poblaciones (Figura 4a).

Las isoclinas seran,

P=rThN+r/d2

N= d2/C(g-d2Th)

La isoclina del depredador es una linea recta vertical definida por la relacion entre las constan-
tes, como en el modelo bésico, pero la de la presa es una linea con pendiente positiva (Figura 4b).

Si a este modelo con respuesta funcional de Tipo Il le agregamos la densodependencia
en el crecimiento poblacional de la presa, el sistema tiende a estabilizarse (Figura 6a) y las
ecuaciones son,

dN/dt=rn (K-N/K) — (CN/1+CNTh)/P

dP/dt=-d2P + g (CN/1 + CNTh) P

La isoclina del depredador no cambia, pero la de la presa es,
P=r/a + N(rTh-r/aK) - N3(rTh/K)

Esta isoclina tiene una forma de “joroba” con interseccién en y =r/C y en x=K (Figura 6b). La
dinamica de la interaccién depende del valor de la isoclina del depredador. Si la isoclina del depreda-
dor cruza a la de la presa en la parte descendente, se trata de un depredador “poco eficiente” con

tasa de ataque y respuesta numérica bajas, se producen oscilaciones convergentes (Figura 7.6a), y
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el sistema tiende a un equilibrio estable donde ambas isoclinas se cruzan (Figura 7.6b), mientras que
las oscilaciones son divergentes (Figura 7.7a) si la isdclina del depredador cruza a la de la presa en
la parte ascendente (Figura7.7b). En este caso se trata de un depredador “muy eficiente” con mas

alta tasa de ataque y mayor respuesta numérica, siendo la dindmica de ciclos limites (7.7a y b).

Figura 7.6
Presa con crecimiento logistico, depredador “poco eficiente” y con respuesta funcional de Tipo Il
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Esto ocurre también cuando la presa tiene condiciones muy éptimas para su crecimiento
poblacional y la capacidad de carga de su poblacién aumenta. A esto se lo denomina “para-
doja del enriquecimiento”, ya que a pesar de que el depredador tendria mas presas para
aumentar su desempefio, se produce un corrimiento de su isoclina hacia la izquierda y el
sistema se hace mas inestable.

En el caso de la respuesta funcional de Tipo lll, la dinamica también es de ciclos limites
(Figura 7.8a) y la funcién que describe la tasa de ataque o tasa de consumo se representa como,

Na= CN?/1+CNZ2Th

Si la incluimos en el modelo,
dN/dt= r1N(K-N/K) — (CN2/1+CNZ2Th) P
dP/dt=-d2P + g (CN2/1+CN<Th) P

La isoclina cero para el depredador es una linea recta vertical definida por la relacién entre
las constantes, mientras que la isoclina cero para la presa (densidad de depredadores que hacen
cero su tasa de crecimiento poblacional) se obtiene como,

dN/dt =0

riN(K-N/K) = (CN%/1+CNZ2Th) P

P=r1N(K-N/K) / (CN2/1+CNZ2Th)

Esta isoclina tiene una forma particular (Figura 7.8b) ya que a bajas densidades de presas el
depredador consume a una tasa creciente, por lo tanto, a medida que aumenta la densidad son
necesarios menos depredadores para que la poblacion de la presa no crezca. Sin embargo, a
una determinada densidad de presas el tiempo de manipuleo comienza a influir y la forma de la
isoclina es semejante a la que se obtiene cuando la respuesta funcional es de Tipo Il, es decir
una linea con pendiente positiva. Nuevamente, si ademas incluimos en el modelo el crecimiento
denso dependiente de la presa, obtenemos una isoclina para el depredador con la forma inicial
mencionada, que luego decrece a medida que la densidad de presas se acerca a su capacidad
de carga, ya que el efecto autolimitante hace que sean necesarios cada vez menos depredadores
para hacer cero su tasa de crecimiento (forma de “joroba”).
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Figura 7.8
Depredador con respuesta funcional de Tipo Il
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Es posible complejizar aun mas el modelo de Lotka-Volterra incorporando factores que
modifican la isoclina del depredador, tales como la presencia de presas alternativas, la
densodependencia en el crecimiento poblacional del depredador y la respuesta de agrega-
cién del depredador.

En resumen, las interacciones depredador-presa constituyen un circuito de retroalimentacion
negativa cuya estabilidad depende de las propiedades tanto del depredador como de la presa.
Interacciones inestables ocurren a causa del retraso temporal, y cuando depredadores altamente
eficientes atacan presas muy vulnerables. Sin embargo, la interaccion se puede estabilizar si los
depredadores estan limitados por otros factores ambientales o de comportamiento, o también si
se minimiza su impacto en la presa porque la misma escapa a la depredacién mediante compor-

tamientos defensivos o refugios.
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El modelo de Lotka—Volterra muestra la naturaleza ciclica que tiende a la inestabili-
dad en la interaccidon depredador-presa, y ayuda a comprender los mecanismos que la
estabilizan: (1) la heterogeneidad del ambiente; (2) la forma en que el depredador busca y
consume presas, en particular la respuesta funcional de Tipo lll; (3) la dependencia de la
densidad en la poblacion de presas no relacionada con la poblaciéon de depredadores; (4)
refugios para las presas; (5) menor eficiencia del depredador; (6) existencia de recursos me-
nos optimos para la presa, lo cual ralentiza su tasa de crecimiento y evita la “paradoja del
enriquecimiento”; (7) un complejo de depredadores que incluye suficientes generalistas para
amortiguar los efectos desestabilizadores de los depredadores especialistas; y (8) las defen-
sas fisicas, quimicas o de comportamiento efectivas por parte de las presas para escapar en

el espacio o en el tiempo y limitar la depredaciéon (Rockwood, 2015).

Numerosos modelos mas complejos se han generado a partir de estos modelos clasicos,
y varios ec6logos y matematicos contintan explorando el efecto de diferentes factores sobre
la dinamica de la interaccion depredador-presa, tal como el desarrollado por Alebraheem
(2021) que adiciona la inmigracion de presas y obtiene una dinamica estable de fluctuacio-
nes crecientes.

La interaccion depredador-presa es un tema central de la Ecologia, ya que su conocimiento
permite interpretar como se estructuran las comunidades en sistemas naturales y productivos.
Desde el punto de vista aplicado, comprender las particularidades de interacciones especificas
depredador-presa es importante en la conservacion de especies amenazadas, en intervenciones
sobre ambientes naturales para la extraccion de individuos con fines recreativos o econémicos,

y para el control biolégico de plagas y malezas en sistemas agricolas.

Parasitoidismo

Los parasitoides son insectos, pertenecientes principalmente a los 6rdenes Hymenoptera y
Diptera (Figura 7.9), cuyos adultos son de vida libre y ponen sus huevos dentro o cerca de otros
insectos (también arafas). Los estados inmaduros se desarrollan dentro o sobre el hospedador
(especies endoparasitoides o ectoparasitoides, respectivamente), lo consumen totalmente y lo
matan, emergiendo en general como adultos. En algunas especies solo un parasitoide emerge
de un hospedador (solitarios), mientras que en otras se desarrollan varios individuos dentro de
un mismo individuo hospedador (gregarios).

Algunas especies son parasitoides de huevos, otras atacan larvas, otras son exclusivas de
pupas y algunas parasitan adultos. Cada especie suele atacar un rango estrecho de especies

hospedadoras, ya que deben adaptar su ciclo de vida al de sus hospedadores, por lo cual son
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bastante especialistas. Son importantes factores de mortalidad de la mayoria de las especies de

insectos y se utilizan como agentes de control biolégico de plagas y vectores de enfermedades.

Figura 7.9

Ectoparasitoide gregario de larvas de Lepidoptera

Parasitoide Goniozus legneri

. Larvas del parasitoide alimerita’m' e ’e larvas hospedadoras

Nota. Fuente Biobichos http://www.biobichos.cl/index.php/es/goniozus-legneri

La efectividad de una especie de parasitoide, o la proporcion de parasitismo que causa sobre
la poblacion de su hospedador, depende de su eficiencia en localizarlo, explorando sefiales a
larga y corta distancia, y del reconocimiento del hospedador como adecuado para su desarrollo.
La proporcion de parasitismo esta determinada entonces por la tasa a la cual la hembra deposita
sus huevos, y por lo tanto cada huevo depositado es un hospedador atacado.

Para describir la dindmica parasitoide-hospedador Nicholson y Bailey (1935) desarrollaron un
modelo que se utiliza como base para otros mas complejos y realistas. Este modelo tiene dos
ecuaciones, una para estimar la densidad del hospedador (N) y otra para la densidad del parasi-
toide (P) en el tiempo t.

El modelo tiene la forma,

N
P

r+1

= AN exp(—al})
= N, [1 —exp(—aP,)]

r+1
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donde Nt y Pt son los niumeros de hospedadores y parasitoides, respectivamente en el
tiempo t, A es la tasa neta de incremento del hospedador en ausencia de parasitoides y a es la
proporcidon de hospedadores encontrados por un parasitoide, que puede ser definida como la
eficiencia de busqueda o tasa de ataque del parasitoide, o la probabilidad de que un parasitoide
encuentre un hospedador. También se denomina a este parametro como area de descubri-
miento del parasitoide, o area dentro del cual encuentra todos los hospedadores. El modelo
asume que los encuentros son al azar, es decir que la proporcion de hospedadores que son
encontrados 0, 1, 2, 3 o0 mas veces esta dada por los términos de la distribucion de Poisson
(distribucion de probabilidades discreta que se aplica a las ocurrencias de algun evento alea-
torio durante un periodo determinado).

Los hospedadores que no fueron atacados se reproducen, mientras que, de los que fueron
atacados emergen parasitoides. El modelo asume que cada hospedador solamente tiene un pa-
rasitoide (aunque como hemos mencionado antes, hay algunas especies gregarias). Por lo tanto,
el numero de hospedadores atacados en una generacion determina el nimero de parasitoides
en la siguiente, y depende de la tasa de encuentros entre individuos de ambas especies. Debido
a que hay un tiempo de retraso entre que las hembras depositan los huevos y emerge la siguiente
generacion, se usan modelos discretos para describir la interaccion, mediante ecuaciones en
diferencia (no ecuaciones diferenciales, como en los modelos continuos para la interaccion de-
predador-presa que fueron descriptos anteriormente).

El modelo de Nicholson-Bailey, tiene dos supuestos que lo hacen demasiado simple y alejado
de la realidad:

1) el numero de parasitoides esta determinado solamente por la tasa de encuentros con sus
hospedadores,

2) el numero de hospedadores crecera exponencialmente salvo por los encuentros al azar

con los parasitoides que van removiendo individuos de la poblacion (Begon et al. 1996).

Este modelo es inherentemente inestable, ya que produce oscilaciones que finalizan con la
extincién de una o las dos especies (Figura 7.10a y b). La estabilidad puede lograrse incorpo-
rando a este modelo simple el componente de denso-dependencia en el crecimiento de los hos-
pedadores (Figura 7.11a y b) o la competencia entre los parasitoides, que también se denomina

interferencia mutua.
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Figura 7.10
Dinamica de la interaccion parasitoide-hospedador
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Figura 7.11

Dinamica de la interaccion parasitoide-hospedador, de ciclos crecientes
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La estabilidad de la interaccion también es afectada por la eficiencia de busqueda (a). Un

parasitoide muy eficiente produce extincion de ambas especies, un valor intermedio de eficiencia

de busqueda puede resultar en la extincion solamente del depredador, mientras que una baja

eficiencia o tasa de ataque conduce a un punto de equilibrio estable, y si el parasitoide es aun

menos eficiente, a su extincion.
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De manera similar a lo que ocurre en la interaccion depredador-presa, otros factores que
estabilizan la interaccion en el modelo parasitoide-hospedador de Nicholson-Bailey son,
(1) competencia por interferencia entre las hembras de los parasitoides, lo cual implica que la
tasa de oviposicion disminuye ya que las hembras compiten y evitan que otras hembras ovi-
pongan, (2) refugios para los hospedadores, cuando los hospedadores no pueden ser encon-
trados en ciertos lugares del habitat, y por lo tanto la interaccién se vuelve mas estable (Hassell,
1978), (3) respuesta funcional de Tipo lll, (4) diferencias en el riesgo de parasitismo de los
hospedadores debido a factores genéticos, heterogeneidades espaciales o exposicion a para-

sitoides durante diferentes periodos y en diferentes momentos (Singh, 2021).

Dada su importancia como agentes de control bioldgico, la biologia de los parasitoides y la
interaccién con sus hospedadores es ampliamente estudiada en el mundo entero en diferentes
sistemas productivos. En nuestro pais es necesario profundizar el conocimiento de especies na-
tivas de parasitoides, para propiciar su utilizacién en el manejo de especies perjudiciales me-
diante estrategias aumentativas y por conservacion, que permitan minimizar el uso de plaguici-

das quimicos.

Depredacioén intragremio

La depredacioén intragremio (DIG) ocurre cuando dos consumidores que comparten un re-
curso son potenciales competidores y participan también en una interaccion depredador-presa,
ya que uno consume al otro o ambos se consumen mutuamente (Polis y McCormick 1987, Polis
et al. 1989). Esta interaccion puede considerarse como un caso extremo de competencia por
interferencia.

La DIG puede ser unidireccional, es decir que intervienen, la presa compartida (por ejemplo,
un herbivoro), la presa intragremio o mesodepredador (depredador especialista que consume
s6lo a la presa), y el depredador intragremio (depredador generalista que consume tanto a la
presa compartida como a la presa intragremio). Polis et al. (1989) definieron gremio como el
conjunto de todos los taxa en una comunidad que explotan la misma clase de recurso ambiental
(alimento o espacio) y pueden competir, independientemente de las diferencias en las tacticas
de adquisicién de recursos. La mayoria de los depredadores comen distintos tipos de alimentos
en un rango de tamafio particular, independientemente de los niveles tréficos o del tipo de ali-
mentacion de las presas, y en general las especies mas grandes son frecuentemente omnivoras,
consumiendo un recurso determinado y también a los depredadores mas pequefios (nivel inter-
medio) de ese recurso. Esta interaccion caracteriza las redes alimentarias de agua dulce, mari-
nas y terrestres. Por ejemplo, entre copépodos que se alimentan de zoo vy fitoplancton, entre

medusas, y entre peces pelagicos que se alimentan de huevos de peces pelagicos y demersales
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(Irigoien y de Roos 2011), entre aves rapaces (Sergio y Hiraldo 2008) y entre insectos. Un estudio
reciente identifico esta interaccion entre depredadores pertenecientes a taxones tan dispares
como marsupiales y arafias. El marsupial Sminthopsis youngsoni (Dasyuromorphia, Dasyuridae)
es un insectivoro generalista en Australia, que consume arafias lobo Lycosa spp. (Araneae, Ly-
cosidae) desproporcionadamente en relacion con su disponibilidad, debido a la alta superposi-
cion en sus dietas (Potter et al. 2018).

Desde el punto de vista aplicado, la DIG es importante principalmente en programas de con-
servacion de especies amenazadas y de control de especies perjudiciales.

En programas de conservacion es importante tener en cuenta esta interaccion, ya que, en los
vertebrados, la depredacién intragremio se ha visto implicada en el fracaso de algunos proyectos
de reintroduccién de carnivoros (Scheepers y Venzke 1995) y debe tenerse en cuenta durante
las etapas preliminares de planificacion de una reintroduccion.

La DIG también es muy frecuente entre insectos, y es relevante desde el punto vista aplicado
en el control biolégico de plagas, ya que, mediante la estrategia aumentativa, suelen liberarse
individuos de dos 0 mas especies de depredadores o parasitoides, para lograr mayor mortalidad
sobre la poblacién que se desea controlar. Sin embargo, la limitacién poblacional de un depre-
dador sobre otro por DIG, puede tener un efecto positivo sobre el crecimiento poblacional del
herbivoro plaga al disminuir la presion de uno de sus factores de mortalidad. Por otra parte, la
introduccién de un enemigo natural en una nueva region para controlar una plaga, puede a con-
ducir a la pérdida de biodiversidad, ya que si se trata de un fuerte depredador intragremio puede
provocar la extincion de un depredador intragremio débil o presa intragremio nativa. Un caso
emblematico y reciente es el de Harmonia axyridis (Coleoptera, Coccinellidae), la vaquita multi-
coloreada asiatica, depredador generalista nativo de Asia que ha sido introducido en numerosos
paises en Norte y Sud América y Europa, para el control bioldgico de afidos (Saini 2004, Grez et
al. 2010). Sin embargo, después de su introduccién en nuevas areas, esta vaquita se ha conver-
tido en una especie invasora y es uno de los enemigos naturales exoticos mas riesgosos que se
usan en el control biolégico inundativo (Roy et al. 2016). En las areas donde ha sido introducida
se reportaron varios efectos negativos tales como impacto en artrépodos no blanco, particular-
mente el desplazamiento de coccinélidos nativos por depredacion intragremio (Grez et al. 2010).
En la Argentina, esta especie fue introducida en la provincia de Mendoza a fines de la década
del '90, proveniente de Francia, con la finalidad de mejorar el control biolégico de los pulgones
del duraznero (Saini 2004). En la actualidad su frecuencia y abundancia en los cultivos es cada
vez mayor (Rocca et al. 2021).

Varios insectos depredadores suelen ser también depredadores intragremio de los parasitoi-
des, ya que ambos enemigos naturales atacan insectos herbivoros que comparten. En este caso
la interaccion es unidireccional y se denomina “depredacion intragremio coincidente”. El depre-
dador intragremio y el parasitoide atacan al mismo individuo herbivoro, como es el caso de un
depredador que consume un individuo que fue previamente atacado por un parasitoide (presa

intragremio). En este caso la DIG impone una mortalidad sobre la poblacién del parasitoide simi-
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lar en magnitud a la que impone sobre el herbivoro. Esta interaccion ha sido ampliamente estu-
diada en el marco del control biolégico de plagas, ya que los insectos parasitoides y depredado-
res son muy importantes agentes de control de plagas, utilizados mundialmente mediante dife-
rentes estrategias. Para ambos tipos de DIG la clave determinante para el control de la plaga es
la preferencia del depredador intragremio por la presa intragremio o el herbivoro.

Esta interaccion ha sido objeto de estudio de investigadores del Grupo de Ecologia de Plagas
y Control Biolégico del CEPAVE (CONICET-UNLP), quienes abordamos la DIG entre especies
de coccinélidos depredadores de pulgones plaga en los cultivos de pimiento y berenjena del
cinturén horticola de la ciudad de La Plata (Rocca et al. 2017, 2020, 2021). También existe DIG
entre ellas y los parasitoides de estos pulgones (DIG coincidente) en el mismo sistema, y a con-

tinuacion presentamos un ejemplo.

Caso de estudio, depredacion intragremio coincidente
entre vaquitas depredadoras y parasitoides de pulgones

en el cinturén horticola de La Plata

Los cultivos horticolas suelen alojar un gran numero de herbivoros que producen dafios
a las plantas, principalmente afidos (“pulgones”), moscas blancas y trips. Los afidos se con-
sideran plagas importantes en numerosos cultivos en todo el mundo, y en el Cinturén Horti-
cola de La Plata los afidos Myzus persicae, Aphis gossypii y Macrosiphum euphorbiae (He-
miptera, Aphidae) son muy frecuentes y abundantes. Sus principales enemigos naturales son
los insectos afidéfagos depredadores, en particular coccinélidos (“vaquitas”), y parasitoides
de diferentes especies (Figuras 7.12 y 7.13). Los afidos despliegan varios comportamientos
antidepredador, tales como liberar feromonas de alarma, exudar por los corniculos, patear,
caminar y dejarse caer de las plantas frente a depredadores y parasitoides. En relacién con
la DIG coincidente, los depredadores generalmente consumen tanto presas no parasitadas
como recientemente parasitadas sin preferencia, pero discriminan progresivamente en fun-
cién de estados mas avanzados de parasitismo. En una tesis doctoral del Grupo de Ecologia
de Plagas y Control Biologico del CEPAVE (CONICET-UNLP), Rizzo (2019) encontré que las
vaquitas nativas Eriopis connexa y Coleomegilla quadrifasciata (Coleoptera, Coccinellidae)
mostraron preferencia por los individuos de A. gossypii con parasitismo reciente por la avispa
parasitoide Aphidius matricariae (Haliday) (Hymenoptera, Braconidae), y evitaron depredar
los afidos que tenian parasitismo avanzado, cuyo cuerpo es globoso y con el tegumento
esclerotizado por lo cual se los denomina “momias”. Una explicacién posible a la no prefe-
rencia por afidos en estado avanzado de parasitismo seria que las momias tienen un valor
nutricional inferior y el depredador necesita mas tiempo para poder alimentarse de ellas en

comparacién con afidos sanos o con parasitismo reciente. Si bien la DIG coincidente tiene
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un efecto negativo directo sobre la poblacion de los parasitoides, al no ser las momias de-
predadas, una fraccion de la poblacion del parasitoide escapa a la depredacién mitigando tal
efecto negativo.

Figura 7.12

Esquema de depredacién intragremio (DIG) coincidente

Parasitoide
(Presa intragremio)

Depredador
Intragremio

BX —_ Afido
(Presa extragremio)

——

Nota. Fuente de la ilustracion: composicion original a partir de Banco de imagenes libres 1Stock

(https://www.istockphoto.com/)

Figura 7.13

Depredador y parasitoide de afidos
[T = e

Depredador Parasitoide
Eriopis connexa Aphidius malricariae

Nota. Foto a la izquierda fuente E. Nieves (CEPAVE, CONICET-UNLP), foto a la derecha
fuente Biobest Group NV
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