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a ecologfa quimica es un area de

investigacion interdisciplinaria que

estudia las interacciones quimicas
y los procesos de emision y percepcion de
semioquimicos entre los organismos y su
ambiente. Los estudios de interrelaciones
tritréficas entre plantas, insectos herbivoros
y los enemigos naturales de las plagas,
iniciaron en la década de 1980 como
componente esencial para entender la
comunicacion entre plantas e insectos
fitofagos (Price et al., 1980).

Las sefales quimicas son el principal
mecanismo mediante el cual los organismos
se comunican entre si (Meinwald, 2003).
La capacidad de percibir olores ha
evolucionado en un gran numero de
organismos permitiéndoles percibir el
ambiente que los rodea y beneficiarse
de la informacién transmitida por sefiales
guimicas externas (Lassance & Lofstedt,
2013). Dentro de las sefiales que influencian
interacciones ecoldgicas entre organismos
estan los semioquimicos, que a su vez se
dividen en feromonas y aleloguimicos. Las
feromonas son compuestos quimicos que
median procesos de comunicacion entre
individuos de la misma especie y pueden
ser sexuales, de alarma y de agregacion,
entre otras (Regnier & Law, 1968). Los
aleloguimicos son semioquimicos que
median la comunicacion entre individuos
de diferentes especies y se clasifican en
alomonas, kairomonas y sinomonas. Las
alomonas benefician al organismo que
las emite, las kairomonas favorecen al
organismo que las recibe y las sinomonas
ayudan tanto a organismos emisores como
a receptores (Meiners & Peri, 2013; Vet &
Dicke, 1992). Las feromonas son usadas
en programas de manejo integrado de
plagas para monitorear poblaciones de
insectos, para interrumpir su apareamiento,
para capturas en masa y en estrategias
de repulsion-atraccion o “push-pull’
(Colazza et al., 2013). Las sinomonas y las
kairomonas son sefiales gquimicas usadas
por insectos parasitoides para localizar sus
insectos huésped (Meiners & Peri, 2013).
Las hembras de parasitoides localizan sus
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insectos hospedantes mediante los volatiles
de plantas inducidos por herbivoria, que
son sinomonas producidas por las plantas
en respuesta al ataque de herbivoros, vy
mediante volatiles asociados al insecto
huésped (kairomonas) (Colazza et al., 2013;
Colazza et al., 2010).

Debido a que los semioquimicos pueden
modificar el comportamiento de enemigos
naturales, su estudio puede tener
aplicaciones practicas en programas de
manejo integrado de insectos plagas. Los
semioquimicos pueden ser utilizados para
incrementar la eficiencia de los controladores
naturales en periodos criticos de proteccion
de los cultivos. Versiones sintéticas de
semioquimicos pueden utilizarse junto
con liberaciones inundativas de enemigos
naturales o solos, si el agroecosistema
cuenta con suficientes biocontroladores.
Adicionalmente, el uso de plantas
acompanantes al cultivo principal, que
emitan voléatiles atrayentes para enemigos
naturales y que proporcionen recursos
alimenticios para los mismos, puede ser
una estrategia promisoria para favorecer la
conservacion de fauna benéfica (Meiners &
Peri, 2013).

Existe un numero diverso de estudios
encaminados a entender los factores que
sirven de guia a los enemigos naturales para
encontrar su insecto huésped; sin embargo,
la especificidad de estas interacciones
impone la necesidad de estudiarlas para
cada sistema de interés. Los enemigos
naturales de insectos herbivoros viven en
un ambiente con diversidad de informacion
proveniente de plantas, insectos vy
microorganismos asociados. Dentro de esta
complejidad quimica, los volatiles emitidos
por plantas como respuesta a eventos de
herbivoria parecen ser una de los primeras
sefales utilizadas por parasitoides en su
busqueda de insectos huésped (Meiners
& Peri, 2013). De esta manera, se ha dado
gran importancia a la identificacion de estos
compuestos volatiles y a los mecanismos
involucrados en la inducciéon de los mismos.
En los ultimos 20 afios se ha avanzado en
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la identificacion de inductores de volétiles
y mas recientemente en agentes capaces
de preparar las plantas para responder de
forma mas rapida y mas fuerte a condiciones
de estrés (Engelberth et al., 2004; Rasmann
et al., 2012).

De igual forma, se ha avanzado en el
entendimiento de los mecanismos de
percepcion de semioquimicos por parte de
los insectos. Los volatiles son percibidos
por neuronas receptoras de olor dentro
de sensilas ubicadas en antenas y palpos
maxilares. Los axones de estas neuronas
convergen en el I6bulo antenal donde hacen
sinapsis con neuronas de proyeccion, las
cuales llevan la informacion a regiones
del cerebro del insecto asociadas con
aprendizaje olfativo y memoria (Carey &
Carlson, 2011). Ademéas de las sefiales
olfativas, los insectos perciben estimulos
visuales, mecano sensoriales y gustativos,
provenientes del ambiente que los rodea.
Esta informacién sensorial posteriormente
es integrada para generar comportamientos
especificos (Ma & Krings, 2009).

Aungue los insectos usan informacion
multisensorial en sus procesos ecoldgicos,
este capitulo se enfoca en las sefales
quimicas que median interacciones
tritréficas. Enlaprimeraseccionse describen
las sefiales utilizadas por los enemigos
naturales en el proceso de localizacion de
sus insectos huésped. Luego, se explican
algunas de las interrelaciones entre las
plantas y los enemigos naturales mediadas
por insectos herbivoros. Posteriormente se
presentan estrategias basadas en ecologia
quimicaparaincrementarlas poblaciones de
organismos benéficos en agroecosistemas
junto con algunas precauciones para
Su uso. Seguidamente, se incluye una
breve seccion sobre el efecto de factores
abidticos en las sefales quimicas que
median interacciones tritréficas. Finalmente,
se presenta un resumen corto sobre la
ecologia quimica de plagas del café y
algunas recomendaciones sobre el uso de
semioquimicos para incrementar el control
natural de estas plagas.



Senales quimicas
utilizadass por los
enemigos naturales
para la localizacion
de sus insectos
huésped

Los insectos utilizan sefiales quimicas, visuales,
mecano-sensoriales 'y de vibracion para
orientarse e interactuar con otros organismos
en el complejo ambiente en el que viven. La
eficiencia de parasitoides y depredadores como
agentes efectivos de control biolégico depende
en gran parte de su habilidad para localizar sus
insectos presa (depredadores) y hospedantes
(parasitoides) (Xiaoyi & Zhonggi, 2008).

El proceso de busqueda de insectos
presa y hospedantes por parte de insectos
depredadoresy parasitoides es principalmente
mediado por sefiales quimicas provenientes
de los insectos presa y hospedantes, y de las
plantas en las que estos se alimentan. Estas
sefiales pueden complementarse luego por
seflales visuales y vibratorias producidas por la
actividad de los insectos presa u hospedantes
(Fischer, Samietz, Wackers, & Dorn, 2001). En
general, el proceso de busqueda de insectos
huésped por insectos parasitoides se divide
en tres pasos principales: primero se da la
localizacion del habitat donde se encuentra
el insecto huésped, luego se ubica el insecto
huésped vy, finalmente, hay un proceso de
inspeccion y aceptacion del insecto huésped
antes de proceder con la oviposicion (Godfray,
1994; Vinson, 1976). Las sefiales quimicas
usadas por los insectos parasitoides en el
proceso de busqueda de sus insectos huésped
se dividen en tres categorias que se presentan
a continuacion (Meiners & Peri, 2013).

Senales provenientes del
habitat del insecto huésped

Los parasitoides utilizan los volatiles provenientes
de plantas como sefales de orientacion para

localizar sus insectos huésped (De Moraes et
al., 1998; Romeis et al., 1997). El dafio mecanico
causado por insectos herbivoros al alimentarse,
sumado con la secrecion de moléculas
provenientes de sus glandulas salivales, tracto
digestivo y oviducto, son reconocidos por las
plantas como sefiales para activar la sintesis y
liberacion de respuestas de defensa (Acevedo
et al., 2015; Schmelz, 2015). Estas defensas
inducidas en plantas por insectos herbivoros
se clasifican en defensas directas e indirectas.
Las defensas directas consisten en metabolitos
secundarios (fenoles, flavonoides, taninos vy
alcaloides, entre otros), proteinas antinutritivas
(lectinas, inhibidores de proteasas, peroxidasas,
polifenol oxidasas y lipoxigenasas), tricomas,
capas cerosas y deposiciones de minerales que
se expresan en los tejidos vegetales y afectan
directamente a los insectos herbivoros cuando
estos las ingieren (War et al., 2012). Las defensas
indirectas son compuestos organicos volatiles y
secreciones extraflorales de néctar que atraen a
los enemigos naturales de los insectos herbivoros
que se alimentan de plantas.

Losvolatiles de plantasinducidos por herbivoria
son compuestos que incluyen principalmente
terpenos (isopreno, C10 monoterpenos y C15
sesquiterpenos, entre otros), etileno, salicilato
de metilo, indol y otros volatiles de hojas
verdes como aldehidos C-6 y sus derivados
(Aartsma et al., 2017; Clavijo et al., 2012; War
et al., 2012). Estas mezclas de volatiles son
emitidas por hojas, flores, frutos y raices hacia
la atmoésfera, donde median interacciones con
insectos y otras plantas (De Moraes et al.,
1998; Ueda et al., 2012). La composicion de
la mezcla de volétiles emitida por plantas bajo
herbivoria es especifica para cada especie de
insecto herbivoro y, por lo tanto, son sefiales
confiables que los controladores naturales de
estos insectos usan para localizar sus insectos
huésped (De Moraes et al.,, 1998). En forma
similar, los parasitoides tienen la capacidad
de identificar la presencia de sus hospedantes
a partir de los volatiles inducidos por estos, en
diferentes especies de plantas (De Moraes
et al.,, 1998). La composicion de volatiles
emitidos por plantas también parece ofrecer
informacion sobre los niveles de infestacion de
insectos herbivoros (Girling et al., 2011).
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La especificidad de las mezclas de volatiles
estadadaporlapresenciaoausenciade ciertos
compuestos y por las proporciones de los
mismos, de esta forma, las plantas transmiten
mensajes de comunicacion especificos (Ueda
et al., 2012). De igual forma, la detecciéon de
estos mensajes quimicos es posible gracias
a la sensibilidad del sistema olfativo de los
insectos que les permite detectar y discriminar
entre las miles de moléculas de diferente olor
presentes en el ambiente (Carrasco et al.,
2015). Las seflales que median interacciones
entre un controlador natural y su huésped
particular tienden a ser muy especificas y estan
bajo una alta presion de seleccion natural por
su efecto directo en la capacidad reproductiva
de estos grupos de especies.

Senales asociadas
con el insecto huésped

Una vez identificada la planta donde se
encuentran los hospedantes, los parasitoides
usan seflales quimicas asociadas con
estos insectos para confirmar su presencia.
Especificamente, los parasitoides buscan
sefiales que provengan del estado de desarrollo
(huevos, larvas, pupas o adultos) del insecto
huéspedapropiadoparasuoviposicion. Algunos
parasitoides detectan sus semioquimicos
presentes en feromonas (sexuales, de alarma
o de agregacion), excrementos, excreciones
azucaradas, escamas, secreciones de
glandulas y huellas quimicas (Meiners & Peri,
2013). Los parasitoides también son capaces de
reconocer hidrocarbonos cuticulares dejados
por insectos sobre las plantas al caminar.
Estas “huellas quimicas” son kairomonas de
contacto compuestas por alquenos, cetonas,
acidos grasos y alcoholes, que le permiten a
los parasitoides identificar la presencia de
su insecto huésped (Colazza et al., 2007; Lo
Giudice et al., 2011; Rostas & Walfling, 2009).
Algunos estudios han demostrado que la
composicion de las huellas quimicas puede
variar entre machos y hembras de una misma
especie de insecto y proveen informacion
Util para parasitoides de huevos capaces de
detectar hembras gravidas (Colazza et al,
2007; Lo Giudice et al., 2011).
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Sefales provenientes de
parasitoides

Los parasitoides también emiten y responden
a feromonas emitidas por sus conspecificos,
lo cual afecta su comportamiento sexual
y de oviposicion (Meiners & Peri, 2013;
Ruther, 2013). Para optimizar la seleccion
de hospedantes aptos para oviposicion y
desarrollo de estados inmaduros, las hembras
de insectos parasitoides utilizan sefales
quimicas para identificar si un insecto huésped
ya ha sido parasitado (Ruther, 2013). Estas
sefiales han sido denominadas moléculas de
marcaje y de anti agregacion las cuales son
sustancias quimicas liberadas por hembras
de parasitoides durante o después de realizar
la oviposicion y tienen un efecto repelente
para futuras hembras gravidas. La oviposicion
en hospedantes previamente parasitados
puede ser mas baja para evitar competencia
de recursos de las larvas en desarrollo. En
algunas especies se han documentado
efectos en el radio sexual de la descendencia
de hembras conespecificas al ovipositar en
insectos huésped ya parasitados (Darrouzet et
al., 2010; King & Skinner, 1991).

Efecto de la
composicion
quimica de las
plantas en los
controladores
biologicos de
insectos herbivoros

Las plantas producen una gran cantidad
de compuestos quimicos que comunmente
se clasifican en metabolitos primarios vy
secundarios. Los metabolitos primarios
son aquellos que estan involucrados en
procesos de vital importancia para la planta
como fotosintesis, respiracion, crecimiento
y desarrollo; mientras que los metabolitos
secundarios estan involucrados en procesos
de defensa contra insectos herbivoros



y patégenos, proteccion contra factores
abidticos, atrayentes de polinizadores vy
dispersadores de semillas (Crozier et al.,
2006). Basados en su ruta de biosintesis los
metabolitos secundarios de origen vegetal,
se dividen en tres grupos principales:
1) flavonoides, fenoles y polifenoles, 2)
terpenoides y 3) alcaloides nitrogenados y
compuestos azufrados (Crozier et al., 20006).
Estos compuestos afectan los insectos
herbivoros al inducir repelencia, inapetencia y
toxicidad. Los insectos a su vez cuentan con
diferentes mecanismos para contrarrestar los
efectos nocivos de los compuestos quimicos
que encuentran en sus plantas hospedantes.
Estos mecanismos incluyen cambios en
comportamiento, adaptaciones fisioldégicas
como detoxificacion enzimatica, excrecion vy
secuestro de sustancias toxicas, y asociacion
con microorganismos que les proporcionan
suplementos alimenticios o, en algunos casos,
ayudan a detoxificar compuestos toéxicos
(Acevedo, 2016). Insectos herbivoros con
un alto nivel de adaptacion a sus plantas
hospedantes, no solo evaden el efecto
de sustancias toxicas sino que ademas
utilizan esos compuestos como sefiales de
reconocimiento de su planta hospedante o
para proteccion contra sus enemigos naturales
(Dugravot et al., 2004; Hopkins et al., 2009).

Los compuestos toxicos en plantas también
pueden tener efectos adversos en el desarrollo
de enemigos naturales, cuando su insecto
huésped se alimenta de plantas conteniendo
esastoxinas (Ode, 2013). Estos efectos negativos
pueden ser directos, cuando los parasitoides
y depredadores encuentran toxinas no
metabolizadas en los tejidos de su insecto presa,
0 pueden ser indirectos, cuando la calidad del
herbivoro presa disminuye como consecuencia
de su exposicion a estas toxinas (Ode, 2013).
Varias especies de insectos secuestran toxinas
de las plantas donde se alimentan y las usan
como defensa contra sus depredadores vy
parasitoides (Erb & Robert, 2016; Lampert et al.,
2011; Petschenka & Agrawal, 2016). En algunas
especies de insectos ocurre automedicacion
0 consumo de compuestos organicos activos,
con el proposito especifico de matar parasitos
0 reducir los sintomas ocasionados por

parasitismo (Abbott, 2014; Baracchi et al., 2015;
Robert et al., 2017). Existe muy poca informacion
sobre la capacidad de los parasitoides de
metabolizar las toxinas que se encuentran en
sus insectos huésped. En algunas especies de
parasitoides se ha documentado la presencia de
genes que codifican enzimas de detoxificacion
como glutation transferasas, citocromos P450
y carboxil colinesterasas (Oakeshott et al.,
2010); mientras que en otras especies no se
ha detectado la capacidad para metabolizar
compuestos derivados de plantas (McGovern et
al., 2006). Los efectos de estas toxinas también
pueden afectar los enemigos naturales en forma
indirecta al reducir la calidad nutricional y el
tamano de los herbivoros huésped. Al parecer, el
tamarfo de los parasitoides esta correlacionado
con el tamafo de su insecto huésped, el cual es
también consecuencia de la calidad nutricional
de la planta hospedante (Stoepler et al., 2011).
En general, el efecto de las toxinas derivadas de
plantas sobre los enemigos naturales de insectos
herbivoros, depende de la capacidad del insecto
herbivoro de metabolizar estos compuestos o de
secuestrarlos en forma activa (Ode, 2013).

Alternativamente, se conocen algunos casos
en los que toxinas derivadas de plantas
tienen un efecto positivo en los parasitoides al
afectar el sistema inmune de sus herbivoros
huésped. Los insectos cuentan con un sistema
inmune contra invasores foraneos en los que
a través de receptores celulares se identifican
moléculas asociadas con diferentes organismos
infecciosos. Este reconocimiento de moléculas
extrafias estimula respuestas de fagocitosis y
encapsulacion por parte delas células del sistema
inmunolégico (Burke & Strand, 2012). En este
proceso también se activan rutas metabdlicas
que regulan la expresion de moléculas efectoras
como péptidos antimicrobianos y de proteasas
que regulan la enzima fenoloxidasa, la cual
interviene en la formacion de melanina (Burke
& Strand, 2012). Para que los parasitoides
se desarrollen exitosamente en un insecto,
debe interferirse con el sistema de respuestas
inmunoldgicas del insecto huésped ya sea
mediante evasion o supresion del mismo. En
algunos insectos herbivoros se ha reportado
incapacidad de encapsulacion en eventos
de parasitismo asociada con la ingesta de
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compuestos  organicos  azufrados = como
glucosinolatos y de terpenos iridoides, ambos
presentes naturalmente en algunas especies de
plantas (Gols et al., 2008; Smilanich et al., 2009).

Efecto de insectos
parasitados en las
respuestasinmunes
de las plantas

Asi como la dieta de los insectos huésped
afecta los parasitoides, factores asociados
con la condicion de parasitismo de los
insectos herbivoros también afectan la
inmunidad de las plantas. Los parasitoides
koinobiontes (cenobiontes), o aquellos que
se alimentan de insectos huésped que
contindan activamente comiendo y creciendo
durante la fase de parasitismo, se benefician
de insectos herbivoros saludables para el
desarrollo de sus estados inmaduros. Las
plantas a través del tiempo evolutivo han
desarrollado la capacidad de reconocer
moléculas asociadas con insectos herbivoros
para activar respuestas de defensa que
reducen el crecimiento, envenenan o repelen
estos insectos. Por lo tanto, es beneficioso
para los parasitoides reducir las defensas
de las plantas contra los insectos herbivoros
presa para garantizar su desarrollo. Los pocos
estudios que se han desarrollado en este tema
han demostrado que simbiontes asociados a
parasitoides de insectos herbivoros tienen la
capacidad de afectar el sistema inmune de las
plantas. Avispas de las familias Braconidae e
Ichneumonidae que parasitan principalmente
larvas de lepiddpteros tienen una asociacion
simbidtica  obligatoria con  polidnavirus.
Durante la oviposicion, estas avispas inyectan
particulas de virus que alteran el sistema
inmune de sus insectos huésped para
optimizar las condiciones de crecimiento y
desarrollo de las larvas del endoparasitoide
(Burke & Strand, 2012). Dado que el genoma
de los polidnavirus carece de los genes
requeridos para la replicacion y produccion de
viriones, la replicacion solo ocurre en el tracto
reproductivo de las avispas hembras. De
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esta forma la transmision de los polidnavirus
depende exclusivamente de la supervivencia
de las avispas que llevan su genoma; de igual
forma la supervivencia de las larvas de los
parasitoides depende de la accion que el virus
tiene sobre el sistema inmunoldgico del insecto
herbivoro (Burke & Strand, 2012). Polidnavirus
infectan principalmente los hemocitos o células
inmunes del insecto herbivoro para prevenir la
encapsulacion de los huevos de las avispas e
inhibir la activacion de la enzima fenoloxidasa
(Burke & Strand, 2012).

Adicionalmente, los polidnavirus inyectados
durante la oviposicion de las avispas tienen la
capacidad de afectarlaformacomolosinsectos
herbivoros son percibidos por sus plantas
hospedantes. Estudios recientes en diferentes
especies de Lepiddptera y diferentes especies
de plantas demuestran que los polidnavirus
alteran la actividad de enzimas salivales de los
insectos huésped, modificando los elicitores
que las plantas utilizan para activar sus
respuestas de defensa contra estos insectos
herbivoros (Cusumano et al., 2018; Tan et al.,
2018; Zhu et al., 2018). Como consecuencia
de esto, se afectan eventos subsecuentes
de herbivoria, se reducen los niveles de
respuestas directas de defensa en las plantas
favoreciendo el crecimiento de los insectos
huésped y de sus parasitoides y se asegura la
transmision exitosa del virus (Cusumano et al.,
2018; Poelman et al., 2011; Tan et al., 2018). Al
parecer, las respuestas indirectas de defensa
en las plantas (emision de volatiles) también
se ven afectadas por los cambios fisiolégicos
inducidos por polidnavirus en sus insectos
presa. Esta mezcla de voléatiles sirve como
sefial quimica para atraer los hiperparasitoides
de los parasitoides asociados con polidnavirus
(Zhu et al., 2018).

En otros sistemas de estudio se ha encontrado
que lacondiciéon de parasitismo puede alterar el
comportamiento de los insectos hospedantesy
modificar las respuestasinmunes de las plantas
a insectos herbivoros. Larvas de Trichoplusia
ni (Lepidoptera: Noctuidae) parasitadas
por Copidosoma floridanum (Hymenoptera:
Encyrtidae) indujeron mayor produccion de
glucosinolatos en plantas de repollo (Brassica



oleraceae) que las larvas no parasitadas.
Esta diferencia en induccion de defensas en
plantas fue atribuida la cantidad de alimento
ingerido por estos dos grupos de larvas; las
larvas parasitadas ingerian mayor cantidad de
alimento que las larvas no parasitadas. Mayor
ingesta de alimento se traduce en mayor
dano mecanico a sus plantas hospedantes y
en mayores respuestas defensivas por parte
de estas plantas (Ode et al., 2016). Estos son
los primeros estudios en demostrar que los
parasitoides a través de su insecto huésped
pueden afectar la induccion de respuestas
de defensa de las plantas contra insectos
herbivoros. Los insectos parasitoides tienen
la capacidad de modificar la dinamica
poblacional de insectos herbivoros, por lo
tanto, entender su relacion con otros niveles
troficos es importante para el disefio de
estrategias de control de plagas.

Uso de la ecologia,
quimica para
incrementar el
control natural de
insectos plaga en
agroecosistemas

Dado que los insectos utilizan sefiales
quimicas para comunicarse con = Sus
conespecificos y con otros organismos, es
posible utilizar esas sefiales para manipular
su comportamiento en programas de manejo
integrado de insectos plaga. Sin embargo,
para implementar medidas de manipulacion
del comportamiento de parasitoides vy
enemigos naturales con semioquimicos, es
necesario conocer los mecanismos y sefiales
quimicas involucrados en procesos de
busqueda y aceptacion de insectos presa, al
igual que sus interacciones con las plantas.
Debido a que estas interrelaciones tienden
a ser altamente especificas, es necesario
estudiarlas para cada sistema de interés en
lugar de adoptar estrategias que han sido
utiles en otros cultivos con otras especies
de insectos. A continuacion, se presentan

varias estrategias que podrian ser Utiles para
incrementar la eficiencia de parasitoides y
depredadores en agroecosistemas, junto con
algunas precauciones que deben tenerse en
cuenta en el momento de aplicarlas.

Explotacién de las sefiales
provenientes del habitat del
insecto huésped

Muchos factores ambientales tienen influencia
en el reclutamiento de enemigos naturales;
sin embargo, la mezcla de voléatiles emitido
por plantas afectadas por insectos herbivoros
hospedantes parece ofrecer informacion
confiable y especifica sobre eventos de
parasitismo e identidad de parasitoides. El
uso de los volatiles de plantas inducidos
por herbivoria como sefiales de orientacion
por parasitoides, brinda la posibilidad de
manipular el olor del ambiente en cultivos
agricolas para reclutar enemigos naturales
de insectos plaga. Para ello existen varias
estrategias que incluyen: a) la liberacion de
volatiles sintéticos inducidos por herbivoria,
b) la aplicacion exdégena de inductores de
volatiles en plantas, ¢) el uso de plantas con
mayor emision de volétiles, d) la induccion de
priming en plantas, e) la implementacion de
sistemas agroecolégicosy f) laimplementacion
de estrategias de repulsién-atraccion o “push-
pull” (Pefiaflor & Bento, 2013).

Liberacion de volatiles sintéticos inducidos
por herbivoria. Una vez identificados los
volatiles en plantas, inducidos por el insecto
herbivoro que se desea controlar, pueden
utilizarse los productos sintéticos de estos
volatiles, en mezcla o en forma individual,
para incrementar la densidad de parasitoides
en el campo. Esta estrategia se ha usado
exitosamente en algunos cultivos; por
ejemplo, en nabo (Brassica rapa) se usaron
dispensadores, conteniendo una mezcla de
cuatro compuestos volatiles [(2)-3-hexenil
acetato, n-heptanol, a -pineno y sabineno]
inducidos durante la alimentacion de larvas de
Plutella xylostella (Lepidoptera: Plutellidae),
los cuales incrementaron el parasitismo de
larvas por Cotesia vestalis (Hymenoptera:
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Braconidae) en plantas infestadas (Uefune
et al., 2012). En algoddon se aumentd el
parasitismo de larvas de Helicoverpa
armigera (Lepidoptera: Noctuidae) por
parte de Microplitis mediator (Hymenoptera:
Braconidae), en plantas tratadas con uno
de los compuestos volatiles (3,7-dimetil-1,3,
6-octatrieno) emitidos por plantas infestadas
por este insecto (Yu et al., 2010).

Un componente que parece ser ubicuo en
mezclas de volatiles emitidos por varias
especies de plantas infestadas por insectos es
el salicilato de metilo, el cual atrae parasitoides
y depredadores de plagas de cultivos agricolas
(Rodriguez-Saona et al.,, 2011); algunas de
las especies atraidas por este compuesto
son Chrysopa nigricornis, Chrysopa oculata,
Chrysoperla plorabunda (Neuroptera:
Chrysopidae); Orius tristicolor, Orius similis
(Hemiptera: Anthocoridae); Coccinella
septempunctata, Stethorus punctum picipes,
(Coleoptera:  Coccinellidae);  Deraeocoris
brevis  (Hemiptera:  Miridae),  Geocoris
pallens (Hemiptera: Geocoridae), Diadegma
semiclausum (Hymenoptera: Ichneumonidae),
Tamarixia radiata (Hymenoptera: Eulophidae),
Metaphycus sp. (Hymenoptera: Encyrtidae)
y otras especies de las familias Syrphidae,
Braconidae, Empididae y Sarcophagidae
(Martini et al., 2014; Rodriguez-Saona et al.,
2011). El salicilato de metilo esta disponible
comercialmente en paquetes que permiten
una lenta liberacion a través de membranas
sintéticas y es utilizado para atraer enemigos
naturales de insectos plaga (Rodriguez-
Saona et al., 2011). Ademas de incrementar
el reclutamiento de enemigos naturales,
el tratamiento con volatiles inducidos por
herbivoria puede inducir la produccion
enddgena de volatiles en plantas que
incrementan la atraccion de parasitoides y
depredadores (Simpson et al., 2011; Tang, Fu,
& Ye, 2015).

La produccion y emision de volatiles similares
a los inducidos por herbivoria se puede
provocar artificialmente en plantas mediante
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la exposicion a ciertos compuestos organicos
como fitohormonas y sus derivados. Las
principales hormonas vegetales involucradas
en respuestas defensivas contra insectos
herbivoros y patégenos son el &cido jasmonico,
el etileno y el &cido salicilico. Otras hormonas
como el acido absicico, brasinosteroides vy
auxinas también parecen estar involucradas
en el sistema defensivo de las plantas, pero
su rol no esta bien entendido (Koornneef &
Pieterse, 2008). Las rutas metabdlicas del
acido jasmonico y el etileno son frecuentemente
activadas en respuesta al ataque de insectos
herbivoros masticadores, algunos insectos
chupadores y de patégenos necrotroficos,
mientras que la ruta del &cido salicilico es
generalmente activada por el ataque de algunos
insectos chupadores y patdgenos biotréficos
(Thaler et al, 2012; Zarate et al., 2007). Las rutas
metabdlicas de estas hormonas interactian
entre si y es esta interaccion la que le permite
a las plantas la flexibilidad de regular sus
respuestas defensivas de acuerdo al organismo
que las ataca (Koornneef & Pieterse, 2008). En
varias especies de plantas se ha reportado
antagonismo entre las rutas metabdlicas
del acido salicilico y el acido jasmonico,
esto implica que cuando las plantas activan
respuestas de defensa contra patdégenos
(reguladas generalmente por el acido salicilico),
se suprimen las respuestas defensivas contra
insectos (generalmente reguladas por el acido
jasmonico) y viceversa (Thaler et al., 2012). Este
fendmeno no ocurre universalmente en el reino
Plantae, aunque ha sido reportado en varias
especies de plantas; su estudio es importante
para entender la manera cémo se defiende
una especie de planta particular frente a la
presencia de ataques simultaneos de insectos
herbivoros y patdgenos.

La sintesis y emision de volatiles en plantas
puede inducirse mediante la aplicacion de
hormonas vegetales y sus derivados (Pattet al.,
2018). Por ejemplo, la aplicacion o exposicion a
gases del acido jasmonico y de sus derivados
(jasmonato de metilo y cis-jasmonato) induce
la emision de volétiles en plantas que atraen
enemigos naturales de insectos herbivoros
(Degenhardt & Lincoln, 2006; Gols et al., 1999;
Koch et al., 1999; Pefiaflor & Bento, 2013). En



el campo se ha incrementado el control natural
de insectos plaga en plantas tratadas con
acido jasmonico (Heil, 2004; Thaler, 1999).
Ademas, el tratamiento con acido jasmonico
también induce defensas directas en plantas,
lo que puede ayudar a reducir herbivoria.
En forma similar, plantas tratadas con acido
salicilico o con salicilato de metilo afectan la
emision de volétiles en plantas (Rodriguez-
Saonaetal., 2011; Shietal., 2016). En general,
estos estudios muestran que el tratamiento con
fitohormonas o sus derivados tiene el potencial
de incrementar la densidad de enemigos
naturales de insectos herbivoros.

Dado que existe variacion en la sintesis
y emision de volatiles en genotipos de
plantas de una misma especie, es posible
seleccionar variedades con mayor capacidad
de produccion de volatiles a través de
mejoramiento genético (Pefaflor & Bento,
2013). En algunas especies de plantas se ha
encontrado que variedades seleccionadas
artificialmente por tener mayor produccion,
tienen menor capacidad para atraer enemigos
naturales de insectos herbivoros (Gols et al.,
2011; Pefaflor & Bento, 2013). Otra alternativa
es modificar la capacidad de las plantas
para emitir volatiles mediante manipulacion
genética de las rutas metabdlicas involucradas
en procesos de defensa. El incremento de
emision de volatiles en plantas transgénicas
puede incrementar la atraccion de enemigos
naturales e incluso repeler insectos herbivoros
(Kos et al., 2009). Los genes blanco mas
promisorios para modificar la emision de
volatiles en plantas son aquellos involucrados
en la biosintesis de terpenos, ya que la mayoria
de los volatiles inducidos por herbivoria
corresponden a este grupo (Clavijo McCormick
et al.,, 2012). La formaciéon de terpenos es
principalmente regulada por la acumulacion
de transcriptos de genes de terpeno sintasas
(Irmisch et al., 2014). Los primeros estudios
realizados en plantas de Arabidopsis thaliana
modificadas para producir terpenoides en
forma constitutiva, incrementaron la atraccion
de &caros depredadores y avispas parasiticas

(Bouwmeester, 2006; Kappers et al., 2005). En
uno de estos estudios se encontré ademas un
efecto repelente hacia afidos Myzus persicae
(Hemiptera: Aphididae) (Aharoni et al., 2003).
Plantas de maiz transformadas, para producir
constitutivamente el sesquiterpeno (E)-B-
cariofileno en sus raices, atrajeron nematodos
controladores de larvas del gusano radicular
del maiz Diabrotica virgifera (Coleoptera:
Chrysomelidae); ademas, en plantas
transformadas hubo una reduccion del 60%
en la emergencia de adultos de este insecto
comparadas con plantas no transformadas
en el campo (Degenhardt et al.,, 2009). La
produccion constitutiva de volatiles demanda
energia por parte de las plantas, que podria ser
utilizada en otros procesos metabdlicos; por
ello, una mejor alternativa podria ser manipular
la planta para emitir grandes cantidades de
volatiles solo cuando se requiera, de esta
manera se evitaria la produccion de defensas
en ausencia de herbivoria (Rodriguez-Saona
et al., 2012).

Priming es un proceso fisiolégico a través del
cual las plantas se preparan para responder
en forma mas rapida y mas agresiva a un
futuro evento de estrés bidtico o abidtico
(Frost et al., 2008). La condicion de priming
puede inducirse para incrementar respuestas
de defensa directas e indirectas contra
insectos herbivoros (Martinez-Medina et al.,
2016). Este mecanismo de tener plantas
preparadas para un eventual evento de
estrés tiene menor costo metabdlico para las
plantas, ya que las respuestas defensivas
solo se expresan en presencia de un estimulo
y no en forma constate (Martinez-Medina et
al., 2016). Estudios sobre los mecanismos
moleculares que regulan el priming en plantas
encontraron sobreexpresion en la eficiencia
de transcripcion de genes relacionados
con defensa, probablemente asociada a
modificaciones epigenéticas de cromatina
(Conrath et al.,, 2015; Kim & Felton, 2013).
La condicion de priming para incrementar
defensas contra herbivoria puede inducirse
mediante exposicion a compuestos organicos
volatiles, acido jasmonico, acido salicilicoy pre
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exposicion a patégenos o insectos herbivoros
(Martinez-Medina et al., 2016). También
puede inducirse priming mediante el uso de
microrganismos benéficos en el suelo como
rizobacterias y hongos rizofagos (Pieterse
et al.,, 2014) o mediante la aplicacion foliar o
edéafica de silicio (Ye et al., 2013). Plantas de
arroz fertilizadas con silicio incrementaron la
acumulacion de acido jasmonico y la actividad
de proteinas de defensa contra herbivoria
(Han et al., 2016). La aplicacion de silicio
incrementd la atraccion de parasitoides a
plantas de arroz, mediante la alteracion de la
composicion de volatiles emitidos por plantas
infestadas por herbivoros (Liu et al., 2017). El
silicio, ademas de pre-inducir las plantas para
una mayor produccion de defensas directas
e indirectas, afecta los insectos herbivoros
reduciendo la digestibilidad de los tejidos
vegetales (Massey & Hartley, 2006, 2009).
También se ha reportado un efecto positivo del
silicio contra patdbgenos y estrés por sequia,
ademas de mejorar la absorcion de nutrientes
e incrementar produccion en algunas especies
de plantas (Chen et al., 2011; Lavinsky et al.,
2016; Wang et al., 2017).

El incremento de la diversidad de especies de
plantas en agroecosistemas, tiene el potencial
de aumentar la diversidad y la abundancia de
enemigos naturales de insectos herbivoros
(Rodriguez-Saona et al., 2012). La diversidad
de plantas proporciona resguardo y fuentes
de alimentacion como néctar, polen vy
presas alternativas para enemigos naturales
de insectos plaga (Meiners & Peri, 2013;
Rodriguez-Saona et al., 2012). La combinacion
de recursos alimenticios con el uso de volatiles
de plantas inducidos por herbivoria como
medida para incrementar la atraccion de
enemigos naturales de insectos herbivoros ha
sido denominada como estrategia de “atraer
y premiar” (Simpson et al., 2011). Estudios en
maiz con diferentes compuestos inductores
de volatiles como atrayentes (antranilato de
metilo, jasmonato de metilo, salicilato de metilo
y su mezcla) y plantas de trigo sarraceno
(Fagopyrum esculentum) como fuente de
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néctar, resultaron en mayor abundancia
de parasitoides de la familia Eulophidae
(Hymenoptera), mientras que parasitoides de
la familia Encyrtidae (Hymenoptera) fueron mas
abundantes en plantas tratadas con jasmonato
de metilo (Simpson et al., 2011). Los insectos
depredadores fueron mas abundantes en
plantas tratadas con la mezcla de volétiles,
mientras que la presencia de plantas fuente
de néctar incrementd la abundancia de
parasitoides y depredadores reduciéndose
la densidad de larvas de Helicoverpa spp.
(Lepidoptera: Noctuidae) (Simpsonetal., 2011).
La adicion de plantas a monocultivos puede
hacerse en sistemas intercalados, coberturas
vegetales o bordes (Rodriguez-Saona et al.,
2012). Es importante seleccionar plantas que
tengan baja interferencia con el cultivo principal
y que proporcionen recursos alimenticios para
enemigos naturales. Ademas, estas plantas
prestan otros servicios ecosistémicos como
reduccion de la erosion del suelo, retencion
de nutrientes y aporte de material organica
(Rodriguez-Saona et al., 2012).

Esta estrategia consiste en manipular el
comportamiento de los insectos para reducir
la abundancia y distribucion de insectos
herbivoros en agroecosistemas (Khan et al.,
1997). Se fundamenta en repeler insectos
plaga (push) fuera del cultivo de interés y
simultaneamente atraerlos (pull) a cultivos
trampa para controlarlos (Khanetal., 1997). Las
estrategias de push-pull deben desarrollarse
para cada sistema de interés y para su disefio
se requiere entender la biologia del insecto
a controlar y sus interacciones con plantas
hospedantes y enemigos naturales (Khan &
Pickett, 2004). Pueden disefiarse estrategias
push-pull usando repelentes y atrayentes
quimicos o plantas que naturalmente repelen
insectos herbivoros de los cultivos y atraen
enemigos naturales. Algunos estimulos
que repelen insectos pueden ser volatiles
sintéticos que enmascaran los volétiles
de la planta hospedante o compuestos
provenientes de conespecificos, como
feromonas de anti agregacion, de alarma,



repelentes de oviposicion o compuestos anti
alimenticios, como la azadiractina proveniente
del neem Azadirachta indica (Cook et al.,
2007). Dentro de los estimulos atrayentes
para insectos estan los volatiles provenientes
de plantas hospedantes, feromonas sexuales
0 de agregacion, estimulantes gustativos,
de oviposicion y sefiales visuales (Cook et
al., 2007). De esta manera, se modifican las
caracteristicas quimicas del ambiente para
manipular el comportamiento de insectos
herbivoros y enemigos naturales.

Explotacién de las sefiales
provenientes del insecto presa

Dado que los enemigos naturales reconocen
sefiales quimicas provenientes de insectos
presa para su efectiva localizacion, es
posible utilizar productos sintéticos de
estos semioquimicos para incrementar la
atraccion de controladores biolégicos hacia
cultivos agricolas (Blassioli-Moraes et al.,
2013). Debido a su alta especificidad, el
uso de feromonas sexuales y de agregacion
seria potencialmente util para incrementar la
actividad de enemigos naturales en programas
de manejo integrado de insectos (Blassioli-
Moraes et al., 2013). Esta aproximacion se ha
utilizado con éxito en algunos sistemas modelo,
por ejemplo, trampas con feromonas sexuales
del afido de los cereales Sitobiom avenae
(Hemiptera: Aphididae) incrementaron el
parasitismo por Praon volucre (Hymenoptera:
Braconidae) en plantas de trigo (Glinwood,
Powell, & Tripathi, 1998). Anagyrus
pseudococci  (Hymenoptera:  Encyrtidae),
parasitoide de la cochinilla Planococcus ficus
(Homoptera: Pseudococcidae) es atraido
a las feromonas sexuales de su insecto
huésped (Millar et al., 2002). En forma similar,
uno de los tres componentes sintéticos de
la feromona de agregacion de Riptortus
clavatus (Heteroptera: Alydidae), atrae el
parasitoide de huevos Ooencyrtus nezarae
(Hymenoptera: Encyrtidae). En plantas de
soya tratadas con el componente de esta
feromona hubo mayor parasitismo de huevos
de R. clavatus comparado con plantas no
tratadas (Blassioli-Moraes et al., 2013). En

otro estudio se demostré que el componente
2,4,4-trimetil-2-ciclohexenil-metil butirato atrae
parasitoides de la especie Anagyrus sawadai
(Hymenoptera: Encyrtidae) e incrementa el
control de la cochinilla japonesa Planococcus
kraunhiae  (Hemiptera:  Pseudococcidae)
(Teshiba et al., 2012).

Precauciones con el uso de
semioquimicos en la
manipulacién de enemigos
naturales de insectos
herbivoros

El uso de semioquimicos para manipular
el comportamiento de enemigos naturales
de insectos herbivoros, ofrece nuevas
oportunidades para mejorar programas de
control biolégico, pero debe usarse con
precaucion. Estas estrategias podrian tener
consecuencias negativas como  afectar
la dinamica poblacional de los enemigos
naturales, disminuir su eficiencia de busqueda
de alimento o inducir habituacion a sefales
quimicas usadas para localizar sus insectos
presa (Meiners & Peri, 2013). Antes de
recomendar el uso de semiogquimicos en un
cultivo particular es necesario investigar los
efectos que estos compuestos tienen en la
comunidad bioldgica del agroecosistema.

La aplicacion de inductores de defensas en
plantas como fitohormonas y sus derivados
puede afectar los enemigos naturales
directamente comprometiendo su aprendizaje
asociativo e indirectamente reduciendo la
calidad de los insectos presa. Los volatiles de
plantas inducidos por herbivoria son usados
como sefales de orientacion por enemigos
naturales de insectos herbivoros. Cuando los
enemigos naturales son atraidos a plantas
gue estan emitiendo volatiles, pero no tienen
insectos presa, su aprendizaje asociativo
puede verse comprometido, lo cual puede
afectar sucomportamiento futuro de busqueda
de alimento (Khan et al., 2008; Meiners et
al.,, 2003). Adicionalmente, la exposicion
de enemigos naturales a semioquimicos
en el campo donde los huéspedes estan
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presentes en bajas densidades o estan
ausentes, puede convertirse en habituacion
donde los parasitoides o depredadores
ya no asociarian las sefiales quimicas con
la presencia de insectos presa (Kaplan,
2012). Para minimizar estos problemas se
ha sugerido proveer fuentes de néctar en
los cultivos como una estrategia de “atraer
y premiar” enemigos naturales de insectos
herbivoros (Simpson et al., 2011); de esta
forma, los posibles efectos negativos de
la aplicacion de semioquimicos como la
ausencia o baja densidad de sus insectos
presa podria ser minimizada (Simpson et al.,
Read, & Gurr, 2013). El uso de inductores
de volatiles en plantas puede también
inducir defensas directas que envenenan o
afectan el desarrollo de insectos herbivoros.
Estas defensas afectarian indirectamente
los enemigos naturales al desarrollarse en
huéspedes suboptimos (Simpson et al.,
2013). Existe una relacién estrecha entre el
desarrollo del insecto huésped y el tiempo de
desarrollo, supervivencia, tamafio y fertilidad
de los parasitoides (Ode et al., 2004; van
Emden, 1995).

Ademés del efecto que los inductores de
volatiles tienen sobre los enemigos naturales
de insectos herbivoros, su uso puede
generar interacciones indeseadas con otros
organismos. Debido al antagonismo reportado
entre las rutas metabdlicas del acido salicilico
y el acido jasmonico, el uso de fitohormonas
y sus derivados puede afectar la resistencia
a patégenos o herbivoros en plantas (Pefaflor
& Bento, 2013). Por ejemplo, aplicaciones
de acido jasmonico inducen resistencia a
herbivoros, pero al mismo tiempo suprimen la
ruta metabdlica de &cido salicilico y las plantas
se hacen mas susceptibles al ataque de
patdgenos (Thaler, 1999). Es también posible
que elusodeinductores de volatilesincremente
la infestacion de insectos herbivoros. En
muchos estudios se ha reportado que los
volatiles inducidos por herbivoria repelen
insectos herbivoros conespecificos (Landolt
1993; De Moraes et al. 2001; Reisenman et al.
2013), pero en algunos casos se ha reportado
que incrementan su infestacion (Anderson
& Alborn, 1999; El-Sayed et al., 2016; Rojas,
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1999; Shiojiri & Takabayashi, 2003; Sun et al.,
2014). Los volétiles inducidos por herbivoria
también pueden afectar interacciones con
polinizadores (Glaum & Kessler, 2017; Lucas-
Barbosa, 2016; Schiestl et al., 2014), por ello
es de vital importancia estudiar el efecto de
estos inductores antes de recomendar su uso
en programas de manejo integrado.

Las fitohormonas involucradas en procesos de
defensa modulan otros procesos fisiolégicos
en las plantas y, por ende, deben usarse con
precaucion. El acido jasmonico y sus derivados
estan involucrados en los procesos de
senescencia de hojas, maduracion de frutos,
produccion de flores y semillas, crecimiento
de raices y respuestas de defensa a factores
bidticos y abidticos, entre otros (Creelman
& Mullet, 1997; Hu et al.,, 2017). El acido
salicilico ademas de regular defensas también
esta involucrado en procesos de crecimiento
vegetativo, fotosintesis, respiracion, formacion
de flores, senescencia, produccion vy
germinacion de semillas, entre otras funciones
(Rivas-San Vicente & Plasencia, 2011). Estas
hormonas también pueden afectar otros
procesos fisiolégicos en plantas mediante su
antagonismo con otras rutas metabdlicas. Por
ejemplo, el &cido jasmaonico y el &cido salicilico
reducen el crecimiento de las plantas mediante
su antagonismo con auxinas (Huot et al., 2014).
Existen estudios que demuestran la reduccion
en crecimiento ante la induccién de defensas
en plantas a través de una reprogramacion
molecular (Huot et al., 2014). Debido a los
posibles efectos adversos que pueden
ocasionar los tratamientos con &cido jasmonico
y acido salicilico es necesario evaluar si los
beneficios de incremento en resistencia contra
insectos o patdbgenos compensa la reduccion
en crecimiento de la planta.

Los efectos negativos en crecimiento y
desarrollo de las plantas junto con posibles
efectos de habituacion de enemigos
naturales, son algunas de las razones por las
cuales no se recomienda transformar plantas
genéticamente para que emitan mayor
cantidad de volatiles en forma constante
(Penaflor & Bento, 2013). Una mejor
alternativa para incrementar la atraccion



de enemigos naturales es el desarrollo o
seleccion de genotipos con una capacidad
mayor de produccion y emision de volatiles
solo cuando se presente el ataque de
insectos (Rodriguez-Saona et al., 2012).
Otras opciones viables que no requieren
transformacioén genética son la inducciéon
de priming en plantas y el uso de plantas
repelentes y atrayentes en agroecosistemas.

Efecto de factores
abioticos en las
senales quimicas
que median
interacciones
tritroficas

Los factores abidticos afectan los controladores
biolégicos de insectos herbivoros en forma
directa influenciando su comportamiento y
desarrollo, y en forma indirecta bajo el efecto
que tienen sobre los insectos presa, sobre
las plantas de las que estos se alimentan y
sobre los semioquimicos utilizados para su
orientacion y comunicacion. Esta seccion solo
se enfocara en estudios realizados sobre el
efecto de factores abidticos en las sefiales
quimicas que median interacciones tritréficas.

Cualquier condicién que afecte la capacidad
de las plantas para emitir volatiles afecta el
comportamiento de los enemigos naturales
(Holopainen et al.,, 2013). La emisién de
volatiles en plantas es influenciada por la
presencia e intensidad de luz, la concentracion
de CO,, la temperatura, la humedad del aire,
la concentracion de ozono y la disponibilidad
de agua y nutrientes en el suelo (Becker et
al., 2015). La emisiéon de volétiles en plantas
es altamente dependiente de la presencia e
intensidad de la luz. En maiz no hay emision
de volatiles en la noche y los liberados durante
el dia incrementan al aumentar la intensidad
de la luz. La cantidad de algunos compuestos
de la mezcla de olores emitidos por plantas de
maiz inducidas por herbivoria también cambia
con la intensidad de la luz (Gouinguené &

Turlings, 2002). De esta forma, la intensidad de
luz recibida por las plantas afecta los volatiles
emitidos en forma cualitativa y cuantitativa.
A pesar de que la emision de volatiles en
plantas sucede generalmente durante el
dia, hay plantas que emiten volatiles en la
noche (De Moraes et al., 2001). Al parecer
plantas de tabaco sometidas a herbivoria por
Heliothis virescens (Lepidoptera: Noctuidae)
emiten varios compuestos volatiles durante
la noche. Estos compuestos son usados por
hembras gravidas de la misma especie como
senales para seleccionar sitios de oviposicion
en plantas que no hayan sido previamente
infestadas por conespecificos (De Moraes et
al., 2001).

La concentracion de CO, también afecta
la induccion de defensas en plantas.
Altas concentraciones de CO, suprimen la
produccion de acido jasmonico y estimulan
la produccion de acido salicilico (Delucia
et al.,, 2012). Como consecuencia, se ha
detectado el incremento en la concentracion
de fenoles regulados por el acido salicilico y
se ha disminuido la concentracion de defensas
contra herbivoros como isoflavonoides e
inhibidores de proteasas en plantas de soya
(Delucia et al., 2012). Altas concentraciones
de CO, redujeron la emision de terpenos
volatiles en repollo y, a su vez, se redujo la
eficiencia de busqueda de parasitoides de
P. xylostella, Cotesia plutellae (Hymenoptera:
Braconidae) (Delucia et al., 2012). Contrario
al efecto del CO,, las altas temperaturas
parecen incrementar los niveles de acido
jasmonico, etileno y acido salicilico, que a su
vez incrementan las defensas reguladas por
estas hormonas contra insectos y patdégenos
(Delucia et al., 2012). La combinacién de
altas temperaturas y altas concentraciones
de CO, originaron reduccion en el tiempo de
desarrollo de Spodoptera exigua (Lepidoptera:
Noctuidae) sobre plantas de alfalfa, lo cual
produjoasincroniacon sus parasitoides Cotesia
marginiventris (Hymenoptera: Braconidae) v,
por ende, una alta mortalidad de los mismos
(Dyer et al., 2013). Las altas concentraciones
de CO, combinadas con altas temperaturas
parecen reducir el contenido nutricional
de las hojas de las plantas, incrementando
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la  concentracion de
disminuyendo el contenido de nitrdgeno.
Algunos insectos herbivoros compensan
este cambio nutricional incrementando su
consumo de material vegetal para alcanzar
sus necesidades nutricionales (DelLucia et al.,
2012). Enlas plantas, la temperatura afecta las
tasas de emision de volatiles al incrementar
su presion de vapor, regula la apertura de
los estomas y media cambios en la velocidad
de sintesis de compuestos (Niinemets et
al., 2004). En plantas de maiz la cantidad
y la composicion de los volatiles inducidos
por herbivoria fue afectada por cambios
de temperatura y humedad (Gouinguené &
Turlings, 2002). Las mayores emisiones de
volatiles se dieron entre 22 y 27°C en un rango
de 17-37°C evaluado, y entre 45% y 65% de
humedad del aire, de un rango de 5% y 95%
evaluado (Gouinguené & Turlings, 2002).

carbohidratos vy

La humedad y nutricién del suelo hacen parte
de los factores abidticos que afectan la emision
de volatiles en plantas. Por ejemplo, plantas de
algodén sometidas a herbivoria por S. exigua
y bajo condiciones de estrés de agua fueron
menos preferidas por el parasitoide Microplitis
croceipes (Hymenoptera: Braconidae) que
plantas con niveles normales de humedad
(Olson et al., 2009). En plantas de maiz se
encontré6 que, a mayor humedad del suelo
hubo menor emision de volatiles inducidos
por herbivoria (Gouinguené & Turlings, 2002).
La humedad del suelo también afectd la
composicion de volatiles en estas plantas
(Gouinguené & Turlings, 2002).

Al igual que la humedad, los nutrientes
presentes en el suelo afectan la emision de
volatiles. En plantas de canola Brassica napus
crecidas en suelos con alto contenido de
nutrientes e infestadas con P. xylostella hubo
mayor emision de volatiles, comparadas con
aquellas crecidas en suelos con contenidos
de nutrientes bajos y medios (lbrahim et al.,
2008). En maiz, las deficiencias de nitrégeno
incrementaron la acumulacion de &cido
jasmonico y la emision de volatiles (Schmelz
et al.,, 2003). En forma similar, plantas de
algodén sometidas a herbivoria por S. exigua,
suplementadas con bajas concentraciones
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de nitrégeno (42 ppm), incrementaron la
concentracion de éacido jasmonico, volétiles
y terpenoides aldehidos comparadas con
plantas que recibieron dosis mayores de
nitrégeno (112, 196 y 280 ppm). Sin embargo,
a pesar de reducir la emision de volatiles
el parasitismo por C. marginiventris no fue
afectado (Chen et al., 2008).

La integridad de las senales quimicas
utilizadas por herbivoros y enemigos
naturales para su comunicacién puede ser
afectada por factores abidticos. Por ejemplo,
el ozono (O,) es un oxidante eficiente que
degrada compuestos volatiles de hojas
verdes C, y terpenos, reduciendo niveles de
parasitismo de insectos herbivoros hasta en
un 10% (Holopainen et al., 2013). Las tasas
de emision de volatiles resultan también
afectadas por las variaciones en temperatura
y por las caracteristicas fisicoquimicas de
los mismos como solubilidad, volatilidad
y difusividad (Holopainen et al., 2013). En
condiciones ambientales y controladas, las
tasas de liberacion de semioquimicos en
dispensadores incrementan a medida que
aumenta la temperatura del ambiente (Zhu et
al., 2015). De hecho, la temperatura y el tipo
de dispensador pueden ser utilizados para
predecir la funcionalidad y el tiempo de vida
util de los semioquimicos en programas de
manejo integrado de plagas (Zhu et al., 2015).

Ecologla quimica de
plagas de café y sus
enemigos naturales

Las plantaciones de café son atacadas
por diferentes especies de insectos, de los
cuales algunos son considerados plagas
de importancia econdémica (Le Pelley, 1973;
Vega et al., 2002). En Colombia las principales
plagas del café son la broca, Hypothenemus
hampei  (Coleoptera:  Curculionidae), el
minador de las hojas del café, Leucoptera
coffeella (Lepidoptera: Lyonetiidae), las
escamas de las raices (varias especies de la
superfamilia Coccoidea del orden Hemiptera)
y la chinche de la chamusquina, Monalonion



velezangeli (Hemiptera: Miridae) (Benavides
et al., 2013). Para cada una de estas plagas
y para otras de importancia potencial como
la arafita roja Oligonychus yothersi (Acari:
Tetranychidae) se han reportado controladores
naturales en los ecosistemas cafeteros
colombianos (Benavides et al.,, 2013). La
ecologia quimica de las interacciones tritréficas
entre las plantas de café, los artropodos
herbivoros plaga y sus controladores naturales
ha sido poco estudiada, excepto por algunos
trabajos realizados en broca y en el minador
de las hojas. A continuacion, se presenta un
resumen de estos trabajos y recomendaciones
de futuras investigaciones que podrian
fortalecer programas de manejo integrado de
estas plagas.

La broca del café

La broca del café es un insecto monoéfago que
se alimentay reproduce exclusivamente dentro
de los frutos de café, afectando la produccion
y la calidad de las almendras (Bustillo, 2007).
Este insecto cuenta con varios enemigos
naturales dentro de los que se encuentran
tres especies de parasitoides: Prorops nasuta

(Hymenoptera: Bethylidae), Cephalonomia
stephanoderis  (Hymenoptera: Bethylidae)
y  Phymastichus  coffea  (Hymenoptera:

Eulophidae) (Benavides et al., 2013). Las dos
especies de betilidos son ectoparasitoides de
larvas y pupas mientras que el euléfido es un
endoparasitoide de hembras adultas de broca
(Orozco & Aristizabal, 1996). La broca del café
infesta frutos de especies del género Coffea
en diferentes estados de maduracion (Bustillo,
2007). Varios estudios han identificado los
volatiles emitidos por frutos de café sanos,
en diferentes estados de maduracion, y se
ha encontrado que los frutos maduros emiten
mayor cantidad de voléatiles que los frutos
verdes (Mathieu et al., 1998). Entre los volatiles
emitidos por frutos de café se han identificado
terpenos, alcoholes, ésteres, aldehidos,
cetonas y espiroacetales, entre otros (Cruz-
Lépez et al., 2016; Cruz-Roblero & Malo, 2013;
Gomes de Lima et al., 2004; Jaramillo et al.,
2013; Mathieu et al., 1996; Mathieu et al.,
1998; Mendesil et al., 2009; Ortiz et al., 2004).
La broca del café ha mostrado atraccion a

algunos de estos compuestos incluyendo
3-etil-4-metil  pentanol,  metilciclohexano,
nonano, etilbenzeno (Mendesil et al., 2009),
benzaldehido, salicilato de etilo (Gomes de
Lima et al., 2004), 2 heptanona, 2 heptanol,
fenil etil alcohol, salicilato de metilo, a-copaeno
(Cruz-Roblero & Malo, 2013), conophtorin,
chalcogran (Jaramillo et al., 2013); salicilato de
metilo y linalool (Cruz-Lopez et al., 2016). Sin
embargo, algunos compuestos identificados
(verbenona y a-pineno) parecen tener un
efecto repelente para este insecto (Jaramillo
et al., 2013).

Algunos estudios sugieren que los volatiles
emitidos por frutos de café infestados por
broca son mas atractivos para este insecto que
los volatiles emitidos por frutos sanos (Rojas,
2005); sin embargo, otros estudios sugieren
lo contrario (Blassioli-Moraes et al., 2019). Al
evaluar la emision de voléatiles de frutos de
Coffea canephora sanos, frutos infestados por
broca y frutos perforados mecanicamente,
se detectaron cinco compuestos emitidos
exclusivamente por frutos infestados (butil
acetato, a-longipineno, longiborneol,
longiborneol acetato y un compuesto
desconocido) y mayores cantidades de cuatro
compuestos (trans ocimeno, 4,8-dimetil-3,7-
nonadien-2-ol, a-copaeno y kaureno); los
frutos perforados mecanicamente presentaron
mayor cantidad de linalool, salicilato de metilo
y salicilato de etilo (Cruz-Lopez et al., 2016).
De tres compuestos evaluados, la broca
fue atraida al salicilato de metilo y al linalool
pero no al trans ocimeno (Cruz-Lépez et al,,
2016). Vega et al. (2017) identificaron cuatro
sesquiterpenos en frutos de C. arabica
infestados por broca que estuvieron ausentes
en frutos sanos. Uno de estos compuestos,
el (E,E)-a-farneseno tuvo un efecto repelente
sobre adultos de broca en experimentos en
laboratorio y en el campo (Vega et al., 2017).
Blassioli-Moraes et al. (2019), identificaron
seis compuestos volatiles producidos en
mayores cantidades en frutos de C. arabica
infestados por broca, comparados con frutos
sanos. Tres de estos compuestos [(E,E)-a-
farneseno, (E)-4,8-dimetil-1,3,7-nonatrieno y
(E,E)-4,8,12-trimetil-1,3,7,11-tridecatetraeno]
redujeron la atraccion de la broca en estudios
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de laboratorio (Blassioli-Moraes et al., 2019).
Los volatiles emitidos por frutos infestados por
broca cumplen dos funciones: sirven de sefal
para repeler o atraer hembras conespecificas
al arbol y atraen los enemigos naturales de
este insecto.

Los parasitoides de la broca utilizan sefiales
provenientes de la planta de café, de diferentes
estados de desarrollo de la broca y de
subproductos generados durante el proceso
de infestacion de los frutos para localizar su
huésped. Las avispas P. nasuta son atraidas
a frutos de café infestados por broca, pero no
a frutos sanos o con dafio mecanico artificial
(Chiu-Alvarado et al., 2009). Estas avispas
también son atraidas a prepupas y pupas
de broca al igual que al ripio y excremento
generado en el proceso de infestacion
de estados de broca en frutos de café.
Curiosamente, el ripio y excremento generado
por la broca al alimentarse de dieta artificial
no fue atrayente para este insecto (Chiu-
Alvarado et al., 2009). La evaluacion de tres
compuestos volatiles provenientes de frutos
de café infestados por broca, demostraron que
P. nasuta fue atraido al salicilato de metilo, al
linalool y al trans-ocimeno (Cruz-Lopez et al.,
2016). De igual forma, este insecto es atraido
por n-hexadecano, uno de los dos volatiles
emitidos por prepupas y pupas de broca
(Roman-Ruiz et al., 2012), y por 3-octanona,
limoneno, longifoleno y n-dodecano, cuatro
de los 19 compuestos identificados en el
ripio y excremento de brocas criadas en
frutos de C. canephora (Roméan-Ruiz et al.,
2012). De estos, 3-octanona fue detectado
en los volatiles emitidos por Fusarium solani
y Penicillium crustosum, dos de las cuatro
especies de hongos aislados del ripio y
excremento generado durante la infestacion
de broca en frutos de café (Roman-Ruiz et
al.,, 2012). En forma similar, C. stephanoderis
es atraida a los volatiles emitidos por frutos
de café infestados por broca, a los volétiles
provenientes del ripio y excremento generado
durante la infestacion de los frutos, y a volatiles
de estados inmaduros de broca provenientes
de frutos de C. arabicay C. canephora (Chiu-
Alvarado & Rojas, 2008). Las avispas P. coffea
son atraidas tanto a frutos de café infestados
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por broca como a frutos con dafio mecanico
artificial. Los adultos e inmaduros de broca no
fueron atractivos para el insecto, pero el ripio y
excremento recolectado de frutos de café (C.
arabicay C. canephora) infestados por broca
fue altamente atractivo (Rojas et al., 2006).
La evaluacion de tres compuestos volatiles
provenientes de frutos de café infestados por
broca demostraron que P. coffea fue atraido al
salicilato de metilo y al trans-ocimeno (Cruz-
Lopez et al., 2016).

El minador de
las hojas del café

El minador de las hojas del café, L. coffeella
(Lepidoptera: Lyonetiidae), es un micro
lepidéptera mondfago que construye galerias
en la epidermis de las hojas, disminuyendo el
area fotosintética de la planta (Guerreiro Filho,
2006). Las defensas quimicas presentes en
plantas de café, como altas concentraciones de
fenolesy cafeina, no parecen afectar el insecto.
Sin embargo, los niveles de infestacion se han
visto afectados por altas concentraciones de
acido clorogénico (Guerreiro Filho, 2006).
Al parecer, la composicion de volatiles de
las plantas de café afecta la atraccion del
minador a su planta hospedante. Se han
identificado seis compuestos que generan
actividad electrofisiolégica en las antenas
de hembras virgenes; estos compuestos son
decanal, trans-B-ocimeno, (E,E )-a-farneseno,
p-cimeno, dodecano, y 2-metilnonano. De
ellos, el monoterpeno p-cimeno parece ser
uno de los mas atrayentes para este insecto
(Magalhaesetal., 2008). Altas concentraciones
de p-cimeno fueron correlacionados con
altas frecuencias de oviposicion del minador
(Guerreiro Filho, 2006). Como resultado de la
blUsqueda de estrategias de control se han
identificado varias especies de café resistentes
a este insecto, entre ellas Coffea resinosa,
Coffea farataganensisy Coffea racemosa, esta
ultima, ademas es tolerante a la sequia y tiene
maduracion precoz (Guerreiro Filho, 2006).
Se cree que la resistencia de estas plantas
estda mediada por fitoquimicos que afectan
el normal desarrollo del minador, pero los
factores especificos se desconocen (Guerreiro



Filho, 2006). Aunque las feromonas sexuales
de este insecto (5,9-dimetilpentadecano
y 5,9-dimetilhexadecano) se encuentran
identificadas, las trampas a base de feromonas
solo han sido utiles para el monitoreo de sus
poblaciones pero no para su control (Ambrogi
et al., 2006; Bacca et al., 2012).

Elminador de las hojas del café es considerado
como la principal plaga del café en Brasil y
en Puerto Rico, pero en Colombia no causa
danos de importancia econdémica ya que sus
poblaciones son controladas por la fauna
benéfica presente en los agroecosistemas
cafeteros (Rueda et al., 2016). Este es un
caso que ilustra la extraordinaria capacidad
de los controladores biolégicos de reducir las
poblaciones de un insecto plaga, resaltando
la importancia de protegerlos mediante un
adecuado manejo de plantas acompafiantes
y de un uso racional de productos quimicos.

HEscamas de
lass raices del café

Las escamas o cochinillas son insectos de la
superfamilia Coccoidea (Hemiptera), que se
alimentan de la savia de las raices, disminuyen
el area radicular y pueden ocasionar la muerte
de las plantas. Estos insectos afectan las
plantas directamente al alimentarse de savia
e indirectamente mediante la transmision
de patdgenos y la produccion de miel de
rocio que favorece el crecimiento de hongos
(Ross & Shuker, 2009). En Colombia se han
identificado varias especies asociadas al
cultivo del café y representan el segundo
problema de plagas méas importante del cultivo
después de la broca (Gil et al., 2016). Entre
las cochinillas que se han reportado atacando
café se encuentran Puto barberi (Hemiptera:
Putoidae), Dysmicoccus texensis (Hemiptera:
Pseudococcidae), Neochavesia caldasiae
(Hemiptera: Pseudococcidae), Pseudococcus
jackbeardsleyi (Hemiptera: Pseudococcidage),
Dysmicoccusspp., Rhizhoecusspp., Geococus
spp. y Toumeyella spp., entre otras (Gil et al.,
2015; Villegas & Benavides, 2011; Villegas et
al., 2009). Para garantizar su supervivencia,
estos insectos han desarrollado asociaciones

con otros organismos que contribuyen a su
alimentacion y proteccion. En general, los
insectos escama contienen endosimbiontes
(bacterias u hongos) que les proporcionan
nutrientes y les permiten sobrevivir en dietas
subodptimas como la savia de las plantas (Ross
& Shuker, 2009). Algunos insectos incluso
contienen varias especies de endosimbiontes
que viven en Organos especializados
llamados bacteriomas. Planococcus  citri
(Hemiptera: Pseudococcidae) alberga dos
especies de proteobacterias (subdivisiones
a vy B) las cuales viven simbidticamente una
dentro de la otra en el bacterioma del insecto
huésped (von Dohlen et al., 2001). Ademas
de las asociaciones con endosimbiontes, las
cochinillas establecen relaciones simbidticas
con organismos externos como hormigas vy
hongos. En Colombia, las cochinillas asociadas
a las raices del café estan generalmente
asociadas a hormigas, de las cuales se han
identificado 19 géneros siendo Tranopelta,
Acropyga, Solenopsis, Brachymyrmex,
Wasmania y Pheidole, los mas frecuentes
(Villegas et al., 2009). Se cree que las hormigas
se alimentan de las secreciones azucaradas
producidas por las cochinillas y, a la vez, les
prestan proteccién contra depredadores y
les ayudan a dispersarse. Algunas especies
de cochinillas, ademas estan asociadas
con hongos, como P. jackbeardsleyi que se
observo creciendo en simbiosis con un hongo
del género Septobasidium sp., el cual utiliza
la miel producida por las cochinillas como
substrato alimenticio, al crecer el hongo forma
un revestimiento que envuelve la raiz y protege
las cochinillas (Villegas et al., 2009).

Las cochinillas de las raices son insectos
dificiles de controlar ya que pasan inadvertidos
hasta la aparicion de sintomas en las plantas.
La identificacion y el conocimiento de sus
relaciones simbidticas con microorganismos
podrian ser Utiles para el disefio de estrategias
de manejo, en donde quizas los métodos de
control deban estar dirigidos a deshabilitar los
simbiontes y no al insecto como tal. El control
de las cochinillas con productos de contacto
no es siempre exitoso debido a que estos
insectos se protegen cubriéndose con capas
cerosas Yy estructuras provenientes de los
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hongos con los que estan asociados. Aungue
el conocimiento de sus enemigos naturales es
limitado, en Colombia se han logrado identificar
dos especies de endoparasitoides de la familia
Encyrtidae: Aenasius spp. y Hambletonia sp.
parasitando P. barberi, que €s la especie mas
predominante en la caficultura colombiana (Gil
et al., 2016). Todavia no se tienen estudios
de la biologia y ecologia quimica de estas
especies y sus interacciones.

La chinche de la
chamusquina del café

Monalonion velezangeli (Hemiptera: Miridae)
es el agente causal de la chamusquina del
café (Ramirez et al., 2008). M. velezangeli es
un insecto chupador, que para alimentarse
inserta su aparato bucal en forma de estilete
dentro de los tejidos vegetales (Ramirez et
al., 2008). Su alimentacién genera un dafio
fisico que tiene la apariencia de manchas café
en la superficie de frutos y hojas de varias
especies de plantas entre las que se incluyen
café, cacao, aguacate, té y guayaba (Giraldo
& Benavides, 2011; Ramirez et al., 2008). En
café, los dafios frescos consisten en manchas
irregulares de color café en el sitio de insercion
de los estiletes (Giraldo & Benavides, 2011),
mientras que los sintomas de dafios viejos
consisten en deformaciones en las laminas
foliares, proliferacion de brotes laterales
con apariencia de roseta y distorsiones en
el crecimiento vegetativo de estas plantas
(Vilegas et al, 2009). Las moléculas
responsables de este dafo son desconocidas,
pero se cree que provienen de secreciones
orales del insecto. En forma especulativa se
puede hipotetizar que las manchas cafés que
se originan minutos después de la alimentacion
de este insecto pueden ser el resultado de la
oxidacion de fenoles presentes en las hojas
de café. La oxidacion de fenoles da lugar a
la formacién de quinonas, las cuales son
altamente reactivas y pueden formar cadenas
largas de polimeros que dan el aspecto café a
frutos y tejidos vegetales después de un dafo
mecanico (Constabel & Barbehenn, 2008). La
oxidacion de fenoles a quinonas es catalizada
por las enzimas polifenol oxidasa y peroxidasa,
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las cuales son comunes en muchas especies
de plantas (Yamane et al., 2010). La formacion
de quinonas es un mecanismo de defensa
en las plantas frente al ataque de insectos
herbivoros, debido a que estas disminuyen el
valor nutricional de frutos y tejidos vegetales
al adherirse a cadenas nucleofilicas de
proteinas y aminoacidos (Yamane et al., 2010).
M. velezangeli se alimenta por lo general en
hojas jovenes de café y los primeros sintomas
(manchas café) se desarrollan rapidamente,
una vez el insecto penetra su aparato bucal
para alimentarse (Villegas et al., 2009). Estas
hojas jovenes presentan entre un 25% y un
46% mayor concentracion de fenoles que
las hojas viejas y tienen una alta actividad de
polifenol oxidasa (Mazzafera & Robinson, 2000;
Salgado et al., 2008). Los sintomas de dafios
viejos, caracterizados por deformaciones
en el crecimiento vegetativo de las plantas,
podrian estar relacionados con la inyeccion
de sustancias provenientes de las secreciones
orales de estos insectos como fitohormonas.

Para M. velezangeli se han reportado Repipta
spp. Arilus spp. y Zelus vespiformis como
especies de depredadores pertenecientes
a la familia Reduviidae (Hemiptera) (Giraldo
et al, 2011). Estas especies han sido
muy poco estudiadas, se desconoce Su
biologia, ecologia, capacidad depredadora
y mecanismos de localizacion de insectos
presa, entre otros aspectos.

Araiiita roja

Laarafitaroja O. yothersi(Acari: Tetranychidae)
es un artropodo polifago, que al alimentarse
reduce el area fotosintética de las hojas de las
plantas. Aunque el dafo econdmico de este
artropodo no se ha cuantificado en café, se
considera una plaga de importancia potencial.
Enpresenciadealtaspoblacionesdeesteacaro,
las hojas adquieren una apariencia bronceada
generalizada que, muy posiblemente, reduce
la capacidad fotosintética de las plantas de
café. El uso de insecticidas y fungicidas en
cultivos de café parece afectar el crecimiento
poblacional de este acaro, aungue no existen
estudios detallados al respecto. Sin embargo,
en especies de acaros cercanas (Oligonychus



ilicis) se han reportado incrementos de
poblaciones como consecuencia del uso
de piretroides (Cordeiro et al., 2013). El
control biolégico es uno de los métodos mas
promisorios para controlar este artrépodo,
ya que existe una gran diversidad de
depredadores en los ecosistemas cafeteros.
Algunos de estos controladores benéficos
son Stethorus sp. Azya orbigera, Cycloneda
sanguinea, Harmonia axyridis, Scymnus
sp., Psyllobora confluens, Brachiacantha
bistripustulata (Coleoptera: Coccinellidae),
Phytoseiulus sp. (Acari: Phytoseiidag) vy
Chrysoperla sp. (Neuoroptera: Chrysopidae)
(Benavides et al., 2013). Este artropodo ha sido
poco estudiado, se desconocen las respuestas
de defensa inducidas en las plantas de café al
igual que los semioquimicos utilizados por los
controladores bioldgicos para su localizacion.

El uso de semioquimicos
como estrategia para
incrementar el control
natural de plagas de café

Estudios sobre ecologia quimica de las
interacciones de insectos plaga con plantas
de café y con sus enemigos naturales son
de gran utilidad para el disefio de nuevas
estrategias de control y para mejorar las ya
existentes. Por ejemplo, podrian utilizarse
atrayentes y repelentes en estrategias “push-
pull’” o en forma individual para manipular
el comportamiento de insectos plaga. Otra
posibilidad es el uso de semioquimicos para
incrementar la atraccion de enemigos naturales
de plagas de café. Ademas, seleccionar
variedades de café con mayor produccion de
volatiles o mayor producciéon de defensas que
afecten directamente a los insectos herbivoros
cuando se produzca dafio a la planta.

En varios estudios se ha demostrado que
la broca del café es atraida a la mezcla de
metanol:etanol (Mendoza, 1991; Rojas, 2005),
lo cual puede deberse a las altas cantidades
de alcoholes presentes en el conjunto de
volatiles emitidos por frutos de café (Cruz-
Lopez et al., 2016; Ortiz et al., 2004). La
mezcla de metanol:etanol en relacion 3:1

es comunmente usada como atrayente en
trampas para el monitoreo de adultos de
broca envuelo (Aristizabal et al., 2015; Pereira
et al., 2012). Aunque la eficiencia de captura
de esta trampa es muy baja (Acevedo, 2006),
es el unico dispositivo de monitoreo con el
que se cuenta actualmente. Esta trampa
podria mejorarse con la incorporacion de
compuestos atrayentes identificados en frutos
de café y evaluados mediante cromatografia
de gases acoplada a deteccion electro
antenografica (GC-EAD) y por olfatometria. El
primer estudio que utilizd este acercamiento
fue el de Njihia et al. (2014) en el cual
identificaron tres espiroacetales: conophtorin,
brocain (1,6-dioxaspiro [4.5] decano) vy
frontalin  (1,5-dimetil-6,8-dioxabiciclo[3.2.1]
octano) emitidos por frutos de café. El efecto
de estos compuestos fue luego evaluado por
olfatometria, en donde se encontré que el
conophtorin y el brocain son atrayentes para
la broca del café, mientras que el frontalin
es repelente para este insecto (Jaramillo
et al., 2013; Njihia et al., 2014). Brocain
atrae la broca a dosis bajas (40 ng pl') vy
repele a dosis altas (mayores a 160 ng p*'),
mientras que frontalin fue repelente a dosis
por encima de 40 ng pl' (Njihia et al., 2014).
Posteriormente, se evalud el efecto atrayente
del brocain y frontalin en el campo, solos y en
combinacioén con la mezcla de metanol:etanol
en relacion (1:1). Se encontrd que el frontalin
solo 0 en combinacién con metanol:etanol
capturaron la menor cantidad de insectos
comparados con los otros tratamientos,
confirmando el efecto de repelencia del
frontalin. El brocain no incremento la atraccion
de adultos de broca en el campo, en donde
las mayores capturas fueron obtenidas por
la mezcla de metanol:etanol (Njihia et al.,
2014). Sin embargo, el numero de brocas
capturadas fue muy bajo para todos los
tratamientos en los experimentos de campo
(Njihia et al., 2014). En otros estudios, se
identificd el compuesto (E,E)-a-farneseno en
frutos de café infestados por broca (Vega
et al., 2017); este compuesto tuvo un efecto
repelente contra este insecto en pruebas de
olfatometria (Blassioli-Moraes et al., 2019).
En el campo, las trampas conteniendo (E,E)-
a-farneseno mas metanol:etanol en relacion
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3:1, capturaron entre un 40% y un 80% menos
brocas comparadas con trampas conteniendo
solo el atrayente metanol:etanol (3:1) (Vega
et al., 2017). El efecto repelente del (E,E)-a-
farneseno en capsulas de lenta liberacion fue
activo durante las 19 semanas, en las que
se realiz6 el experimento (Vega et al., 2017).
Ademas de contribuir al conocimiento sobre
la biologia y ecologia de la broca del café,
estudios como estos abren la posibilidad de
encontrar compuestos volatiles para el disefio
de estrategias “push-pull’ y para mejorar la
atraccion de las trampas de captura de broca.
En estrategias “push-pull’ podrian instalarse
dispensadores, conteniendo uno o varios
volatiles repelentes, entre los cafetales que
se quieren proteger (push) y en los bordes de
los mismos, trampas con volétiles atrayentes
a la broca (pull). Otra alternativa es sembrar
plantas que emitan volatiles repelentes a la
broca con cultivos de café combinadas con
trampas atrayentes a la broca en los bordes
de los cafetales.

Con el propodsito de interferir con el proceso
de localizacion de plantas de café por la
broca, Castro et al. (2017) evaluaron el efecto
de atraccion y repelencia a este insecto de
siete especies de arvenses comunmente
encontradas en los cafetales de Colombia.
Experimentos semicontrolados en el campo
indicaron que Nicotiana tabacum y Lantana
camara fueron repelentes a la broca del café
y estudios en el laboratorio (olfatémetro)
demostraron que Emilia sonchifolia fue
atrayente para este insecto (Castro et al.,
2017). Seria promisorio realizar estudios de
campo encaminados a evaluar el efecto de
estas estrategias en los niveles de infestacion
de broca por periodos prolongados de
tiempo, bajo diferentes sistemas de cultivo
y condiciones ambientales de la caficultura
colombiana.

La identificacion de los semioquimicos
involucrados en el proceso de busqueda
de insectos presa por parte de enemigos
naturales puede ser explotada para
incrementar el control natural de insectos
plaga. Una estrategia es la de atraer y
premiar, que combina la utilizacion de volatiles

El Control Natural de Insectos en

126 el Ecosistema, Cafetero Colombiano

atrayentes a enemigos naturales dentro de los
cultivos con plantas acompanantes al cultivo
principal; estas plantas proporcionan alimento
para los controladores biolégicos (Simpson
et al., 2011). Otra estrategia es combinar
liberaciones inundativas de enemigos
naturales con semioguimicos que incrementen
su atraccion a los cafetales durante periodos
criticos (Blassioli-Moraes et al., 2013); esta
tactica podria ser util en épocas de alta
infestacion del insecto plaga o en épocas en
las que sea critico proteger el cultivo. El uso
de semioquimicos debe considerar varios
aspectos que incluyen: a) la seleccion de los
compuestos, sea individuales o en mezcla,
y las dosis de los mismos mediante pruebas
de electroantenogramas (EAG) y olfatometria
seguidas por evaluaciones en el campo; b)
los dispositivos y las tasas de liberacion, debe
evaluarse la cantidad del compuesto liberado
a través del tiempo y cuantos atrayentes se
requieren por unidad de area; c) los efectos
colaterales, ya que algunos semioquimicos
pueden atraer tanto a los enemigos naturales
como a los insectos plaga o pueden afectar
la atraccion de fauna benéfica como
polinizadores (Kaplan, 2012). Para los
parasitoides de la broca del café, P. coffea
y P. nasuta, se han identificado dos y siete
compuestos atrayentes, respectivamente.
Entre los compuestos atrayentes para ambas
especies se encuentra el salicilato de metilo
el cual es considerado como un atrayente de
amplio espectro por atraer varias especies
de enemigos naturales (Cruz-Lépez et al.,
2016; Kaplan, 2012; Rodriguez-Saona et
al.,, 2011). Este compuesto esta disponible
comercialmente y podria evaluarse en la
atraccion de enemigos naturales de plagas
de café.

El conocimiento sobre las interacciones entre
insectos herbivoros, sus plantas hospedantes
y Sus enemigos naturales puede permitir
la identificacion de caracteres Utiles en la
seleccion de variedades de plantas con mayor
resistencia ainsectos plaga. En condiciones de
estrés, las plantas producen defensas fisicas
y quimicas, algunas afectan directamente
los insectos herbivoros, mientras que otras
defensas como los volatiles tienen un efecto



indirecto al atraer los enemigos naturales de
estos insectos. Las plantas de café tienen una
alta concentracion de metabolitos secundarios
como fenoles, especialmente polifenoles y
alcaloides, especialmente cafeina, los cuales
estan asociados a defensas contra insectos
herbivoros (Ashihara et al., 2008; Salgado et
al., 2008; Samanidou, 2015). Sin embargo,
las especies de insectos adaptados al café,
como recurso alimenticio, han desarrollado
mecanismos que les permiten sobrellevar los
efectos toxicos de las defensas presentes en
estas plantas (Guerreiro Filho & Mazzafera,
2003; Magalhaes et al., 2008). Por ejemplo,
la broca no parece verse afectada por el
contenido de cafeina presente en frutos de
café (Ashihara et al., 2008), y mayores niveles
de cafeina en las hojas de la planta estimulan la
oviposicion de huevos del minador L. coffeella
(Magalhaes et al., 2008). Recientemente, se
ha identificado que la broca posee asociacion
con bacterias simbiontes en el tracto digestivo
que detoxifican la cafeina consumida por
este insecto (Ceja-Navarro et al., 2015).
Aungue no se han encontrado especies de
café resistentes a la broca, existen algunos
estudios que sugieren resistencia parcial a
este insecto. En condiciones de laboratorio
se encontré una disminucion entre 30% -
40% de frutos infestados, menor cantidad de
huevos ovipositados y menor sobrevivencia
de la broca en frutos de Coffea libericay tres
introducciones de Coffea arabica del banco
de germoplasma del Centro Nacional de
Investigaciones de Café en Colombia (Romero
& Cortina, 2004). Estudios de expresion génica
en frutos infestados por broca encontraron una
mayor expresion de proteinas involucradas en
respuestas de defensas contra insectos en
C. liberica (parcialmente resistente a broca)
comparadas con C. arabica (susceptible
a broca) (ldarraga et al.,, 2012). Estas
dos especies de plantas también exhiben
diferencias en la composicion de volatiles
emitidos por sus frutos (Cruz-Roblero & Malo,
2013). La generacion de variedades de café
con algun grado de resistencia a insectos
plaga, ya sea mediante mejoramiento genético
0 ingenieria genética, serian de gran utilidad
en estrategias de control. Por ejemplo, plantas
con una elevada produccion de volétiles,

defensas fisicas y quimicas, que afecten
los insectos herbivoros o sus simbiontes
asociados y que sean inducidos por herbivoria
serfan estrategias valiosas para incrementar la
resistencia del café a insectos plaga.

Actualmente, el conocimiento sobre la ecologia
quimica de plagas de café y sus interacciones
tritréficas es incipiente. Para la mayoria de
las especies se desconocen las respuestas
de defensa inducidas en las plantas al igual
que los semioquimicos utilizados por los
controladores bioldgicos para la localizacion
del huésped. Estudios iniciales del uso
de semioguimicos para incrementar las
poblaciones de enemigos naturales de M.
velezangeli y arafiita roja podrian iniciar con
la evaluacion de atrayentes generales como el
salicilato de metilo (Kaplan, 2012).

Congideraciones
finales

Muchas de las interacciones ecoldgicas
entre plantas y otros organismos, incluyendo
insectos  herbivoros 'y sus enemigos
naturales, son mediadas por compuestos
quimicos. Estudios encaminados a conocer
la forma coémo se dan estas interrelaciones
y a identificar los compuestos involucrados
en ellas, constituyen los primeros pasos
para su uso potencial en programas de
manejo de insectos plaga. No obstante, estas
interacciones son altamente especificas, por
lo que se hace necesario estudiarlas para
cada sistema de interés, lo cual requiere
inversion de tiempo y recursos. Sin embargo,
cuando logran establecerse practicas de
manejo efectivas, estas tienen por lo general
bajo impacto ambiental y, por lo tanto,
tienden a ser compatibles con sistemas de
produccion organica y convencional.

Los volatiles de plantas inducidos por
herbivoria pueden emplearse para manipular
el comportamiento de insectos herbivoros y de
sus enemigos naturales. Pueden utilizarse en
estrategias “push-pull’, en agroecosistemas
para reclutar y retener fauna benéfica y en
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combinacion con liberaciones inundativas de
controladores bioldgicos en etapas criticas
del cultivo. Por lo tanto, estas estrategias
ofrecen la flexibilidad de ser adoptadas por
pequenos, medianos y grandes productores
bajo diferentes sistemas de produccion.
Debido al costo metabdlico de la produccion
de defensas en plantas, su inducciéon es mas
recomendable que la expresion constitutiva
de las mismas. Por consiguiente, seria Util
entender los mecanismos involucrados en
priming de defensas en plantas e identificar
agentes efectivos para su induccion.
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Las investigaciones realizadas en diferentes
sistemas de estudio demuestran que el uso
de semioquimicos puede mejorar la eficiencia
de los enemigos naturales. Este campo de
investigacion tiene el potencial de ofrecer
beneficios para el manejo de artropodos
plaga en varios cultivos agricolas incluyendo
café. Los cultivos perennes tienden a albergar
mayor diversidad de insectos y plantas que
los cultivos transitorios. ElI aprovechamiento
de estas condiciones con practicas agricolas
de bajo impacto ambiental permitiria una
produccion sostenible y rentable.
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