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RESUMEN

Muchos de los enemigos naturales que regulan de las poblaciones de é&fidos en las
leguminosas forrajeras son compartidos con el resto del sistema productivo. Las
caracteristicas de la red trofica que incluye a los &fidos de alfalfa y trébol rojo no han sido
descritas hasta el momento. Se plantea la hipotesis que existen diferencias en el complejo de
controladores naturales de afidos en alfalfa y trébol rojo que pueden ser estimados a través
del estudio de las caracteristicas de la red tréfica. El estudio se realiz en una parcela de
trébol rojo y otra de alfalfa de tres hectéreas cada una. Semanalmente, se examinaron 30
tallos de seis parches de cada leguminosa. Se registro el numero de afidos discriminados por
especie, los hongos entomopatégenos y el numero total de afidos momificados y especie
emergida. La abundancia relativa de predadores se registr6 mediante 100 golpes de red
entomolégica. Se construyeron redes tréficas y se calcularon los indices cuantitativos de
conectancia, densidad de links, equidad de interacciones, generalidad y vulnerabilidad para
parasitoides y hongos. En ambas leguminosas se presentaron Acyrthosiphon kondoi, Aphis
craccivora y Acyrthosiphon pisum. Therioaphis trifolii solo ocurrié en alfalfa y Nearctaphis
bakeri unicamente en trébol rojo. El parasitismo fue menor a 10%, con mayor incidencia en
invierno y primavera. T. trifolii y N. bakeri no fueron parasitados. El hiperparasitismo fue
menor al 1%. Los predadores correspondieron a varias especies de Coccinellidae,
heterdpteros y arafias. Los hongos entomopatégenos ocurrieron mayormente en otofio e
invierno. Tanto en alfalfa como en trébol rojo, la principal especie fue Zoophthora radicans
(>75%), seguida por Pandora neoaphidis y Enthomophthora planchoniana. Los indices
cuantitativos de las redes tréficas mostraron leves diferencias en las redes de parasitoides y
entomopatdgenos en las leguminosas, pero la abundancia de presas y de hongos
respectivamente, fue un factor determinante en la estructura. Aunque la alfalfa y el trébol rojo
mostraron diferencias en distintos momentos y la abundancia y riqueza fue mayor en alfalfa,
la disponibilidad de hospederos o presas determina fuertemente la interaccion con los
agentes de control y la estructura tréfica, por lo que se necesitan nuevos estudios sobre la

dinamica de afidos en las dos leguminosas.

Palabras clave: alfalfa, trébol rojo, redes tréficas, control natural, Entomophthorales.
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SUMMARY .

Quantitative description of a three level food web: legumes-aphid-parasitoids and pathogens.

Many of the natural enemies that regulate aphid populations in forage legumes are shared
with the rest of the production system. The characteristics of the food web that includes alfalfa
aphids and red clover have not been described. We hypothesizes that there are differences in
the complex of natural aphids in alfalfa and red clover that can be estimated through the study
of the characteristics of the trophic networks. The study was carried out in alfalfa and red
clover plots of three hectares. Weekly, 30 stems six patches of each legume were examined.
The number of aphids discriminated by species, entomopathogenic fungi and the total number
of mummified aphid species was recorded. The relative abundance of predators was recorded
using 100 strokes of entomological sweep net. Trophic food webs were built and quantitative
indices: connectance, density of links, equity interactions, generality and vulnerability to
parasitoids and fungi were calculated. In both legumes Acyrthosiphon kondoi, Acyrthosiphon
pisum and Aphis craccivora were presented. Therioaphis trifoli and Nearctaphis bakeri
occurred in alfalfa and red clover respectively. Parasitism was less than 10%, with the highest
incidence in winter and spring. T. trifoli and N. bakeri were not parasitized. Hyperparasitism
was less than 1%. Predators were for several species of Coccinellidae, heteropteros and
spiders. Entomopathogenic fungi occurred mostly in autumn and winter. Both alfalfa and red
clover, the main species was Zoophthora radicans (> 75%), followed by Pandora neoaphidis
and Enthomophthora planchoniana. Quantitative indices of trophic networks showed slight
differences in networks parasitoids and entomopathogenic in legumes, but the abundance of
prey and fungi respectively, was a determining factor in the structure. Although alfalfa and red
clover showed differences at different moments, and abundance and richness was higher in
alfalfa, the availability of host or prey strongly determines the interaction with control agents

and trophic structure, so further studies are needed the dynamics of aphids in both legumes.

Keywords: alfalfa, red clover, food webs, natural control, Entomophthorales



1. INTRODUCCION

1.1 EL SISTEMA AGRICOLA PASTORIL

El uso del suelo con cultivos agricolas se considera generalmente como una pérdida
de diversidad y una simplificacion del paisaje (Zhao et al., 2015) que tiene consecuencias
negativas para la estructura y quimica del suelo, los microorganismos y la fauna (Matson et
al., 1997). Sin embargo, un sistema agricola puede contener diversos habitats que podrian
compensar las desventajas (Tscharntke et al., 2007), especialmente si los cultivos se
manejan de forma racional, se rotan con pasturas y se siembran en areas poco extensas con

vegetacion circundante (Benton et al., 2003; Hole et al., 2005; Gibson et al., 2007).

Las ventaja agrondémica del uso de pasturas en rotacién con cultivos agricolas es la
mayor productividad y sustentabilidad (Baethgen, 2003; Snapp et al., 2015). En el manejo de
plagas, el rol que cumplen las pasturas naturales y sembradas mejora la supervivencia y
reproduccion de insectos benéficos en el agroecosistema y ayuda a mantener poblaciones
alternativas de presas fluctuantes a niveles subecondémicos en los cultivos (van den Bosh et
al., 1982). Pero ademas, existe un aporte de la heterogeneidad del paisaje que influye sobre
la fauna (Langellotto y Denno 2004), haciendo que los sistemas agricolas diversos que
incluyen pasturas tengan mas probabilidad de favorecer el control natural de las especies
plaga a mayor escala (Gurr et al., 2003; Tscharntke et al., 2007; Frison et al., 2011).

La agricultura en Uruguay, en la ultima década del siglo XX, se realiz6 dentro de un
sistema de rotacion balanceado de cultivos y pasturas. Inicialmente, la rotacion incluia el
laboreo del suelo, luego la misma relacion se mantuvo con laboreo reducido y en siembra
directa (Ernst, 2004). El siglo XXI marcd un sesgo en la relacion agricultura/pastura, con un
desplazamiento hacia la fase agricola, y en especial hacia una mayor area destinada a
cultivos de verano, dentro de los cuales la soja es el cultivo dominante (MGAP-DIEA, 2014).
Esta simplificacion del paisaje desde la creacion de la ley de uso y conservacion de suelos
(Ley 18564) (Uruguay, Poder Legislativo, 2009) ha comenzado a revertirse por la inclusion de

mayores areas pastoriles con coberturas (Hoffman et al., 2015).



1.1.1 Las pasturas en el sistema

Las pasturas con especies perennes que se incluyen en las rotaciones tienen con
frecuencia un componente de la familia de las leguminosas. Dentro de ellas, la alfalfa
(Medicago sativa L.), el trébol rojo (Trifolium pratense L.), el trébol blanco (Trifolium repens L.)
y el lotus (Lotus corniuclatus L., Lotus tenuis Waldst. & Kit., y Lotus subbiflorus Lag.) son las

especies mas frecuentes (Carambula, 1977, 2005; Izaguirre y Beyhaut, 1998).

La alfalfa y el trébol rojo han sido dos de las especies mas sembradas en Uruguay y
la region como forrajeras (Delfino, 1991). El area de semilleros (semilla certificada) de alfalfa
y trébol rojo en 2014-2015 fue de 664 ha y 972 ha, respectivamente; el area total con
praderas y mejoramientos fue de 2 342 542 ha, 16% del area de pastoreo (MGAP-DIEA,
2014; INASE, 2015). Las areas de pasturas en su conjunto ocuparan - segun proyecciones de

los planes de uso y suelo- al 2018, un 16% de la superficie agricola (Hoffman et al., 2015).

En el conjunto de las leguminosas forrajeras, la alfalfa y el trébol rojo tienen un gran
potencial como valor alimenticio para el ganado, pero ademéas aportan a la reestructura del
suelo (Dumont y Tallowin, 2011). La alfalfa en particular, se considera un cultivo herbaceo
perenne de gran aporte de biomasa (Robertson y Hamilton, 2015) capaz de brindar un
servicio ecolégico importante a los sistemas agricolas y el trébol rojo se encuentra entre las

especies con mas artropodos asociados (Mortimer et al., 2006).

1.1.2 Manejo de plagas en el sistema pastoril

La diversidad en los agroecosistemas (cultivos, cobertura del suelo, malezas y
vegetacion nativa adyacente a los cultivos) es uno de los factores que se ha asociado con la
estabilidad a largo plazo de las poblaciones de insectos presentes. Diversos estudios han
sugerido que en esas situaciones existe una mayor diversidad de parasitoides, predadores y
competidores que esta disponible para disminuir el crecimiento potencial de la poblacion de
especies de plagas y que de esta forma se optimizan los procesos y el funcionamiento de los
agroecosistemas (Altieri, 1984; Andow, 1991; Nicholls y Altieri, 1999; Ribeiro, 2004; McCann,
2000; Scherber et al., 2010).



La riqueza y la abundancia de insectos fitéfagos en las pasturas son altas, sin
embargo la ocurrencia de plagas es poco frecuente. La mayoria de los ataques mas graves
son causados por lagartas defoliadoras (Lepidoptera: Noctuidae), barrenadores de brotes
(Lepidoptera:  Tortricidae), miridos (Hemiptera: Miridae) y pulguillas (Collembola:
Sminthuridae) (Alzugaray y Ribeiro, 2000).

En Uruguay, la potencialidad del servicio ecolégico de las especies forrajeras en
cuanto al aporte de agentes de control de plagas no ha sido estudiada completamente. Solo
se cuenta con la informacion general de sus caracteristicas y su posible utilidad (Alzugaray y

Ribeiro, 2010), pero su contribucion no ha sido cuantificada.
1.2 LOS AFIDOS Y SUS AGENTES DE CONTROL

1.2.1 Afidos en pasturas

Los &fidos (Hemiptera: Aphidoidea) son utiles para estudiar el aporte de las
leguminosas monoespecificas al sistema agricola pastoril, ya que éstas cuentan con varias
especies de pulgones que las colonizan y una comunidad de parasitoides, predadores y

entomopatdgenos asociados (Bao, 2003; Alzugaray et al., 2010).

En Uruguay, las principales especies de &fidos que se encuentran en las leguminosas
forrajeras son especies cosmopolitas: Acyrthosiphon kondoi Shinji; Acyrthosihon pisum
(Harris), Therioaphis trifolii (Monell), Aphis craccivora Koch, y Nearctaphis bakeri (Cowen)
(Bao, 2010; Bentancourt y Scatoni, 2010).

Los afidos pertenecen al orden Hemiptera, suborden Sternorrhyncha (Blackman y
Eastop, 2007). Son insectos de tamafio pequefio (1,5-3,5 mm), de cuerpo blando y piriforme
con aparato bucal picosuctor, el cual es introducido en la planta hasta los vasos del floema,
de donde toman los nutrientes y agua (Srivastava, 1987). Tienen la cabeza con la frente
proyectada hacia atras, por lo que el clipeo queda en la region antero ventral. Las antenas
constan de 4 a 6 segmentos y son delgadas y largas. El abdomen cuenta con 8 segmentos
bien distinguibles; entre el quinto y sexto segmento de la regidén abdominal tienen un par de

sifones de tamario variable y de valor en la sistematica del grupo. También tienen una cauda



en el extremo del abdomen y en esa zona portan ademas una placa anal y una genital con

pelos que también sirven para la clasificacion taxonomica (Blackman y Eastop, 1985).

El ciclo de vida en las condiciones templadas es incompleto. Las generaciones
ocurren sobre hospederos primarios 0 secundarios, sin la necesidad de alternar entre los
mismos. En todos los casos las colonias estan formadas por hembras partenogenéticas
viviparas. Estas colonias no necesitan producir huevos invernantes y si existen machos, no

participan en la reproduccion (Bentancourt y Scatoni, 2010).

La proteccion de los cultivos depende de la comprension de la dinamica de las
poblaciones. En este sentido, los &fidos se caracterizan por presentar oscilaciones muy
marcadas debido a factores propios de la poblacion (tamafio, fecundidad, mortalidad,
migracién) y a factores externos, independientes de la densidad, como las condiciones
climéticas (especialmente la temperatura), lo que hace dificil la prediccion de la dinamica de
la poblacion (Carter y Dixon, 1981; Kindlmann y Dixon, 2009). Esto dificulta el manejo general
y también ha detenido el desarrollo de modelos de prediccién mas precisos (Carter et al.,
1982; Carter, 1985; Skirvin et al., 1997a, 1997b;).

Los afidos se presentan casi todos los afios en las especies perennes y con cierta
rapidez colonizan también cultivos anuales. Sus movimientos incluyen la migracion a grandes
distancias y la dispersion de apteros y alados dentro del cultivo (Loxdale et al., 1993). La
dispersion de los apteros de planta a planta es limitada y la de los alados, sin intervencion de
corrientes de aire, se ha estimado en el entorno de los 20 m (Ward et al., 1998; Loxdale y
Lushai, 1999). Los &fidos logran colonizar asi los cultivos, formando parches de agregacion
(Irwin et al., 2007).

Los efectos sobre especies forrajeras incluyen el dafio mecéanico que lesiona el tejido
de la planta y la inyeccién de toxinas y virus (Delfino, 1991). Las enfermedades transmitidas
por los pulgones, como el virus del mosaico de la alfalfa (AMV) y Potyvirus (Garran y Gibbs,
1982; Bao et al., 2005) son responsables de la disminucién de la vida productiva y la calidad
de las pasturas. Ademas, la excrecion de sustancias azucaradas se depositan sobre el follaje,
disminuyendo el flujo de gases y sobre este sustrato se desarrollan hongos que afectan la
calidad del forraje (Madhusudhan y Miles, 1998). La palatabilidad de las plantas atacadas por

algunas especies de afidos se reduce, provocando rechazo de los animales en pastoreo.



Las predicciones sobre cambio climatico estiman que el aumento de temperatura
invernal incrementara la sobreviviencia y los crecimientos de poblaciones tempranos en
primavera (Fuhrer, 2003; Sherry et al; 2007; Brose et al., 2012), por lo que se espera que la
importancia de los dafios de pulgones, en cultivos y pasturas, aumente en un futuro préximo
(Bale et al., 2002; Harrington et al., 2007; Dong et al., 2013).

1.2.2 Parasitoides

Los &fidos son parasitados por himenopteros de la subfamilia Aphiidinae
(Ichneumonoidea: Braconidae) y de la familia Aphelinidae (Chalcidoidea) (Powell, 1982;
Stary, 1995). Varias especies de parasitoides de estas familias fueron introducidas en
Argentina y Brasil en los afios 80 y muchas se han instalado exitosamente en la region
(Gassen, 1986; Botto et al., 1995; Salvadori y Salles, 2002).

Las avispas parasitoides son endoparasitoides solitarios koinobiontes. Los huevos
son depositados dentro del hospedero y las larvas al eclosionar se alimentan de la hemolinfa
y luego de los tejidos internos, matando al hospedero en el Ultimo estadio ninfal o como
adulto (Polaszek, 1986)

Es frecuente que los parasitoides hallados en las pasturas se encuentren también en
los cultivos utilizando en ese caso como hospederos, a pulgones de los cereales de invierno y
verano (Pons et al., 2011; Silva et al., 2012, Lohaus et al., 2013). El paisaje circundante y la
edad de las pasturas afectan a la abundancia de pulgones. A través de los hospederos y de
los recursos se define el parasitismo y la actividad de los parasitoides (Zumoffen et al., 2012).
En general, en los sistemas méas diversos se espera mayores tasas de control atribuida a la

actividad de parasitoides (Andow, 1991; Letourneau et al., 2012).

Aphidium ervi (Haliday) es el parasitoide predominante de pulgones en leguminosas
forrajeras en Uruguay (Alzugaray et al., 2010) pero no figura en los registros previos de
parasitoides de &fidos en el pais (Parker et al., 1952; Bentancourt y Scatoni, 2001). Su
presencia puede ser producto de las liberaciones realizadas por la empresa estatal
EMBRAPA en el sur de Brasil, en los afios 1980 (Salvadori y Salles, 2002). Debido a su
amplio rango de hospederos (Stary, 1995) se ha desplazado hacia el sur, hasta establecerse

y predominar en el litoral de uruguayo, en un periodo de 25 afios (Alzugaray et al., 2010).



Aphidium colemani (Viereck) es la especie de parasitoide mas frecuente en
gramineas, y la segunda en importancia en leguminosas, segun los estudios realizados
anteriormente en la zona de Paysandu (Alzugaray et al., 2010; Silva et al., 2012). Es una
especie polifaga, frecuente en diversos cultivos en los que se presentan colonias de
pulgones. Segun Bentancourt y Scatoni (2001), los adultos se alimentan de néctar,
exudaciones de hojas y de la mielecilla de los pulgones y suelen estar presentes y activos

todo el afio, pero con periodos de escasez en verano.

1.2.3 Hiperparasitoides

Los hiperparasitoides constituyen un nivel trofico superior a los parasitoides en los
ecosistemas. Los asociados a Braconidae y Aphelinidae, son micro himendpteros que toman

como hospederos a los parasitoides primarios (Buitenhuis, 2004).

Aunque la actividad de los hiperparasitoides disminuye el control natural porque
aumenta la densidad del herbivoro en el corto plazo, hay indicios que su inclusion le da mas
estabilidad a las relaciones y atenua las oscilaciones de la relacion herbivoro-parasitoide
(Beddington y Hammond, 1977, Luck et al., 1981). Los efectos de los hiperparasitoides no
solo se restringen al ataque, sino que también inducen cambios en el comportamiento de los
parasitoides primarios. Las hembras de los parasitoides pueden abandonen las zonas del
terreno donde detectan actividad de hiperparasitoides (Holler et al., 1993) y algunas especies
de pulgones incrementan su reproduccién cuando los mismos estan presentes (van Veen, et
al., 2001).

Los hiperparasitoides se pueden clasificar en hiperparasitoides verdaderos e
hiperparasitoides de momias. Los primeros son los que atacan al afido recientemente
parasitado. Son endoparasitoides, al menos en sus etapas inicales de desarrollo, que toman
como hospedero a larva del hospedero primario (Kanuck y Sullivan, 1992). Entre los
hiperparasiotides verdaderos se encuentra en Uruguay Phaenoglyphis villosa (Hartig)
(Hymenoptera: Figitidae) (Alzugaray et al., 2010). Los hiperparasitoides de momias son
ectoparasitoides que atacan el afido en un estado mas avanzado del desarrollo del
parasitoide primario, cuando el &fido ya se encuentra muerto (Kanuck y Sullivan, 1992). En

Uruguay se han encontrado: Dendrocerus aphidum (Rondani) (Hymenoptera: Magaspilidae),



Dendrocerus carpenteri (Curtis) (Hymenoptera: Megaspilidae), Asaphes sp. Walker
(Hymeoptera: Pteromalidae), Pachyneuron aphidum Bouche (Hymenoptera: Pteromalidae), y

Syrphophagus sp. Ashmead (Hymenoptera: Encyrtidae) (Alzugaray et al., 2010).

1.2.4 Predadores

Diversos predadores generalistas atacan a los afidos de las leguminosas forrajeras.
Entre ellos, representantes de las familias Coccinellidae (Coleptera), Lygaeidae (subfamilia
Geocorinae), Nabidae, Anthocoridae (Hemiptera), Syrphidaedae (Diptera), Chrispoidae
(Neuroptera) y diversas especies de arafias (Bentancourt y Scatoni, 2001; Zumoffen et al.,
2010).

Segun algunos autores, tanto los predadores como los parasitoides pueden tener
efectos sobre los &fidos al inicio de cada ciclo de la plaga, cuando las colonias no estan muy
desarrolladas, sin embargo, no suelen ser eficaces para controlar las poblaciones de afidos

cuando el ciclo avanza (Kindlmann y Dixon, 2009).

La relacion de los predadores con sus presas esta determinada por muchos factores,
entre ellos, el tamafio de la presa es de los mas importantes (Cohen et al., 1993b; Brown et
al., 2004). En el caso de los &fidos, al tratarse de presas pequefias, 0 muy pequefias en el
estado inmaduro, son fuente de alimento de muchos predadores que no necesitan un gran
tamafio para dominarlas y consumirlas (Memmott, 2000), por lo que varias especies de
arafias e insectos pueden convertirse en reguladores de sus poblaciones (Volkl et al., 2007).
La diversidad vegetal del paisaje ha demostrado tener un efecto positivo sobre la actividad de
varias especies de predadores de &fidos (Wratten y van Emden, 1995; Sunderland y Samu,
2000).

1.2.5 Hongos entomopatégenos

Los hongos entomopatogenos son importantes agentes de control de numerosas
plagas (Carruthers y Hural, 1990). La identificaciéon y caracterizacion de la comunidad
microbiana es indispensable para determinar su rol en el control natural y el potencial uso de
la misma en procesos agronomicos, industriales o biotecnoldgicos (Burges, 1998; Butt et al.,
2001; Meyling y Eilenberg, 2007).



En las especies de afidos que se desarrollan en cultivos y pasturas, en varias
regiones del mundo han sido detectadas epizootias importantes causadas por hongos
entomopatogenos (Hall et al., 1979; Milner et al., 1980; Sewify, 2000; Sanchez et al., 2001,
2002). Estas infecciones cumplen un rol en el control natural de las poblaciones de afidos y
han permitido la identificacion de posibles agentes para el control biologico y la definicion de
medidas agrondmicas que tiendan a su conservacion. Los &fidos pueden ser infectados por
hongos de los ordenes Hypocreales (como Lecanicillium lecanii R. Zare y W. Gams) o
Enthomophthorales (Roy et al., 2006; Moubasher et al., 2010).

Los hongos mas frecuentes asociados a afidos se encuentran en el orden
Entomophthorales (subdivision: Zygomycotina) (Dean y Wilding, 1973; Feng et al., 1991).
Este grupo es también el mas comun en las condiciones produccion de Uruguay. Alzugaray et
al. (2010) encontraron, durante otofio e invierno, epizootias importantes en &fidos de
leguminosas forrajeras causadas por el hongo Pandora neoaphidis (Remaudiere y

Hennebert) Humber (Entomophthoromycotina: Entomophthorales).

El ciclo de los hongos entomopatogenos esta asociado al de sus hospederos,
especialmente en aquellas especies que presentan menor rango de estos. Los conidios son
los encargados de propagar las infecciones durante los periodos favorables y las esporas de
resistencia, que son estructuras de paredes mas gruesas, les permiten atravesar periodos
relativamente largos de condiciones poco favorables, comunes en los climas templados. En
algunos casos, la sobrevivencia invernal sucede por medio de cuerpos hifales en hospederos
muertos o individuos infectados, a través de un enlentecimiento general del ciclo de infeccién
(Eilenberg et al., 2013).

La infeccién ocurre en un periodo relativamente corto cuando se dan las condiciones
para el desarrollo de entomopatdgenos. P. neoaphidis necesita de 4 dias para matar al
hospedero y éste permanece vivo hasta el momento previo a la esporulacion. En los dias
anteriores a la muerte los individuos infectados pueden reducir su tasa reproductiva
(Baverstock et al., 2006; Roy et al., 2006) y muchas veces sufren cambios en el
comportamiento, torndndose mas moviles y cambiando su lugar de alimentacion hacia zonas

mas bajas del follaje (Fuentes-Contreras et al., 1998)



Los hongos pueden interactuar con otros gremios que ejercen control sobre &fidos.
Se ha encontrado que la actividad de parasitoides del género Aphidius y de algunos
coccinélidos se ve disminuida cuando las poblaciones de hospederos estan infectadas por
hongos determinando una competicién entre gremios (Furlong y Pell, 1996; Pell, et al., 1997),
pero también se han detectado efectos positivos de los predadores sobre la eficacia de

hongos y su diseminacion (Pell y Vandenberg, 2002).
1.3 REDES TROFICAS

1.3.1 Definicion y construccion de redes tréficas

Los componentes de una comunidad estan conectados por sus interacciones
ecologicas. Las fuerzas que dan forma la estructura de la comunidad se han clasificado por
las interacciones dominantes. Se definen como fuerzas “bottom up”, cuando el sistema esta
regulado por las fuentes y “top-down” cuando los niveles tréficos superiores controlan la
estructura. Sin embargo, muchas veces las interacciones son mas complejas y variables en el

tiempo.

Las redes tréficas describen las relaciones de consumo entre los taxones de una
comunidad (Bersier et al., 2002) y ofrecen una descripcion precisa de la estructura de esa
comunidad. Esto permite comprender la dinamica de poblaciones de las especies que
interactuan y las consecuencias de estas interacciones sobre los procesos de los
ecosistemas, como la productividad y el flujo de nutrientes. A su vez, las variaciones
estacionales en la abundancia de cualquier invertebrado suelen ser marcadas y las redes
tréficas construidas en distintos momentos son Utiles para reflejar las cambios en el tiempo
(Woodward et al., 2005). La construccion de redes tréficas se ha realizado originalmente en
base a registros cualitativos (presencia/ausencia) y sus relaciones (predacion, parasitismo).
En este caso, se hace referencia a las relaciones tréficas, sin indicar el peso relativo de las
mismas. Sin embargo, la informacién puede ser cuantificada para aumentar su utilidad. Las
redes que incluyen elementos cuantitativos proveen ademas herramientas para generar
hipétesis sobre los procesos que la estructuran (van Veen, et al., 2008). La cuantificacion
implica una mayor resoluciéon taxondmica de los componentes (se define qué especies

participan), de la abundancia (nimero de individuos presentes) y la medicidn del peso relativo



de las relaciones (proporcion de individuos por especie que si participan en las relaciones)
(Cohen et al., 1993a; Benke y Wallace, 1997; Schmid-Araya et al., 2002a, b; Cohen et al.,
2003).

1.3.2 Redes tréficas de afidos

Las redes tréficas de afidos han sido estudiadas en varias partes del mundo,
especialmente las relacionadas a cultivos de invierno (Lohaus et al., 2013, Gagic et al., 2011).
En base a esos resultados se ha determinado que puede haber efectos de pérdida de
estabilidad de la red al disminuirse las relaciones entre los componentes de la comunidad y
que eso esta relacionado con el arreglo espacial de los sistemas productivos y la composicion

y heterogeneidad de los mismos (Miller y Godfray, 1998; Gagic et al., 2011).

La descripcion de la estructura de las redes tréficas permite entender el servicio
ecoldgico potencial que una base forrajera le puede brindar al sistema productivo y predecir
posibles impactos ante cualquier cambio (Fabian et al., 2013). En Uruguay no se han
realizado registros cuantificados de las redes tréficas relacionadas a afidos en leguminosas
monoespecificas y es de interés conocer la composicion y estructura de las relaciones, para
comparar las leguminosas entre ellas y estimar el posible rol que cumplen en la dinamica de

poblaciones de insectos al integrarse al resto del sistema.

1.3.3 Redes trdéficas, descripcion de indicadores y formulas

Los descriptores de las redes troficas cuantitativas son los mismos que los calculados
en las redes cualitativas. En la variante cuantitativa desarrollada por Bersier et al. (2002), se
estiman los indicadores a partir de la consideracion de la entropia, derivada de las
ecuaciones de Shannon (1948) designada como H. En estas ecuaciones, para un nimero
dado de eventos, H logra su maximo cuando todas los eventos ocurren en igual proporcion
(Bersier et al., 2002), es decir que los desbalances en las relaciones afectan el resultado de
los valores de los indicadores de la red trofica. Para el calculo se forma una matriz con los
predadores (j) en las columnas y las presas (i) en las filas. En la interseccién se expresa la

relacion entre ellas.

El flujo desde un taxén dado (k) esté representado por:
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S
H ,k>=; b, /b  log2b, /b,

Y el ingreso de diversidad hacia un taxén (k) se calcula por la formula

S
H(F’,k):_ZL bkj/bk_ |Og 2bkj/bk_
i=

A partir de estos valores se estima el numero equivalente de presas y predadores

que es utilizado para determinar los indicadores cuantitativos.

Ne =|2"*0sibk.=0 Ny «=|2""]0sibk =0

nv, « €l numero equivalente diversidad que ingresa; np, « €l nimero equivalente de
diversidad que egresa.

Los indicadores mas frecuentes son Conectancia, Generalidad, Vulnerabilidad,

Equidad de interacciones y Densidad de links (Tylianakis et al., 2007; Lohaus et al., 2013).

La Generalidad es el nimero de presas por predador (expresado en taxones). La
formula para el célculo de la Generalidad cuantitativa y ponderada (tiene en cuenta el peso de

las relaciones) es:
S
Gq=)_bk/b.ny
k=1

Donde S es el total de consumidores, b.k es el total de presas atacadas por un
predador k, y b.. es el flujo total de presas. La Generalidad se incrementa cuando aumenta el
numero de especies atacadas por predador (k) y cuando el nimero de individuos consumidos
por mas de una especie de predador es alto en el conjunto de presas posibles (Lohaus et al.,
2013).

La Vulnerabilidad es el nimero promedio de predadores por presa.
S
Vg=_ bk./b..n, ,
K=1

Donde S es el total de presas, bk es el total de predadores atacando a una presa k, b
es el total de flujo hacia los predadores y np, « el numero equivalente de diversidad que

egresa. La Vulnerabilidad aumenta cuando varias especies de predadores atacan a una
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misma presa (k) y cuando una alta proporcion de individuos del total de consumidores se

alimentan de una misma especie.

La Densidad de links es la cantidad de relaciones tréficas por taxon. La versidn

cuantitativa se expresa por la formula:

S S
LD,=1/2( bk./b..n,  + > bk/b.ny )
k=1 k=1

La Conectancia es la densidad de links lograda en relaciéon al nimero total de
relaciones posibles de los miembros involucrados en la red tréfica (LD/S2) (o LD/Syx Spsi es

una red de presas y predadores, sin canibalismo)

La Equidad de interacciones es cuan homogéneos son los vinculos en la red y esta
representada por

_ 2. pilog2(pi)

IE
log2 N

Donde pi es la proporcién de una relacion en particular (i), en el total de las relaciones

consumidor-presa (N).

Estos indices permiten analizar el control natural teniendo en cuenta la estructura de
la comunidad y no la riqueza y abundancia solamente (Bukovinszky et al., 2008; Gagic et al.,
2012). Aunque la composicion de una comunidad sea constante, la estructura y la frecuencia
de los vinculos puede variar, determinando cambios en el funcionamiento del ecosistema
(Tylianakis et al., 2007). Como los cambios son poco predecibles, es necesario medirlos para
tener una aproximacion inicial de la estructura de una comunidad. Las redes tréficas con
mayor conectancia, homogéneas en sus relaciones y con mayor numero de links tendrian
ventajas, como la mayor estabilidad y resiliencia (Bukovinszky et al., 2008). Por ejemplo, en
ciertas condiciones, la mayor vulnerabilidad en una estructura (méas predadores por especie
de fitdfago) puede lograr un mejor control natural de una especie plaga en particular y

aumentar los rendimientos de un cultivo anual (Cardinale et al., 2003).
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1.3.4 Diagramas de flujo de predadores

A partir de las mismas matrices que se utilizan en el célculo de indicadores de la red
tréfica se pueden calcular diagramas que representen la importancia relativa de las especies
de presas en cuanto al pool de predadores o0 parasitoides. Este indicador puede ser calculado
siempre que dos especies de presas compartan predadores (Bersier et al., 2002). En el caso
de los afidos que atacan alfalfa y trébol rojo, con especies de predadores y parasitoides que
se encuentran en ambos cultivos y se comparten, es posible comparar ambas pasturas en
base a los valores observados en cada una. El indicador es la fraccion de los enemigos
naturales que atacan a una especie de afido y pueden servirse también de una segunda
especie de afido. Se expresa como una medida de probabilidad (djj). Este proceso determina
qué importancia tiene la presencia de la especie de hospedero i sobre la especie de
hospedero j (Mdller et al., 1999). En la representacion gréfica, los pares de links entre
especies muestran la asimetria en las relaciones a través del grosor de las conexiones. La
formula utilizada para calcular la importancia relativa de las especies de &fidos en el conjunto

de predadores es:

d ij=Zk: [aik/Z ;) *aiklz i ]

Donde ai es el total de relaciones entre el hospedero i y el predador k, ai, es el total
de predadores relacionado a la especie de hospedero i, y amk representa al total de
predadores relacionados al total de hospederos. Segin Ahmead et al. (2011), la
representacion grafica de dij indicara la frecuencia e intensidad de las relaciones entre
hospederos (numero y grosor de los links), el efecto de la presencia de un hospedero sobre
otro (diferencia en el ancho de los conectores) y la independencia de un hospedero del resto
de los integrantes de la red (area oscura dentro de cada vértice). Este valor es también un
indicador del potencial de competicion aparente ya que vincula las presas entre si a través de

los enemigos naturales.
1.4 OBJETIVOS E HIPOTESIS
Bajo la hipotesis de que existen diferencias en el servicio ecoldgico potencial que

ofrecen dos especies de leguminosas usadas frecuentemente en el sistema productivo
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(alfalfa y trébol rojo) el objetivo de este trabajo fue la descripcion cuantitativa de las
comunidades de enemigos naturales relacionada a é&fidos en alfalfa y trébol rojo. El estudio
busca detectar la posibilidad de que el servicio ecolégico de dos leguminosas forrajeras
monoespecificas pueda ser suficientemente dispar como para justificar la ventaja de la
inclusién de una de las dos leguminosas. Objetivos especificos: Relevar las especies de
afidos que se hacen presentes en 1 afio y medio de trabajo coincidiendo con el ciclo de
mayor productividad de las leguminosas. Determinar qué agentes de control estan
relacionados a ellas (predadores, parasitoides, hongos entomopatdgenos). Realizar la
descripcion mediante la construccion de redes troficas cuantitativas de agentes de control y

afidos y compararlas a partir de los indices que describen la estructura de estas redes.

El trabajo de tesis final de la Maestria de Ciencias Agrarias incluye dos articulos para

ser presentados en Agrociencia Uruguay.
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2. DESCRIPCION CUANTITATIVA DE LA COMUNIDAD DE AFIDOS, PARASITOIDES Y
PREDADORES EN ALFAFA Y TREBOL ROJO

Silva Horacio, Ribeiro Adela.

Departamento de Proteccion Vegetal, Estacién Experimental “Dr.Mario A. Cassinoni”,
Facultad de Agronomia, Universidad de la Republica. Ruta 3 km 363. Correo electrénico:

hsilva@fagro.edu.uy
2.1 RESUMEN

Los é&fidos que atacan alfalfa y el trébol rojo en las rotaciones agricola-pastoriles estructuran
una comunidad que interactta con el resto del sistema productivo. La posibilidad de que la
especie de leguminosa afectara la estructura tréfica y el servicio ecolégico potencial fue
estimada a través de la descripcion de la abundancia y riqueza de parasitoides, y de los
indices descriptores de la red trofica relacionada a afidos. Se describié ademés la dindmica
de predadores y la distribucion proporcional entre las especies de &fidos. Ambas leguminosas
fueron reservorio de agentes de control y mostraron variaciones estacionales muy marcadas.
En alfalfa hubo méas abundancia y riqueza y estructuras tréficas mas complejas en distintos
momentos, pero se detectaron efectos e interacciones de la abundancia de afidos sobre los
descriptores de la red tréfica, por lo que las diferencias atribuidas a la leguminosa Unicamente
no son concluyentes. Aunque hay indicios de que la red trofica no se estructura de igual
forma entre leguminosas, la comunidad relacionada a afidos se mostré muy variable en el
tiempo y dependiente de la abundancia de recursos, por lo que son necesarios nuevos

estudios en un marco mas amplio para confirmar los efectos de la especie de leguminosa.
2.2 SUMMARY

Alfalfa and red clover are two of the most commonly used forages in pastoral and agricultural
rotations; both being considered as a contribution to the biodiversity of the system. Both
legumes are attacked by several species of aphids that are associated with a set of control
agents. The service that the legumes can perform was compared through the description of
the food web related to aphids, abundance and richness of parasitoids. Predators dynamics
and abundance distribution between aphid species were described. Differences between

pastures throughout the seasons were observed. Both pastures shared three species of
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aphids and each one had an aphid species that was not shared. Three parasitoid species
were found, with dominance of A. ervi (84,8%). In alfalfa there are more species of parasitoids
on average in some periods and more wealth and abundance of predators throughout the
year. Indices of parasitoid food webs showed differences between pastures, but always
interacting with the abundance of aphids. Parasitism was low and did not correspond to the
increased complexity of the food web. Aphids on alfalfa maintain a more diverse and balanced
structure among species and that could be explained by the higher abundance and richness of
predators throughout the year. Although alfalfa showed advantages in contributing to

biodiversity of control agents, both pastures are reservoir of beneficial fauna.
2.3 INTRODUCCION

Los sistemas productivos con rotaciones de cultivos y pasturas obtienen diversos
servicios ecoldgicos de la fase pastoril. Uno de ellos es el menor riesgo de surgimiento de
especies plaga, debido al incremento de la densidad y variedad de organismos benéficos
(Altieri y Letorneau, 1982; Farber et al., 2002). En estas areas, los agentes de control
encuentran presas alternativas y fuentes de nutrientes que no hallan en las areas agricolas
(Alhmedi et al., 2007, 2009). Las pasturas incluidas en una rotacion representan situaciones
mas estables en el tiempo donde las plagas y los enemigos naturales interactuan (Pimentel y
Wheeler, 1973; Nufez, 2002), aportando una mayor diversidad de biocontroladores
generalistas y especialistas (Borer et al., 2012).

Los afidos (Hemiptera: Aphidoidea) son insectos frecuentes en los cultivos agricolas y
plantas silvestres (Blackman y Eastop, 1985; Bentancourt y Scatoni, 2010). Aproximadamente
unas 100 especies causan dafios en la produccion de fibras y alimentos (Blackman y Eastop,
2007). Producen dafios directos a las plantas forrajeras a través de la alimentacion
(Quisenberry y Ni, 2007), la transmisién de enfermedades y la disminucion de la calidad
forrajera (Katis et al., 2007).

Los afidos estan asociados a predadores y parasitoides en las distintas bases
forrajeras que ocupan (Summers, 1998; Nufiez, 2002), y a través de ellos también influyen
sobre el resto de los componentes vegetales del sistema productivo (Pons et al., 2005). Las

relaciones que se concretan en estas areas mas estables, aumentan la diversidad y se
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consideran positivas cuando aportan controladores eficientes y complementariedad en el
control de plagas (Letourneau et al., 2009; Northfield et al., 2010), aunque también pueden
tener efectos negativos como una funcionalidad redundante o la predacion entre gremios
(Casula et al., 2006).

El manejo de los &fidos puede mejorarse al conocer las asociaciones con sus
enemigos naturales, especialmente a través de estrategias de conservacion. Las redes
tréficas formadas por afidos, parasitoides e hiperparasitoides pueden ser descritas de forma
cuantitativa y son una herramienta para comparar las relaciones troficas (Memmott et al.,
1994) y a través de ellas se puede inferir la funcionalidad de la base vegetal en los sistemas
(Cohen et al., 1990). Aunque el aporte de las especies forrajeras al control natural ha sido
estudiado en otros paises (Stary, 1978; Zumoffen et al., 2010; Pons et al., 2011), en el
sistema productivo de Uruguay no ha sido aun comparado a través de las relaciones troficas

que se establecen, buscando detectar diferencias entre especies forrajeras.

En este estudio se analiza la estructura de la red tréfica de é&fidos, parasitoides e
hiperparasitoides de forma cuantitativa, y el flujo de predadores en dos especies forrajeras
diferentes. Se presenta un escenario con alfalfa y trébol rojo, dos leguminosas forrajeras
comunes en los sistemas agricola pastoriles. Se evalu6 la hipétesis de que las distintas
especies forrajeras, en estado puro, pueden aportar de forma diferente a la biodiversidad de

enemigos naturales a través del tiempo.
2.4 MATERIALES Y METODOS

Los muestreos se realizaron en la Estacidén Experimental “Dr. Mario A. Cassinoni”, en
dos pasturas de alfalfa y trébol rojo, de tres hectéreas cada una. En cada pastura se
definieron seis parches, separados 50 m entre si. La densidad de poblacion de cada especie
de afido por parche se estimé mediante muestreos extractivos. Se cortaron 30 tallos por
semana de cada parche y en laboratorio se contaron los afidos de cada especie. Se
identificaron con las claves de Blackman y Eastop (1985, 2006) y de Taylor et al. (1981).
También se contaron la momias por tallo, que se acondicionaron en tubos de vidrio de 5 cm
de alto por 1 cm de didametro, tapados con algodon. Los recipientes se mantuvieron a 24+2°C

hasta la emergencia de parasitoides o hiperparasiotides. Los parasitoides se identificaron
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utilizando las claves de Stary (1995) y Rakhshani et al. (2012). Aphidium colemani fue tratada
en sentido amplio (como grupo), ya que puede incluir a mas de una especie (A. colemani, A.
platensis, P. Stary com. pers.) y son necesarias determinaciones moleculares para confirmar
la identidad (Tomanovi¢ et al., 2014). Para los hiperparasitoides se utilizaron claves y
descripciones de Pteromalidae (Gibson y Vikberg, 1998; Gibson 2001), Encyrtidae
(Japoshvili, 2007), Megaspilidae (Fergusson, 1980) y generales de hiperparsitoides hallados
en Aphidoidea (Mertins, 1985; Suay et al., 1998). Ademas, fueron comparados con
ejemplares previamente determinados por el Dr. Juan José Martinez (Museo Bernardino

Rivadavia-Argentina) y Antoni Ribes (Himenopters du Ponent Lleida-Espania).

Las pasturas requirieron 5 cortes de mantenimiento. Estos cortes se realizaron al
inicio de cada estacion y coincidiendo con periodos en que no hubiera altas poblaciones de
afidos (esto no pudo ser cumplido en el ultimo corte de trébol rojo), dejando un remanente de
10 cm de altura. Los muestreos se retomaron dos semanas después del corte o0 cuando la

pastura superara los 20 cm de altura.

2.4.1 Redes tréficas: parasitoides

La abundancia de &fidos, parasitoides o hiperparasitoides, por especie, en el conjunto
de tallos evaluados, fue transformada a densidad por metro cuadrado para tener una
referencia espacial similar. Para estimar la densidad de tallos por fecha de muestreo se

cortaron 12 cuadrados de 40 x 40 cm en cada pastura.

Para describir las relaciones en cada pastura se construyeron redes troficas
cuantitativas de las especies encontradas. A partir de estas redes se evaluaron de forma
estacional (promediando por semana de muestreo) los indices cuantitativos de Conectancia
(Densidad de links sobre especie), Generalidad (numero de especies de presas por especie
de predador), Densidad de links (Vinculos dentro de la red), Equidad de interacciones
(homogeneidad de los vinculos establecidos), Vulnerabilidad (numero de especies de
predador por especie de &fidos), segun las descripciones tedricas de Shannon (1948) y las
formulas propuestas por Bersier et al., (2002). Los indices se calcularon semanalmente para

cada parche, si habia al menos una momia presente. Se utilizé el paquete “bipartite” de R
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para el calculo de los indices con la opcion empty.web=False, para indicar que las especies

que no tienen vinculo en ese momento, también deben computarse.

2.4.2 Predadores

Los predadores fueron recolectados mediante muestreos con red entomolégica (P=
30 cm). Se realizaron 25 golpes en el area adyacente a los 4 parches centrales, totalizando
100 golpes en cada pastura por semana. En laboratorio se contabilizd el numero de
individuos por especie de predador. Se utilizaron diferentes claves y descripciones para la
identificacion primaria de las especies de Hemiptera (Cornelis y Coscarén, 2013; Rengifo-
Correa y Gonzalez, 2011; Dellapé, 2014), Coleptera (Gordon y Canepari, 2008; Gonzélez,
2010; Gonzalez, 2013), Neuroptera (Adams y Penny, 1985; Haramboure et al., 2014), Diptera
(Thompson, 1999; Marinoni et al., 2007). Las arafias se contabilizaron en conjunto tomando

en cuenta los miembros de las familias Thomisidae, Araneidae, Oxyopidae y Salticidae.

Los resultados de los conteos se asignaron a matrices de presas y predadores. Los
predadores se distribuyeron proporcionalmente a las presas presentes en la semana. Este
procedimiento fue elegido por la dificultad de asignar un flujo de presas determinado a los
predadores generalistas (Rott y Godfray, 2000; Hirao y Murakami, 2008). Se graficd el
indicador djj para mostrar la distribucién de predadores entre las especies de afidos presentes
(Maller et al., 1999). Estas gréficas se construyeron con el promedio los registros semanales
para calcular posteriormente el indice de la estacion. Para visualizar graficamente diferencias

entre estaciones, se multiplicé el indice dij por la abundancia de predadores del periodo.

2.4.3 Anaélisis estadistico

El nimero de especies presentes y la abundancia se analizaron con modelos lineales
mixtos. Se transformaron las variables de conteo a (log x+1) para compensar la falta de
normalidad de los residuos cuando fue necesario. Se analizd el efecto de la especie de

pastura como efecto fijo y la semana y el parche como efecto aleatorio.

Se analizaron los indices obtenidos en la red tréfica cuantitativa para comparar la red
tréfica de las pasturas (BanaSek-Richter et al., 2004, 2009; Tylianakis et al., 2007). Debido a

la interaccién de la estacion del afio sobre las variables estudiadas, se ajustaron modelos
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lineales mixtos para cada estacion por separado. Se incluyeron dos predictores, en orden: la
abundancia de &fidos y tipo de pastura. El modelo incluyd como efecto aleatorio la “semana”
de muestreo y el “parche’. El porcentaje de parasitismo fue analizado de forma similar, con la
pastura como efecto fijo y los efectos aleatorios ya mencionados, pero se utilizd un modelo
mixto lineal generalizado, con la distribucién binomial como funcion de enlace. El analisis se
realizd con el paquete “ime4” de R y los datos de p-valor se obtuvieron del paquete

“ImerTest”.
2.5 RESULTADOS

2.5.1 Composicion de la comunidad: afidos

En 49 fechas de muestreo en trébol rojo y 53 en alfalfa, se contabilizaron 22063 y
15219 individuos, respectivamente. Los afidos estuvieron presentes todo el afio, pero con

distinta riqueza y abundancia de las especies en las diferentes las estaciones (Cuadro 1).

Se hallaron cinco especies de &fidos en las leguminosas: Acyrthosiphon kondoi
Shinji, Acyrthosiphon pisum Harris y Aphis craccivora Koch, en alfalfa y trébol rojo,
Therioaphis trifolii maculata (Buckton)- que ocurrid solo excepcionalmente en trébol rojo- y

Nearctaphis bakeri (Cowen) -solo excepcionalmente hallado en alfalfa.

En trébol rojo, en verano hubo mayor densidad de &fidos totales que en alfafa (2012:
F1s57= 10,52; p=0,0018; 2013: F141=6,73; p=0,013), pero en las demas estaciones mantuvo

menos individuos totales y por especie, excepto en el caso de N. bakeri.
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Cuadro 1. Numero promedio de afidos por especie, por metro cuadrado y por estacion en

alfalfa y trébol rojo

Legumi- Especie de &fido
Estacion nosa

(N) A.kondoi  A.pisum A.craccivora T trifolii N.bakeri
Primave. Alfalfa(72) 20373 486123 1236268 3078500 0202
22011 Trojo(72) 3316 23141 135773131 11207 22,1463
Verano  Affalfa (48) 00 00 51,6 40,6 68,1157 020
2012 Trojo (42) 00 0 £0 1449843318 0,8 0,6 0 £0
Ofio  Afalfa(42)  3839+934 838262 3682%1308 00 0,2 0,2
2012 Trojo (36)  261,6+77,9 169150  42,1+323 0,2 £0,2 3456 £75,9
nviemo  Alfalfa (60)  6654+1479 530188 16106 358494 020
2012 Trojo (66) 252463 47517 0603 0 £0 128,3+20,9
orimave.  Afalfa(54) 33680 15314381 20344617 41271387 05105
2012 Trojo@s) 3421 13406 1916 0£0 i‘z‘gf;
Verano  Afalfa (42) 0,604 25144928 194 +7,8 27524412 020
2013 Trojo(36)  87,0420,3 40218 3524119 0,6 20, 4257 £71,2

En el periodo otofio-primavera A. kondoi y A.pisum fueron dominantes. La méxima

densidad total de afidos ocurri6 en la primavera 2012 en trébol rojo, con altas poblaciones de

N. bakeri, que presentd mayor abundancia promedio en ese periodo (F457=9,09; p<0,001). En

trébol rojo A. craccivora en primavera 2011 y verano 2012, y N. bakeri en primavera 2012,

representaron mas del 95% de los &fidos totales hallados. En alfalfa, T. trifolii fue la especie

predominante en verano.

2.5.2 Parasitoides

Se contabilizaron 3260 momias en el total del periodo. De las momias recolectadas

en campo emergieron 2764 parasitoides (68% de alfafa; 32% de trébol rojo). Las especies

21



halladas fueron Aphidius ervi Haliday (Hymenoptera: Aphidiidae) (84,8%), Aphidius colemani
Viereck (Hymenoptera: Aphidiidae) (14,7%) y Aphelinus gossypii Timberlake (Hymenoptera:
Aphelinidae) (0,43%). La abundancia de parasitoides considerada en promedio semanal, por

parche, fue menor a =10 individuos (Cuadro 2) con mayores valores en invierno y primavera.

Cuadro 2. Abundancia estacional de parasitoides por metro cuadrado. Promedios por

semana y parche en la estacion.

Leguminosa  Estacion A. colemani Aervi A gossypii
Primavera 2011 2,74 +0,87 8,15 +1,84 0,1 0,07
Verano 2012 010 010 010

Allata Otofio 2012 1,05£0,72 1,31 40,87 040
Invierno 2012 0,03 +£0,03 9,42 +1,79 0+0
Primavera 2012 2,17 £0,84 5,89 +1,76 0+0
Verano 2013 010 010 010
Primavera 2011 1,10 7,71 £1,49 0,04 +0,04

Trébol Verano 2012 00 00 00

rojo Otofio 2012 1,19 £1,19 0,64 +0,36 0,06+0,06
Invierno 2012 00 3,06 +0,86 00
Primavera 2012 010 0,67 +£0,47 0+0
Verano 2013 010 010 010

La riqueza de estos enemigos naturales presentd diferencias entre pasturas y
estaciones, y existié interaccidn entre estos dos factores (Fs60=16,05; p<0,001). El nimero de
especies promedio fue diferente en primavera 2011 y 2012. En 2011, en alfalfa se registraron
mas especies 1,6 vs 1,03 (F1,70=18,8; p<0,001) y en 2012 1,5 vs. 1 (F1,70=62,5; p<0,001). En
el resto de las estaciones estudiadas no hubo diferencias en el nimero de especies entre

pasturas.

El porcentaje de parasitismo vari6 entre estaciones y hubo diferencias entre pasturas.
No hubo actividad de parasitoides en verano y en otofio el parasitismo fue apenas superior al

~1% (Cuadro 3). En trébol rojo en primavera e invierno 2011 el porcentaje de parasitismo se
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asocié con el descenso en la densidad de afidos por metro cuadrado (Spearman: rS=-0,46;
p<0,001y rS=-0,82; p<0,001, respectivamente).

Cuadro 3. Porcentaje de parasitismo estacional en alfalfa y trébol rojo. (Parasitismo calculado

sobre: A. kondoi, A. pisum; A. craccivora).

Estacion Alfalfa Trébol rojo F

Primavera 2011 7,18 £1,62 12,02+2,58 6,96"
Verano 2012 0 0

Otofio 2012 1,25 0,78 0,89 +0,57 0,12
Invierno 2012 8,8 +1,64 9,0 +1,28 2,3
Primavera 2012 5,6 £1,7 2,940,9 8,1*

Verano 2013 0 0

glmer F: * p<0,05; ** p<0,01; *** p<0,001

2.5.3 Hiperparasitoides

En total emergieron 91 hiperparasitoides, 63% de momias de alfalfa y 37% de trébol
rojo. Los hiperparsitoides fueron Asaphes sp. nr californicus (Walker) (Hymenoptera:
Pteromalidae), Pachyneuron aphidis (Bouché) (Hymenoptera: Pteromalidae), Syrphophagus
nr. nubeleculus (Hymenoptera: Encyrtidae), Dendrocerus carpenteri y Dendrocerus aphidum
(Ratzeburg) (Hymenoptera: Megaspilidae). Los hiperparasitoides verdaderos estuvieron
representados por Phaenoglyphis villosa (Hartig) (Hymenoptera: Figitidae). El
hiperparasitismo se correlacioné linealmente con el parasitismo solo en la primavera inicial
(Spearman: alfafa: rS= 4,28, df = 70; p = 0,00017; trébol rojo: rS= 0,67; df = 70; p <0,001).

2.5.4 Redes troficas

Las redes troficas que describen la estructura de la comunidad de parasitoides e
hiperparasitoides mostraron visualmente diferencias de estructura por pastura y estacion
(Figura 1). La mayoria de los adultos de A. ervi y A. colemani emergieron de momias

provenientes de alfafa (65,1% y 85,3%, respectivamente). A. gossypii ocurridé en la misma
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proporcidn en ambas pasturas. El total de la poblacién de A. colemani emergi6 de A.
craccivora en alfafa y no parasito a este &fido en trébol rojo. La presencia de A. colemani en
trébol rojo se asocié a A. pisum. De igual forma, A. gossypii tuvo como Unico hospedero a A.

craccivora.

Aphidium ervi fue el parasitoide primario principal y emergié de mas de una especie
de &fido (salvo en primavera 2012, en trébol rojo). A. colemani fue menos abundante y mostré
un rango de hospederos restringido a dos especies: A. craccivora en alfafa y A. pisum en
trébol rojo. Cuando T. trifolii fue mayoritario en alfalfa y N. bakeri en trébol rojo, los
parasitoides debieron tomar como hospederos a especies de afidos que no eran las

dominantes en el forraje.

Aunque hubo especies de hiperparasitoides presentes, la tasa de ataque fue baja
(menor a 1%), y ocurrid en primavera, otofio e invierno en alfafa. En trébol rojo los
hiperparasitoides se presentaron en el inicio de los muestreos y desaparecieron en el resto

del periodo, aun cuando el parasitismo primario fue mayor que en alfalfa.
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a) Alfalfa Primavera 2011 b) Trébol rojo Primavera 2011

Escala: Afidos: 500m2 Parasitoides: 11,1 m2 Escala: Afidos: 1407m2 Parasitoides 7,4 m

2 Hiperparasitoides 0,46 m2

Hiperparasitoides 0,38 m

c) Alfalfa Otofio 2012 d) Trébol rojo Otofio 2012

Escala: Afidos: 889m2 Parasitoides 2,3 m2 Escala: Afidos: 667m2 Parasitoides 1,89 m2

6 7 6 7 8
MI z: |
1 2 3 4 5 1 2 34 5

e) Alfalfa Invierno 2012 f) Trébol rojo Invierno 2012

Escala: Afidos: 756 m? Parasitoides 9,4 m? Escala: Afidos: 159 m? Parasitoides 3,11 m2

Hiperparasitoides: 0,09 m2

6
|
1 2 34 1 23 5

Figura 1a. Redes tréficas por estacién en alfalfa y trébol rojo construidas sobre los
promedios semanales y por parche de la densidad de poblacién. Se muestra la abundancia

relativa de afidos en las barras inferiores, parasitoides e hiperparsitoides en las superiores.
Afidos: 1: A. kondoi; 2: A. pisum; 3: A. craccivora; 4. T. trifolii; 5. N bakeri. Parasitoides: 6: A. ervi; 7: A. colemani; 8: A.
gossypii; Hiperparasitoides: 9: Asaphes sp.; 10: P. aphidis; 11: Syrphophagus sp.; 12: D. carpenteri; 13: D. aphidis; 14: P.
villosa.
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g) Alfalfa Primavera 2012 h) Trébol rojo Primavera 2012

Escala: Afidos: 803 m? Parasitoides 8,05 m2 Escala: Afidos: 2502 Parasitoides: 0,64 m?

2

Hiperparasitoides: 0,44 m

Figura 1b. Redes troficas por estacion en alfalfa y trébol rojo construidas sobre los
promedios semanales. Se muestra la abundancia relativa de afidos en las barras inferiores,

parasitoides e hiperparsitoides en las superiores. Afidos: 1: A. kondoi: 2: A. pisum; 3: A. craccivora; 4: T.
trofolii; 5: N bakeri. Parasitoides: 6: A. ervi; 7: A. colemani; 8: A. gossypii; Hiperparasitoides: 9: Asaphes sp.; 10: P. aphidis;
11: Syrphophagus sp.; 12: D. carpenteri; 13: D. aphidis; 14: P. villosa.

2.5.4.1 indices de redes troficas de parasitoides

El efecto de la “estacion” tuvo interaccién con las pasturas (Ej. conectancia,
interaccion: Fsa337 =23,3; p<0,001), por lo que se estudiaron los indices dentro de cada
estacion. En la primavera 2011 la densidad de links, la equidad de interacciones y la
generalidad fueron diferentes entre pasturas, pero con efecto significativo también de la

abundancia de &fidos y con interaccién entre ambos (Cuadro 4).

Las diferencias entre pasturas fueron més claras en el invierno 2012. La conectancia
mostré un valor mayor en alfafa con diferencias debidas Unicamente a la pastura. La equidad
fue inferior a la de trébol rojo porque A. ervi atacd esporadicamente a A. pisum y A.
craccivora; También A. colemani se present6 en algunas fechas parasitando a A. craccivora.
Sin embargo, en trébol rojo las relaciones fueron mas equitativas y el numero de hospederos
utilizados por la unica especie de parasitoide se distribuy6 entre A. kondoi y A. pisum. En esta

condicion se obtuvieron las mayores tasas de parasitismo de todo el estudio.

Dentro de cada pastura, cuando hubo efecto de la abundancia de afidos, las
correlacién con los indices fue directamente proporcionales, pero significativas solo en el

caso de trébol rojo en invierno (Spearman: Densidad de links: rS=0,85; p = 0,001).



Cuadro 4. Comparacion de los indices de las redes tréficas (&fidos-parasitoides) en alfalfa y
trébol rojo. Variable predictora: Abundancia de &fidos (no incluidos T.trifolii y N.bakeri) y tipo

de pastura. Valores F y p de modelos lineales mixtos.

Primavera 2011 Otoio2012 Invierno 2012 Primavera 2012
Estacion
Valor F Valor Valor F Valor
Alfalfa 0,3240,02 A=4,1* 0,3810,05 0,48+0,03 _ 0,31+0,05
, e P=17,5
Conectancia P=9,1 ok
T.rojo 0,38+0,03 |=12,9+~ 041+0,05 0,42+0,01 0,5+0,1
Densidad de  Afalfa 1,10£0,03 Q::fg*** 1,13+0,02 1,4 +0,06 P=14,1 1,33 +£0,06
inks Trojo 1012001 |=2a4w 112001 122005 10000+
quidag de Aféfe 0362005 A3 018302 0314002 poyyq 026009
interacciones 45 0,11+0,02 |=15’,4*** 0,1040,10 036£002 0,0+ 0,0

Alfalfa 1,31+0,18 A=55* 1,1+£0,11 156012 A=44* 1,110,3
Generalidad P=15,7*** P=12,1
T.rojo 1,01£0,01 |=27,5* 1,08+£0,08 1,8+ 01 ek 1,0£0,0

Alfalfa 1,04+ 0,01 A=2,9 1,35+0,2 1,14 £0,02 P=16.2 1,05 +0,05
Vulnerabilidad P=13,5*** x|
T.rojo 1,0240,01 |=20,4** 1,16 £0,16  1,0+0,00 1,0+0,0

A= Abundancia de é&fidos, P= pastura, I=Interaccion. + En trébol rojo la red es demasiado pequefia para calcular
indices confiables. *p<0,05; ** p<0,01; *** p<0,001

2.5.5 Predadores

La riqueza de predadores en ambas leguminosas fue similar, se encontraron 15
especies de insectos predadores generalistas, mas el grupo de las arafias. La abundancia y
numero de especies promedio fue variable entre estaciones (Cuadro 5). Los predadores se
mantuvieron en las pasturas durante todo el afio, fluctuando con la densidad de presas

(Figuras 2y 3).
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Cuadro 5. Numero de especies y abundancia promedio de predadores durante seis

estaciones. Valor F de modelo lineal mixto.

Numero de especies

Abundancia promedio

Estacion F
Alfalfa Trébol rojo Alfalfa Trébol rojo

Primavera 2011 48+0,43 310,45 66,1  87,2+11,8 532471 15,7
Verano 2012 8,7+0,76  6,8+0,48 4,29 * 64,6+5,6 98,24255 3,2
Otofio 2012 550,38 440,41 10,15 * 57,8+4,36  13,1£2,12 884"
Invierno 2012 6,1£0,3  3,7+0,24 28,33 43,3+2,6 19,4+1,5 69***
Primavera 2012 7,1+0,25 4,37+0,44 30,27 **  74,015,0 31,3£3,31  31,3*
Verano 2012 610,73 3,740,65 10,77* 39,847,2 22,3+411 89"
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Figura 2. Abundancia de afidos y predadores en trébol rojo.
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Figura 3. Abundancia de afidos y grupos de predadores en alfalfa.

Las arafias y los coccinélidos fueron los principales grupos de predadores. Los
coccinélidos representaron el 45,5 % de los predadores totales en trébol rojo y el 51% en
alfalfa. Dentro de este grupo, Eriopis connexa (Germar) fue la especie méas importante y
represento el 43 y 32 % de la abundancia total de insectos predadores en todo el periodo en
alfalfa y trébol rojo, respectivamente (Figura 4). Ademas, se presentaron otros miembros de la
familia Coccinellidae: Coleomegilla quadrifasciata, C. quadrifasciata octodecimpustulata
(Mulsant), Hippodamia convergens (Guerin-Meneville), Harmonia axyridis (Pallas),
Hyperaspis festiva Mulsant, Coccinella ancoralis Germar, Cycloneda sanguinea (Linnaeus) y

Scymnus loewii Mulsant, Scymnus sp.

Del orden Hemiptera se identificaron Tropiconabis capsiformis Germar, Nabis
argentinus (Meyer-Dur), Orius insidiosus (Say), Orius tristicolor (White) y Geocoris palllipes
Stal. Se encontré una especie de Neuroptera: Chrisoperla externa (Hagen) y dipteros que
fueron identificados hasta género: Allograpta sp. y Syrphus sp. (Diptera: Syrphidae). Las
arafias de las familias Thomisidae, Araneidae, Oxyopidae y Salticidae en las dos pasturas

mantuvieron una poblacién constante durante el afio (Figura 4).

En alfalfa existi6 una relacion significativa entre la densidad de 4&fidos y los
coccinélidos en primavera (Spearman: rS=0,76; p<0,001), al igual que con heteropteros

predadores (rS=0,61, p<0,001), pero no con arafias. En trébol rojo la asociacion con la

29

pal ap sadjob g} Jod saiopepaidag



poblacién de é&fidos fue significativa con los coccinélidos y heterdpteros en la primavera y
verano (Speraman: rS=0,78; p<0,001, rS=0,71; p<0,001). En verano, en en trébol rojo, se
correlacionaron las poblaciones de chinches depredadoras solo cuando A. craccivora estuvo
presente (rS=0,46; p<0,01). Aun con altas densidades de poblacién alcanzadas por N. bakeri
en esta leguminosa, no se registro respuesta de ninguna especie de predador al aumento de

poblaciones de este &fido.
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Figura 4. Promedio de los predadores (100 golpes de red entomolégica) por estacién en

trébol rojo (A) y alfalfa (B). Escala de grises representa la importancia relativa. 15: C. ancoraiis; 16:
C.quadrifasciata; 17: H. convergens; 18: C. sanguinea; 19: E. connexa; 20: Scymnus spp.; 21: H. axyridis; 22: H. Festiva; 23:
T. capsiformis; 24: Nabis sp.; 25: Orius spp.; 26: G. pallipes; 27: Allograpta sp.; 28: Syrphus sp.; 29: C. externa; 30: Arafias.
P11 Primavera 2011, V12: Verano 2012; 0O12: Otofio 2012; 112: Invierno 2012; P12: Primavera 2012; V13: Verano 2013

2.5.5.1 Flujo de predadores

En ambas pasturas, hubo periodos en que los enemigos naturales dependieron casi
exclusivamente de una especie de afido (Figura 5). El flujo de predadores (la distribucién de
predadores entre las especies de &fidos: dij multiplicada por la abundancia) fue mayor en

alfalfa que en trébol rojo en todas las estaciones, excepto en verano 2012.
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En primavera y verano, en alfalfa T. trifolii (especie 4) fue el componente principal,
sobre todo en el primer afo; su presencia afectd el comportamiento de los predadores sobre
las otras especies de afidos. La probabilidad de que un predador que atacé a una especie i
haya depredado antes a T. trifolii varié entre 45y 77% (d;4=0,45-0,77; anova Fi20=7,86;
p<0,001) y en verano esa probabilidad fue 88% (d ;4=0,88; anova F1,=1040; p<0,001). En
otofio y primavera del segundo afio la distribuciéon de predadores fue mas balanceada entre
especies de presas (mayor homogeneidad entre circulos y conectores (Figura 5). En invierno
la especie predominante fue A. kondoi.

En trébol rojo predomind A. craccivora en el verano 2012 y en esa estacion todos los
predadores dependieron Unicamente de esta especie (dss=1). Los meses invernales
afectaron la presencia de predadores en esta leguminosa. Aun con valores comparativamente
superiores de abundancia de N. bakeri, la segunda primavera no presento igual cantidad de
predadores asociados. El efecto puntual de la presencia de N. bakeri (especie 5) sobre las
otras especies fue muy marcado (d;s=0,71-0,77; anova F420=12,54; p<0,001), pero la
respuesta total de los predadores a esta situacion es pobre (circulos y conectores mas

estrechos).
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Figura 5. Distribuciéon proporcional de los predadores entre las especies de afidos. Se

representa el indice djj multiplicado por la abundancia de predadores. El area total representa la

abundancia de predadores por especie de &fido, el area oscura representa a los predadores de un afido que
vuelven a predar sobre la misma especie. El grosor del conector representa los predadores “exportados” a otra

especie. 1. A. kondoi; 2; A. pisum; 3: A. craccivora; 4: T. trifolii; 5: N.bakeri.
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2.6 DISCUSION

2.6.1 Afidos

Las cinco especies de é&fidos halladas son frecuentes en leguminosas de muchas
partes del mundo (Landis y Hagel, 1969; Dreves, 1990; Bao, 2003; Pons et al., 2005; He y
Zhang, 2006; Blackman y Eastop, 2007; Ryalls et al., 2013). La presencia de &fidos durante
todo el afio es caracteristica de climas templados (Blackman y Eastop, 2007). A. kondoi tiene
capacidad para prosperar en temperaturas mas bajas que A. pisum (Rohitha y Penman,
1983), sin embargo, las dos especies estuvieron presentes en invierno. T. trifolii maculata
ocurre de primavera a otofio, especialmente en climas secos (Ryalls et al., 2013), pero, en las
condiciones de este trabajo, se mantuvo también en invierno en bajas densidades. Esto
determindé que el conjunto de parasitoides y predadores contara con recursos, incluso en

periodos menos favorables.

Durante el verano las poblaciones de la mayoria de las especies fueron mas bajas
que en primavera y otofio. Algunos trabajos han mencionado los efectos negativos de las
temperaturas elevadas sobre algunas especies de afidos (Ohtaka y Ishikawa, 1991; Ma y Ma,
2012). Segun Dunbar et al. (2007) las limitaciones de la capacidad reproductiva de A. pisum
en condiciones de mas de 25-30°C, puede estar relacionada a la pérdida de bacterias
simbiontes. También la calidad de la planta puede variar entre estaciones, cambiando la
composicion y la respuestas a los fitdéfagos, asi como sus interacciones (Schoonhoven et al.,
2005b; Zavala, 2010). Por estas razones, el estudio de las relaciones tréficas debe insertarse

en un entorno de relaciones ecolégicas mas amplio.

2.6.2 Parasitoides

Las especies de parasitoides presentes en alfafa y trébol rojo se han encontrado en
otros agroecosistemas de Uruguay y el mundo parasitando &fidos (Pons y Stary, 2003; Stary
y Havelka, 2008; Silva et al., 2012; Lohaus et al., 2013).

La especie mas frecuente -A. ervi no se ha asociado Unicamente a cultivos
agricolas, sino también a diversos hospederos en la vegetacion silvestre (Stary, 1995;
Tomanovi¢ et al., 2009). Generalmente prefiere como hospederos a especies de la tribu

Macrosiphini (Macrosiphum spp Sitobion spp Acyrtosiphon spp) (Bueno et al., 1993; Sydney
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et al., 2010), las que usualmente se encuentran también en plantas no cultivadas de Uruguay
(Bentancourt y Scatoni, 2010). La explotacion de hospederos de la tribu Aphidini (Aphis spp)
es esporadica y genera individuos de menor calidad (Malina y Prasli¢ka, 2008). La asociacion
del grupo de A.colemani con el género Aphis estd mas marcada que en el caso de A. ervi
(Burgio et al., 1997; Sampaio, et al, 2001; Stary et al., 2007).

Las dos pasturas tuvieron especies de posibles hospederos (N. bakeriy T. trifolii) que
no fueron explotados en la red trofica de parasitoides. Aunque estas especies tienen
parasitoides en otras regiones (Pons et al., 2011; Barahoei et al., 2014), no se hallaron
durante el estudio, y esto determina que si es una condicion regional, la posibilidad de

regulacion natural esté mas restingida.

La riqueza de parasitoides fue menor que en otros trabajos sobre pasturas puras,
donde se han hallado hasta 17 especies (Pons et al., 2011). Zumoffen et al. (2015) en la
Argentina, citaron la presencia de siete especies de parasitoides parasitando a tres especies
de afidos en trébol rojo y alfalfa. La menor riqueza encontrada determina una estructura mas

simple de relaciones troficas.

La mayor abundancia de parasitoides fue en periodos frescos. La actividad de los
parasitoides depende de la temperatura y de la disponibilidad de é&fidos (Langer y Hence,
2000) y el otofio-invierno no limita el desarrollo de estos parasitoides si no se dan
temperaturas extremas, ya que tanto A. ervi como A. colemani estan activos desde los 10°-
11°C (Prinsloo et al., 1993; Langer et al., 2004). No obstante, la aptitud en periodos de bajas
temperaturas es menor debido al menor tamafio, longevidad y actividad de los adultos
(Colinet et al., 2007).

Los resultados mostraron un efecto supresivo del verano sobre la actividad de
parasitoides en las dos leguminosas. Esto pudo deberse a la menor densidad de hospederos
que se presentaron en la estacion y/o al predominio de especies que no estan comprendidos
en su rango de hospederos, especialmente en trébol rojo. Los factores abioticos, sin
embargo, pudieron tener un efecto importante. La asociacién entre baja humedad y alta
temperatura del verano, aun por periodos cortos, afectan negativamente el éxito reproductivo
y la sobrevivencia de los parasitoides (Stary, 1970; Roux et al., 2010). Malina y Prasli¢ka

(2008) encontraron que con temperaturas superiores a 30°C la sobrevivencia y el parasitismo
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de A. ervi disminuian notoriamente y sugirieron que el parasitoide podria no tolerar las
condiciones climaticas en regiones con veranos calidos. Resultados similares indican que A.
colemani disminuye su sobrevivencia por encima de los 20°C y que el desarrollo de la larva

se detiene por encima de los 30°C (van Tol y Van Steenis, 1994).

La ausencia de parasitoides en verano, en las dos leguminosas, podria explicar la
baja presencia de parasitoides en otofio, cuando la disponibilidad de hospederos es mas alta
y las temperaturas son mas adecuadas para su desarrollo pero el parasitismo continta bajo.
Se ha determinado que A. ervi, actuando como parasitoide de afidos en trigo, aumenta su
aptitud en primavera si logra permanecer activo en la estacién previa (Langer et al., 2004),
debido a que la capacidad de dispersion de los parasitoides es menor que la de los afidos y
dependen de las condiciones locales, la fuente de recursos y la fragmentacién del habitat
(Thies et al., 2005; Visser et al., 2009). Esto indica que los parasitoides pueden explotar los
recursos de las pasturas puras, pero, al tratarse de una base simple y con recursos variables,
es probable que dependan del intercambio con resto de la matriz espacial para mantener sus

poblaciones en ciertos periodos restrictivos para su desarrollo (Roschewitz et al., 2005).

El conjunto de especies de hiperparasitoides se asemeja a otros en que sus
integrantes utilizan braconidos parasitoides de &fidos como hospederos (von Burg et al.,
2011). La falta de relacion entre la tasa de hiperparasitismo y ocurrencia de parasitoides
primarios indicaria el uso esporadico de los recursos de las pasturas tal como ha sido
indicado en otros trabajos (Pons et al., 2011). Los hiperparasitoides se caracterizan por ser
generalistas que se benefician de la complejidad del paisaje y pueden aprovecharse de
muchas relaciones afido-parasitoide del sistema, sin depender directamente de una pastura o

los cultivos (Buitenhius et al., 2005).

Hay evidencia de que las tasas de parasitismo pueden ser altas en comunidades
simples, dominadas por pocas relaciones (Montoya et al., 2003; Finke y Denno, 2004; Lohaus
et al., 2013). Esto no fue constatado en este trabajo, ya que la comunidad fue simple y el
parasitismo se mantuvo bajo (<12%), aun comparado con registros de cultivos anuales
(Macfadyen et al., 2009; Silva et al., 2012). Los registros logrados en las dos especies de
pastura estan por debajo de los porcentajes estimados para ejercer un control eficiente

(Hawkins y Cornell, 1994). Cameron et al. (1981), mencionan que el parasitismo de A. aeyi,
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introducido en Nueva Zelanda, medido sobre emergencias de momias de A. pisum y A.
kondoi, ha variado entre 5 y 40%, segun las localidades y estaciones del afio, con una
asociacion incierta con la densidad del hospedero. Resultados similares mencionan Lohaus et
al. (2013), en cultivos de trigo con una estructura tréfica simple, como la encontrada en este
trabajo. Stary (1978) ha registrado altas tasas (40-50%) de parasitismo de Aphidius sp. sobre
A. pisum en alfalfa y trébol rojo, pero igualmente los resultados son dispares entre regiones y
épocas del afio. Aunque las especies relacionadas sean las mismas, no hay resultados claros
de la influencia de los parasitoides como controladores eficientes en cada situacion. Sin
embargo, se encontraron coincidencias con los resultados de Stary (1978), en que el mayor
parasitismo no esta directamente relacionado con la mayor abundancia de hospederos y
muchas veces se alcanzan mayores tasas con baja densidad de é&fidos, sugiriendo una

respuesta funcional decreciente frente a la densidad de hospederos (Fellowes et al., 2005).

Fuera del periodo de verano, los registros de parasitismo y abundancia, aunque
bajos, fueron constantes, lo que posibilitaria un intercambio con el resto del sistema (Stary,
1978). Este intercambio puede considerarse un servicio, ya que los parasitoides explotan los
recursos ocasionalmente, sin mostrar dependencia de la densidad y previniendo las
oscilaciones divergentes (Pacala et al., 1990). La mayor riqueza de vegetacion en el paisaje
afecta a todos los niveles de la comunidad de &fidos y parasitoides (Stary y Havelka, 2008;
Tomanovi¢ et al., 2009; Petermann et al., 2010) y las pasturas, con este comportamiento,

podrian ser un aporte constante a una escala espacial mayor (paisaje-cuenca-region).

Las interacciones entre agentes de control en una comunidad pueden tener
implicancias negativas para alguno de los gremios (Holler et al., 1994). La actividad creciente
de los predadores, una vez que se inicia la expansion de &fidos, puede afectar negativamente
a los parasitoides por el descenso de hospederos, el consumo de presas parasitadas (van

Veen et al., 2008) y la alteracion de la eficacia de encuentro (Taylor et al., 1998).

2.6.3 Redes troficas

En todos los casos la red depende de tres especies del nivel inferior (afidos) para
desarrollarse y tres parasitoides, por lo que no puede definirse como compleja en ninguna de

las situaciones. Esta caracteristica, mas similar a cascadas troficas, es usual en sistemas
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agricolas o cultivos realizados por el hombre (Polis et al., 2000; Begon et al., 2006). Al
comparar la red tréfica de las dos pasturas con otros cultivos se destaca el bajo numero de
especies y pocos links (von Burg et al., 2011). Esto determina valores moderados de
conectancia, que en una matriz de pocos componentes, se podria esperar que fueran mas
altos. Las relaciones que no se concretan pueden deberse a factores asociados al
comportamiento de las especie en la estructura tritréfica (Fellowes et al., 2005), la aptitud
lograda con los hospederos disponibles (Colinet et al., 2007), la ocurrencia de diferentes
biotipos de afidos (Edwards, 2001; Tkackzuk et al., 2007; McLean y Godfray, 2015) y la falta

de sincronizacion entre el hospedero y los parasitoides.

Las diferencias en los indices descriptores de la red tréfica de las comunidades
establecidas en alfafa y trébol rojo en primavera estuvieron afectadas por la mayor
abundancia de hospederos, por lo que no se puede concluir que la estructura de la
comunidad sea diferente entre forrajeras. Sin embargo, en invierno el efecto del “tipo de

leguminosa” fue significativo por si mismo.

En invierno, cuando la densidad de &fidos es menor que en primavera, los indices
cuantitativos de equidad de interacciones y generalidad se hacen mayores en trébol rojo
debido a que una Unica especie de parasitoide ataca a las hospederos disponibles. En base a
una estructura simple con tres especies participantes de la red (A. pisum, A. kondoi y A. ervi)
el parasitismo es significativamente mayor. Esta simplificacion extrema puede ser evidencia
de que no son necesarias las estructuras complejas para que el control natural sea mejorado

en un periodo puntual (Montoya et al., 2003).

En alfalfa la generalidad fue mayor (salvo en invierno 2012) que en trébol rojo debido
a la mayor cantidad de especies de afidos disponibles para los parasitoides en cada fecha de
muestreo. La vulnerabilidad no mostrd diferencias entre leguminosas sugiriendo que los
parasitoides presentes pueden regular el ataque entre las especies de afidos presentes
(Gagic et al., 2012).

Los cambios en la abundancia y riqueza no siempre se reflejan en los indicadores
cuantitativos de la red tréfica, debido a que la estructura de relaciones puede ajustarse al
numero de especies presentes; esto ha sido sugerido por Kaartinen y Roslin (2011) quienes

mencionan la capacidad de ciertas estructuras troficas para ajustarse a las especies
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presentes. Esto podria explicar los valores muy similares de conectancia entre pasturas (links
concretados). Sin embargo, es mas frecuente que la abundancia variable de afidos y la
permanencia limitada de especies en el tiempo afecten directamente a los indices (Albrecht et
al., 2007; Tylianakis et al., 2007).

Aunque la estructura de la red es diferente entre pasturas, no es posible inferir
diferencias claras entre ellas porque la abundancia de afidos tuvo efecto por si misma en
algunas estaciones. Gagic et al., (2012) no encontro efectos de la abundancia de hospederos
en redes de é&fidos en trigo estudiadas en un periodo de un mes. El factor “abundancia de
afidos” significativo en primavera 2011 indicaria que la cantidad de hospederos es importante
para la definicion de los indices, haciendo relativo la importancia del tipo de leguminosa
forrajera. Esto puede estar relacionado a que la abundancia y riqueza de parasitoides es baja,
por lo tanto la busqueda y encuentro entre especies disminuye, generando estructuras mas

pobres cuando la abundancia de hospederos es también baja.

En invierno del afio 2012 el factor que afectd a los indices fue el tipo de pastura y no
hubo efecto de la abundancia de &fidos. La alfalfa generd una estructura con mas conexiones
debido a que A ervi parasitd a tres especies de afidos y ademas A colemani se encontrd
presente parasitando a A. craccivora. Las asociaciones diferenciales entre taxones generan
las diferencias entre las redes troficas (Gagic et al., 2012); esto puede explicar las diferencias
atribuidas a las pasturas en esta estacion ya que A. colemani (0 su grupo) no se hallé en

trébol rojo asociado a A. craccivora.

2.6.4 Predadores

En alfalfa y trébol rojo se encontrd un conjunto de predadores generalistas que estan
frecuentemente asociados a &fidos (Pons, et al., 2005; Zumoffen et al., 2010). En las dos
leguminosas es evidente la importancia del conjunto de especies de coccinélidos. Es comun
que este grupo de predadores sean los mas frecuentes y abundantes en las pasturas y logren
un control natural significativo (Zumoffen et al., 2010; Ximenez-Embun et al., 2014). Su
eficiencia se relaciona a su una alta capacidad reproductiva (Kawauchi, 1991; Kindlmann y
Dixon, 1993) y a que el periodo larval es relativamente corto (5-30 dias) (Olszak, 1988; Ng,
1991).
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Los predadores tuvieron actividad durante todo el afio, pero especialmente en
primavera y verano. Aunque la actividad en inverno es menor, muchos predadores han
demostrado desarrollarse en periodos de bajas temperatura. Los sirfidos pueden
desarrollarse desde los 4-5°C y otros predadores de &fidos tienen un umbral térmico de entre
10-16°C (Dixon et al., 1997; Duarte y Zenner de Pliania, 2009; Auad et al., 2014; Arbab et al.,
2016; Omkar y Mishra, 2016), lo que los hace compatibles con las condiciones invernales de

Uruguay.

La abundancia y el numero de especies promedio de predadores fueron mayores en
alfalfa que en trébol rojo en casi todas las estaciones. Las condiciones de la escala local,
dentro del cultivo, es importante para el establecimiento de los estos organismos (Caballero-
Lopez et al., 2012) y la mayor disponibilidad de presas en alfalfa puede ser el factor
determinante de las diferencias en diversidad y abundancia. Los artropodos capaces de
ejercer control sobre las especies fitfagas son muy méviles y se trasladan por diferentes
habitats buscando alimento y refugio (Landis et al., 2000) y los predadores tienen un mayor
rango de dispersion y movilidad que los parasitoides, por lo que pueden responder

rapidamente a las fuentes de alimento que ofrecen mayores recursos.

Se ha encontrado que existen efectos de la arquitectura de la planta en la aptitud de
los predadores. Los vegetales con mayor ramificacion, presencia de bracteas, mas hojas y
pilosidad, como en el caso del trébol rojo, son menos favorables para su actividad (Grevstad y
Klepetka, 1992; Heinz y Parrella, 1994; Eigenbrode et al., 1998; Eigenbrode y Kabalo, 1999;
White y Eigenbrode 2000).

Los enemigos naturales no se mantuvieron de forma constante en las forrajeras y
esto puede explicarse por el abandono del &rea en busca de nuevos recursos (Sadeghi y
Gilbert, 1999; Kindlmann y Dixon, 2000; Pons et al., 2005; Alhmedi et al., 2008) y la muerte
de algunos de ellos por predacion entre gremios (Grez et al., 2011). Aun cuando hay indicios
de que distintos grupos de predadores se distribuyen en el follaje de forma diferente, y de esa
forma atentan el impacto negativo de la competencia (Ximenez-Embun et al., 2014), el
resultado final, como el hallado en este trabajo, es que las pasturas monespecificas no
mantienen niveles estables de predadores y necesitan actividad en una escala mayor para

mantenerse (Hanski, 1998). Esto podria implicar que los predadores se mantengan durante
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un determinado periodo en la leguminosa y luego, se dispersen y ejerzan control de otras
especies en otros cultivos del sistema de produccion. Este seria el servicio ecosistémico que

brindarian las leguminosas al sistema.

La semejanza entre las dos leguminosas radica en que en las dos especies se
aprecia una respuesta dependiente de la densidad en la depredacion, pero con algunas
semanas de diferencia entre maximos de poblaciones de presas y predadores. Molinari
(2005), determind que es frecuente que exista un desfasaje en la respuesta de los enemigos
naturales. Algunas especies de predadores tienden a oviponer cerca de colonias de afidos
antes de los maximos de abundancia, para acompasar los ciclos (Dixon, 2000), pero de todas
formas se necesita un umbral minimo para desencadenar la oviposicion (Mills, 1979; Grez, et
al., 2011). A su vez, las densidades bajas de &fidos resultan en una menor sobrevivencia de
predadores inmaduros, por las caracteristicas de encuentro al azar que tiene la estrategia de
alimentacion de muchos de ellos (Hodek y Honek, 1996). Estos factores podrian explicar la
respuesta retrasada observada ante el incremento en la poblacién de afidos en las dos
leguminosas. Por el contrario, Zumoffen et al. (2010) mencionan situaciones en las que hay
una respuesta mas instantanea de los enemigos naturales en leguminosas forrajeras. Esto es
una ventaja ya que la mayoria de las colonias de é&fidos crecen y declinan en periodos cortos
de tiempo debido a factores bidticos y abiéticos, por lo que es importante que la busqueda-
encuentro del predador sea eficiente y rapida (Bugg, 1992). La dinamica observada en alfalfa
y trébol rojo indica que los predadores parecen moverse a una escala mayor que la
considerada en este trabajo y por lo tanto, su aporte al control natural debe considerarse en el

conjunto del sistema de produccion.

En el trébol rojo, la presencia de N. bakeri no generd una respuesta de predadores
como las que se apreciaron ante la de otras especies de afidos. Los predadores no acceden
faciimente a las colonias de esta especie debido a que se ubican debajo de las bracteas o de
las inflorescencias (Blackman y Eastop, 1985). La reduccion total de la poblacion de afidos se
ve impedida, ya que si la colonia es menor de aproximadamente 30 individuos, no quedan
expuestos fuera de las bracteas de trébol rojo (Burrill, 1918). Aunque se ha encontrado a
Geocoris sp. y varias especies de coccinélidos predando en colonias de a N. bakeri (Tamaki,

1972), el rol de los enemigos naturales en el control de esta especie es poco claro (Dreves,
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1990). Por esto, N. bakeri tendria la posibilidad de alcanzar poblaciones altas en trébol rojo

provocando disminuciones en su rendimiento.

En trébol rojo, la disminucion de poblacion de A. craccivora en el verano 2012 se
asoci6 a la actividad de predadores vy al facil acceso a las colonias de esta especie de &fido.
Los coccinélidos tienen geotaxia negativa (Ng, 1991) lo que les permite encontrar mas
facilmente a las colonias ubicadas en estratos superiores, como las que tiende a formar esta

especie de &fido (Blackman y Eastop, 1985).

Los diagramas de potencial de competicion aparente (dij) transformados en flujo de
predadores, mostraron variabilidad en el tiempo. En verano hubo dependencia de pocas
especies de presas, pero con mayor densidad de presas disponible. En trébol rojo, la
diferencia en la especie de &fido presente en el periodo estival fue significativa para el flujo de
predadores. Mientras que A. craccivora es una especie reconocida como fuente de alimento
para coccinélidos, especialmente si no se encuentra en plantas de las que puedan secuestrar
sustancias toxicas (Omkar y Mishra, 2005; Kamo et al., 2012), en el resto del ciclo estudiado,

la dominancia de N. bakeri parece dificultar la instalacion de coccinélidos y otros predadores.

Se ha descrito que la presencia de mas de una especie de &fido desarrollandose al
mismo tiempo asegura diversidad de presas disponibles para los distintos grupos de
predadores (VOlkl et al., 2007) y eso podria explicar la ventaja de la alfafa. Las especies mas
pequefias de Coccinellidae (Sciminae), las larvas de segundo estadio, ninfas de Hemiptera y
las arafias de distintas especies se favorecen con la diversidad de presas (Marc y Canard,
1997). La distribucion mas homogénea de especies de afidos a lo largo de las estaciones
puede ser la causa de que en alfalfa se encuentren mayor cantidad de predadores

compartiendo presas.
2.7 CONCLUSIONES

La alfafa y el trébol rojo mantienen una comunidad de &fidos, parasitoides y
predadores variable entre estaciones. Las condiciones del verano afectan negativamente a

las poblaciones de parasitoides.
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A.craccivora, A.kondoi y A. pisum se presentan tanto en alfalfa como en trébol rojo
pero N. bakeri y T. trifolii tienen una marcada preferencia por trébol rojo y alfalfa,

respectivamente.

La especie predominante tanto en alfalfa como en trébol rojo es A. ervi. Este
parasitoide tiene un mayor rango de hospederos que las demas especies detectadas, lo que

asegura su supervivencia en diferentes cultivos y malezas.

Los factores que afectan mas fuertemente a la red tréfica de afidos - parasitoides son
la abundancia de hospederos y la especie de leguminosa.

Aunque se hallaron seis especies de hiperparsitoides en las dos leguminosas, todos

ellos demuestran utilizar eventualmente y en bajas densidades a los parasitoides primarios.

Las fluctuaciones la de poblacién y la composicion de especies de afidos en alfafa y
trébol rojo no son idénticas; y esto genera respuestas diferentes de los parasitoides y
predadores. En este trabajo, el cultivo de alfalfa fue mas adecuado para el desarrollo de esos
enemigos naturales que el trébol rojo y, dada su mayor permanencia en el tiempo, es
probable que su servicio ecosistémico al sistema de produccion sea mayor que el detectado

en este estudio.

Las poblaciones de predadores muestran mayor riqueza que las de parasitoides en
ambas leguminosas, la disponibilidad de presas induce el incremento de diversos grupos de
predadores especialmente coccinélidos y heteropteros. Las respuestas relativamente rapidas
de los predadores asociados a la densidad de afidos, indican un intercambio con el entorno,
que es una primera aproximacion a la evaluacion de los servicios ecosistémicos en control
natural de plagas que bridan estas leguminosas. La presencia de N. bakeri no estimula el
establecimiento de los predadores y parasitoides, de esta forma, el trébol rojo cuenta con un

hospedero/presa que ofrece menores posibilidades de interaccion con el resto del sistema.

Es necesario realizar nuevos trabajos de investigacion tendientes a determinar como
influyen las condiciones climaticas sobre las poblaciones de los organismos aqui estudiados y
sus relaciones y qué recursos, ademas de huéspedes y presas, obtienen los enemigos
naturales de las pasturas. Deben conducirse, ademas, estudios a mayor escala incluyendo

otros componentes vegetales del sistema, que permitan confirmar y completar los resultados
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obtenidos. Los estudios moleculares podrian colaborar en la determinacion de la importancia

de cada especie de predador en la disminucion de la poblacion de afidos.
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3. DESCRIPCION CUANTITATIVA DE LA RELACION DE AFIDOS Y HONGOS
ENTOMOPATOGENOS EN TREBOL ROJO Y ALFALFA

Silva, Horacio; Ribeiro, Adela; Abbate, Silvana.

Departamento de Protecciéon Vegetal, Estacién Experimental “Dr. Mario A. Cassinoni”,
Facultad de Agronomia, Universidad de la Republica. Ruta 3 km 363. Correo electrénico:

hsilva@fagro.edu.uy

3.1 RESUMEN

Los hongos entomopatdgenos son un componente de las comunidades relacionadas
a afidos en el sistema agricola pastoril. El aporte a la diversidad que pueden realizar las
forrajeras alfalfa y trébol rojo en la fase pastoril fue comparado a través de la descripcién de
la red tréfica cuantitativa, prevalencia de &fidos y abundancia y riqueza de las especies de
hongos entomopatogenos. En un periodo de un afio y medio, se encontré a Zoophthora
radicans, Entomophthora planchoniana, Pandora neaophidis y Neozygites fresenii
desarrollandose sobre cinco especies de afidos. La especie predominante fue Z. radicans.
Las mayores infecciones ocurrieron en otofio e invierno, en esos momentos se alcanzé una
prevalencia promedio de 24% en alfafa y 14% en trébol rojo. Existi6 mayor numero de
especies promedio de hongos por fecha en otofio e invierno. La abundancia de hongos fue
determinante para la concrecion de los indices y el efecto de la pastura fue condicionado por
la cantidad de hongos presentes. La abundancia de hongos se asoci6 positivamente con
altura de tallos en alfalfa en primavera y negativamente con el niumero de tallos en trébol rojo,
en algunas estaciones. La mayor asociacién entre Z. radicans y A. kondoi en las pasturas fue
producto de la sincronizacién de sus ciclos. Ambas pasturas tienen una estructura tréfica
similar y deberian ser un aporte de hongos entomopatégenos al resto del sistema de

produccion, con mejores condiciones para el desarrollo de epizootias observadas en alfalfa.

3.2 SUMMARY

Entomopathogenic fungi are an important component of the aphid communities in the
grassland farming system. The contribution to the diversity that can make forageous alfalfa
and red clover was compared through quantitative description of the food web, aphid mortality

and abundance and richness of species of entomopathogenic fungi. In a 1.5 years period,
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Zoophthora radicans, Entomophthora planchoniana, Pandora neaophidis and Neozygites
fresenii were found on five aphid species. The predominant species was Z. radicans. The
highest infestations occurred in autumn and winter, at that time an average mortality of 24% in
alfalfa and 14% in red clover were reached. There was more species of fungus per date in
spring and winter in the set of patches of alfalfa and red clover in autumn. Indices of the food
web showed no differences between pastures during periods of greater abundance of
entomopathogens. Entomopathogenic occurrence was positively associated with the number
and height of stems of alfalfa in spring and negatively with number of stems of red clover, in
autumn. A higher association between Z. radicans and A. kondoi in the two pastures was
product of their cycle synchronization. Both pastures have a similar trophic structure, are
reservoirs for enthomopathogenic fungi, and should be a contribution to the rest of the system,

being alfalfa which gives better conditions for the development of aphid epizootics.
3.3 INTRODUCCION

La alfalfa (Medicago sativa) y el trébol rojo (Trifolium pratense) son dos leguminosas
forrajeras utilizadas corrientemente en las rotaciones agricola-pastoriles. Ambas pasturas son
colonizadas por varias especies de insectos fitéfagos y entomdéfagos (Stary, 1978; Pons et al.,
2005; Zumoffen et al., 2010), que constituyen una comunidad que aporta biodiversidad al

sistema productivo.

Los &fidos (Hemiptera: Aphidoidea) son frecuentes en las leguminosas forrajeras y
ocurren diferentes especies durante todo el afio (Alzugaray y Ribeiro, 2000). Las poblaciones
de afidos producen dafios directos e indirectos sobre las plantas (Barta y Cagan, 2006;
Quisenberry y Ni, 2007) que disminuyen la calidad del forraje y la produccidn de semillas. Los
dafios directos incluyen la ingesta de savia; los dafios indirectos se deben la transmision de
virus y enfermedades y a la excrecion de fluidos que afectan la actividad fotosintética y el

intercambio gaseoso (Katis et al., 2007).

Los afidos que colonizan las pasturas de trébol rojo y alfalfa son hospederos de
diversos hongos entomopatégenos que han demostrado cumplir un rol importante como
agentes de control (Roy et al., 1998; Roy et al., 2001; Volkl et al., 2007). El orden de los
Entomophthorales (Clase Entomophthoraceae) es un grupo de hongos que puede infectar a

varias especies afidos (Hall et al., 1979, Milner et al., 1980) y son agentes de control
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frecuentes en los sistemas agricolas en todas partes del mundo (Humber, 1989; Pell et al.,
2001). Debido a su alta capacidad de infeccion, la mortalidad causada puede acabar con una
gran cantidad de colonias en un tiempo relativamente corto, causando epizootias a gran
escala incluso en cultivos anuales (Jackson et al., 2010). En ciertas estaciones del afio,
cuando las condiciones son propicias para el desarrollo de los hongos, las poblaciones de
afidos descienden rapidamente por las infecciones causadas por estos agentes de control

(Alzugaray et al., 2010).

En Uruguay y la region existen varias especies de hongos asociadas a &fidos en
pasturas (Alzugaray et al., 2010; Manfrino et al., 2014b), pero ain no se ha descrito
cuantitativamente la relacion entre ellas, con un método que permita comparar las relaciones
tréficas. Las redes troficas indican las relaciones de consumo entre taxones pueden describir

las relaciones entre entomopatogenos (van Veen, 2008).

El objetivo de este trabajo fue describir cuantitativamente a través de su estructura
tréfica las asociaciones entre las especies de hongos entomopatogenos que afectan a afidos
en trébol rojo y alfalfa, y explorar posibles diferencias atribuidas a las leguminosas que
puedan afectar el servicio ecolégico que estas pasturas brindan al sistema de produccion

agricola pastoril.
3.4 MATERIALES Y METODOS

3.4.1 Muestreos

Los muestreos se realizaron en dos parcelas, una de alfalfa y otra de trébol rojo de
tres hectareas cada una. En cada pastura se definieron seis parches (franjas de 2m x 30 m)
separados 50 m entre si. Desde octubre de 2011 a marzo de 2013 se cortaron semanalmente
30 tallos de cada parche. En laboratorio se contaron los &fidos de todas las especies y los
afidos muertos por hongos. Los afidos muertos se acondicionaron en tubos plasticos tipo
eppendorf de 5 cm de alto por 1 cm de diametro. Estos recipientes se mantuvieron a 4+2°C

hasta el momento de la identificacién.

Adicionalmente, para tener un indicador de las relaciones entre especies en cada
fecha de muestreo, se recolectaron 30 afidos por parche, que fueron mantenidos en camara

de cria durante 10 dias (Fotoperiodo 12:12, 20°C) sobre plantulas de alfalfa o trébol rojo.
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Los é&fidos muertos por hongos entomopatégenos se identificaron utilizando una lupa
binocular para observar la presencia de rizoides y determinar la especie de hospedero.
Posteriormente, se colocaron los cadaveres sobre un portaobjetos y se tifieron con aceto-
orceina para permitir la visualizacion de los conidios bajo el microscopio asi como estructuras
utilizadas en la determinacién taxondmica. Los conidios, el tipo de ramificacién de las hifas, la
presencia de cistidios, rizoides y las esporas de resistencia fueron las estructuras utilizadas
para la identificacion de la especie de patdgeno que produjo la muerte del insecto. La
alternativa convencional para identificar a los entomophthorales, consistente en utilizar la
descarga de conidios primarios desde el insecto, no pudo ser utilizada porque la elevada
cantidad de material a procesar no permitia acondicionar en camara humeda todos los

cadaveres frescos.

Para la identificacion de géneros se utilizaron las claves de Humber (2012a) y para
especies las claves de Keller (1987a, 1991, 2002) y Barta y Cagan (2006). El entrenamiento
basico y la confirmacién e identificacién de ciertas muestras padrén fueron realizados en
Cepave (La Plata - Argentina) con la supervision de la Dra Claudia Lopez Lastra. Se
reservaron muestras de cadaveres secos para ser depositados en fungario del Cepave (La

Plata - Argentina) como referencia.

3.4.2 Comparacion entre leguminosas

Se evalud la abundancia y el numero de especies de hongos entomopatogenos por
semana y por parche en las dos pasturas. Ademas, la abundancia de hongos
entomopatdgenos en 30 tallos fue analizada para cada estacion del afio usando modelos
lineales mixtos con las variables predictoras: abundancia de afidos por especie en el
muestreo previo, temperatura en los 10 dias previos, humedad en los 10 dias previos y se
incluyeron ademas dos variables relacionadas a la caracteristica de la pastura: altura y

numero de tallos.

3.4.3 Redes troficas de entomopatdgenos

Se construyeron redes troficas cuantitativas para graficar las relaciones entre
especies de hongos y de éafidos. Para ello se agruparon y promediaron los resultados de cada

semana y parche por estacién del afio. Las redes graficadas representan en su base a los
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fitofagos y el ancho de cada barra representa la densidad de poblacion de cada especie de
afido en promedio (parche y semana) en cada estacion. Para describir cuantitativamente la
red tréfica de hongos entomopatdgenos y &fidos fueron calculados los indices de Conectancia
(densidad de vinculos logrados sobre el total de relaciones posibles), Equidad de
interacciones (indice de la simetria de las relaciones), Densidad de links (relaciones en
promedio por especie), Vulnerablidad (numero de especies de hongo por especie de afido) y
Generalidad (nimero de especies de é&fido por especie de hongo), todas en su version
cuantitativa (ponderando por el peso relativo de la relacion trofica). Para esto se utilizaron
formulas de Bersier et al. (2002) basadas en la teoria de Shannon (1948), adaptadas a la
relacién hongos entomopatdgenos-afidos. Los indices se expresan en base semanal y fueron
calculados con el paquete “bipartite” de R (Dormann et al., 2008, 2009) versién 3.2.2, usando
la opcidén empty.web=False para tener en cuenta en los célculos las especies presentes pero

no infectadas.

3.4.4 Anélisis estadistico

La comparacion del numero de especies y abundancia entre pasturas dentro de cada
estacion se realizd con modelos lineales mixtos usando el tipo de pastura como predictor. En
todos los casos se definié como efecto aleatorio la fecha (semana) y el parche. La densidad
de hongos entomopatdgenos fue corregida mediante (log x+0,5) para compensar la falta de

normalidad de los residuos analizados.

La mortalidad (porcentaje) se analiz6 mediante modelo lineal generalizado mixto
(distribucién binomial). Dentro de cada estacion y pastura las descripciones lineares simples
de las relaciones entre abundancia y las variables de clima y estado de la pastura se

analizaron mediante el test de correlacion de Spearman.

El analisis por estacion de los indices de la estructura trofica se realizd mediante
modelos lineales mixtos. Se colocaron los predictores: “abundancia de hongos”, “abundancia
de &fidos” y “tipo de pastura”. Se utilizé la estructura semana/parche como efecto aleatorio.
Se utilizaron los paquetes y “nime” de R para los andlisis de modelos mixtos y “lme4” y
‘ImerTest” y para obtener los valores de F y grados de libertad del modelo lineal generalizado

mixto.
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3.5 RESULTADOS

3.5.1 Composicion de la comunidad

Las especies de afidos halladas en las dos pasturas fueron Acyrthosiphon kondoi
Shinji, Acyrthosiphon pisum Harris y Aphis craccivora Koch. Therioaphis trifolii maculata
(Buckton) ocurrié en alfafla y excepcionalmente en trébol rojo. Nearctaphis bakeri (Cowen) se

presento en trébol rojo y muy ocasionalmente en alfalfa.

Las cuatro especies de hongos entomopatégenos que estuvieron asociadas a las
especies de é&fidos fueron Zoophthora radicans (Bref.) Batko, Entomophthora planchoniana
Cornu, Pandora neoaphidis (Remaudiére& Hennebert) (Humber) del orden Entomophthorales
y Neozygites fresenii (Nowakowski) Remaudiére & Keller (Neozygitales: Neozygitaceae),

Phyllum Entomophthoromycota (Humber, 2012b)

Entre el fin de otofio y comienzo del invierno hubo mayor abundancia de hongos
entomopatdgenos, aunque se encontraron afidos muertos por estos organismos en las dos
pasturas en todas las estaciones del afio, excepto en el verano 2012, en alfalfa. Los afidos
que se presentaron en otofio, invierno y primavera coincidieron con el periodo de mayor
actividad de los hongos entomopatdgenos (Figuras 1y 2). La especie mas abundante en ese
periodo fue A. kondoi, con 89% de los ejemplares recolectados en otofio e invierno en alfalfa

y 75%, en ese mismo periodo, en trébol rojo.
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Figura 1. Abundancia de afidos por especie (promedio de seis parches) y de hongos
entomopatogenos en trébol rojo.
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Figura 2. Abundancia de é&fidos (promedio de seis parches) por especie y de hongos
entomopatdgenos en alfalfa.

3.5.1.1 Nimero de especies

El nimero de especies promedio por estacion (afidos mas hongos) solo fue

significativamente superior en alfalfa que en trébol rojo en la primavera 2012 (4,09 en alfalfa

vs. 2,33 en trébol rojo; F15=9,8; p<0,01). El nimero de especies de hongos
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entomopatdgenos varid entre estaciones. En primavera 2011, la alfalfa mantuvo mayor
numero de especies promedio que el trébol rojo (1,73 en alfalfa vs. 1 en trébol rojo,
F157=9,34; p<0,05). En otofio, el numero de especies fue mayor en trébol rojo (2,65 en trébol
rojo vs 1,75 en alfalfa; F122=17,9; p<0,001) y no existieron diferencias significativas en

invierno (1,91 en alfalfa vs. 1,69 en trébol rojo).

3.5.1.2 Abundancia de hongos

La especie predominante fue Z. radicans, que representd mas de la mitad de los
afidos muertos en todas las fechas de muestreo y en los momentos de mayor abundancia de
hongos en campo, tuvo una frecuencia relativa de 96% en otofio en trébol rojo y 89% en

alfalfa en invierno (Cuadro 1).

Los méximos registros semanales de abundancia de afidos muertos por hongos
fueron de 4153 por metro cuadrado en alfalfa (en invierno) y 2530 en trébol rojo (en otofio) en
uno de los parches evaluados en cada una de las leguminosas. La alfalfa tuvo
significativamente mas abundancia de entomopatégenos en primavera 2011 (F157=11,1;
p<0,01) e invierno (F138 =16,6; p<0,001). En trébol rojo |a infeccidn se inicié antes, a partir de
mediados de otofio, y tuvo mas abundancia de hongos en esa estacién (F1, 2= 15,5;
p<0,001).

La abundancia de hongos entomopatégenos estuvo relacionada a la estacion del afio.
Al construir el modelo incluyendo el predictor “Estacion”, este tuvo interaccion con la mayoria
de las demas variables explicativas de la abundancia. En los modelos mixtos ajustados con la
abundancia de hongos como respuesta, hubo interaccién entre la estacién y la pastura (Fs157
= 4,11; p<0,001), la riqueza de especies (Fs1s7 =3,1; p=0,03), temperatura media (Fs,157=
15,38; p<0,001) y la altura de tallos (Fs1s7= 4,2; p<0,01). El factor “tipo de leguminosa” tuvo
interaccion con la abundancia de &fidos (Fs4s =15,75; p=0,0002), con la humedad el aire
(Fs48= 5,86; p=0,019) y con el numero de tallos (Fs4s=2,50; p=0,042). La humedad relativa
del aire tuvo efecto solo en la interaccion con la estacidn y no se detect6 interacciones con

otras variables.
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Cuadro 1. Abundancia por metro cuadrado de &fidos afectados por diferentes especies de

hongos entomopatdgenos por pastura y estacion.

Pastura Estacion Total Z.ragﬂcans E. planchoniana P. neoaphidis N. fres'(lenu
radicans fresenii,

Primavera 2011 20,9 £7,7 15,1458 29112 0,43 10,2 00
Verano 2012 040 00 00 00 00
Otofio 2012 82+24 3,91 0,6 0,4+0,1 0,2 £0,07 00

Alfalfa
Invierno 2012 347,4 £103,1 2854 +44,1 44,0 £24,5 2,6 £0,3 1,30,9
Primavera 2012 37,5 +14 38,3+99  0,9+0,35 1,32+0,4 00
Verano 2013 14,9 £11,0 1M11+44 341147 0,19 £0,2 00
Primavera 2011 1,74 £0,8 0,210,2 00 00 00
Verano 2012 13,2 16,1 10036 010 32413 00
Otofio 2012 23424819 221,1%13,0 3,1%1,0 9,7423 3,8+1,3

Trébol rojo
Invierno 2012 39,8 £13,9 30,2493 3,823 0,6 £0,1 00
Primavera 2012 22,7 £9,1 220468 00 0,7 £0,5 00
Verano 2013 2,8 £2,0 29+13 00 00 00

La abundancia de hongos en 30 tallos en primavera, otofio e invierno estuvo
relacionada con la abundancia previa de afidos, particularmente con la abundancia de la
especie que fuera predominante en trébol rojo, y con A. pisum y A. kondoi en alfalfa (Cuadro
2).

Las variables que describen la condicion de la pastura influyeron en la cantidad de
hongos encontrados en las distintas estaciones. En alfalfa, se encontraron mas hongos
asociados a mayores alturas de tallos en la primavera 2011 (Spearman, rS=0,39; p = 0,001) y
otofio (Spearman; rS=0,30; p=0,04). En trébol rojo se registro efecto de la altura del forraje en
invierno (Spearman, rS$=0,32; p<0,001). Esta pastura se caracterizd por mostrar efectos
negativos del nimero de tallos sobre la abundancia de hongos. Esta correlacion negativa
ocurrié en otofio (Spearman, rS=-0,46; p <0,001), invierno (Spearman, rS=-0,83; p<0,001) y
primavera 2011 (Spearman, rS=-0,31; p<0,001).
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Cuadro 2. Efectos sobre la cantidad de &fidos afectados por hongos entomopatdgenos en 30
tallos. Factores explicativos: abundancia de afidos por especie, temperatura, altura de tallos y

numero de tallos/m2. Valores de t y niveles de significancia provenientes de modelos lineales

mixtos.

g Abundancia de &fidos por especie Altura Nede
Estacion .

T°C de
tall tallos
A. kondoi  A. pisum A. craccivora N. bakeri T. trifolii allos

Alfalfa
Primavera 11 0,25 1,49 1,6 - 0,58 0,55 225 -0,3
Otofio 12 1,7 2,27* 1,27 0,72 1,65 2,3* -0,63
Invierno 12 3,8 0,99 -0,07 0,11 1,7 064 -0,18
Primavera12 0,15 2,2 0,86 1,27 -0,82 -1,64 0,88
Trébol rojo
Primavera 11 -1,05 1,64 2,04* -1,64 - 081 14 -235
Otofio 12 1,03 1,71 4,9%** 1,4 24 088 -4,8*
Invierno 12 0,62 0,18 -1,04 1,65 - 2,03 2,59* -241*
Primavera 12 -1,91 0,26 1,88 2,87 - 0,38 1,34 -1,02

P=**<0,001; ** 0,001-0,01; * 0,01 - 0,05.

3.5.2 Mortalidad de afidos por hongos entomopatégenos

La mortalidad de &fidos en las dos pasturas fue baja durante la mayor parte del afio.
La mortalidad mayor en trébol rojo fue en otofio 2012 y la de alfalfa en invierno de 2012
(Cuadro 3).
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Cuadro 3. Mortalidad (hongos/hongos+afidos) en alfalfa y trébol rojo en las estaciones en
que se registraron los mayores niveles de incidencia de hongos. Los valores de significancia

provienen de modelos lineales generalizados, distribucion binomial.

Prevalencia
(%)

Alfalfa 72 2,2+0,48"

Estacion Pastura n

Primavera 2011
Trébolrojo 72 0,5 0,1

Alfalfa 42 1,3+0,36
Otorio 2012
Trébolrojo 36 13,4 £3**

Alfalfa 60 242+41*
Invierno 2012
Trébolrojo 66 14,3 £3,2

Alfalfa 54 52 +1*
Primavera 2012
Trébolrojo 48 1,1 0,38

glmer: p ***< 0,001; ** 0,001-0,01; * 0,01 - 0,05.

3.5.3 Redes troficas de entomopatdgenos

Las redes tréficas construidas sobre las cuatro especies de hongos y las cinco
especies de afidos presentes fueron diferentes a lo largo de las estaciones. En alfalfa
existieron mas conexiones entre patégenos y hospederos durante casi todo el afio, excepto

en otofio.

En invierno los indices descriptores de la red tréfica fueron similares entre las
pasturas. Inicialmente, el ataque temprano de hongos entomopatégenos en trébol rojo
determind diferencias entre las pasturas, pero esas diferencias tuvieron fuerte interaccién con
el numero de hongos presentes. En la primavera, en trébol rojo, se registrd menor riqueza de
hongos y los vinculos fueron menos complejos (Figura 3 A, B, D, E) y los indices entre
pasturas se mostraron diferentes, pero también con interacciones con el nimero de hongos.

En la primavera y verano el trébol rojo tuvo una especie de afido que predominé sobre otras
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(A. craccivora en 2011y N bakeri en 2012), en esos casos, asociado a la época del afio, la
totalidad de las relaciones posibles disminuyd (un solo hospedero dominante) y aun asi las

relaciones no se concretaron.
A) Trébol rojo: Afidos: 1407 m2 Hongos: 0,22 m? B) Alfalfa: Afidos: 500,8 m2, Hongos: 18,5 m?

C) Trébol rojo: Afidos: 667 m2; Hongos: 234 m? D) AIfaIfa. Afidos: 889 m2; Hongos 46,7 m?
6 7 8 9 6 7 8

E) Trébol rojo: Afidos: 159 m2; Hongos: 34,5 m? F) Alfalfa: Afidos: 756 m2, Hongos: 333 m?

6 7 8
M
1 23 5

G) Trébol rojo: Afidos: 2502 m2; Hongos: 22,7 m? H) Alfalfa: Afidos: 546 m?; Hongos: 14,5 m?

F|gura 3. Representamon gréfica de las redes trof|cas por estamon en alfalfa y trébol
rojo construidas sobre los promedios semanales y por parche de la densidad de poblacién.
Se muestra la densidad de afidos por m? y la escala de la densidad de hongos. A y B)

Primavera 2011; C y D) Otofio, 2012; E y F) Inviemno, 2012; G y H) Primavera 2012. 1: A.
kondoi, 2: A. pisum; 3: A. craccivora, 4: T. trifoliii; 5: N.bakeri, 6: Z. radicans, 7: E.planchoniana; 8: P. neoaphidis;
9: N.fresenii

La estacionalidad de la ocurrencia de hongos y é&fidos afectd los valores de los
indicadores cuantitativos de las redes tréficas (Figura 4). El tipo de pastura fue significativo en

los modelos que incluyeron la abundancia de hongos y de &fidos por estacion, pero hubo
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interacciones entre los predictores abundancia de hongos y tipo de leguminosa.

La méaxima conectancia se encontro en otofio en trébol rojo y en invierno en alfalfa.
En estas estaciones, se concretd la mayor proporcion de los posibles vinculos. En otofio en
trébol rojo, las infecciones de entomopatogenos se registraron mas tempranamente, los
vinculos se establecieron antes, y los indices de la red tréfica fueron mayores a los de alfalfa.
En invierno las infecciones ocurrieron sobre las colonias de afidos en alfalfa, pero el efecto de
la pastura en esa estacion no fue significativo. La alfalfa mostrdé una caida en uno de los

parametros de (densidad de links) en invierno, ya que hubo dos especies de hongos (P.
neoaphidis y N. fresenii) con un solo vinculo. .

0,6 1

Conectancia +- SE
o o o
w = o>

o
)
L

w
w v
O
[}

Generalidad +- SE
Vulnerabilidad+- SE

05 1

o
o

[N
w
~
3}
o
[N
w
~
3}
o

Figura 4. indices de la red tréfica cuantitativa: Conectancia, Equidad de interacciones,
Vulnerabilidad y Generalidad por estacion. 1: Primavera 2011; 2: Verano 2012; 3: Otofio

2012; 4: Invierno 2012; 5: Primavera 2012; 6: Verano 2013. Trébol rojo (linea continua)
Alfalfa (linea punteada).

La generalidad (el nimero de especies de afidos por especie de patégeno) fue mayor
en alfalfa durante todo el periodo estudiado, salvo en el invierno 2012. En esa estacién se
verificd una especie mas de hongo entomopatdgeno (N. fresenii) que atacd Unicamente a A.
kondoi, lo que hizo que este indice disminuyera. EI mayor valor de generalidad ocurrié en

alfalfa en primavera, cuando la mayoria de las especies de hongos se hicieron presentes y se
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registraron cuatro especies de &fidos con densidades de poblacién similares, determinando el

momento de mayor equidad de interacciones

La vulnerabilidad (numero de especies de entomopatdgenos por especie de &fido) en
las dos pasturas no tuvo grandes variaciones; aunque existieron diferencias entre
leguminosas en todas las estaciones hubo en interaccion con la abundancia de hongos o
afidos (Cuadro 4).

Cuadro 4. Efectos sobre los indices de la red tréfica de tres predictores (valores F).
Abundancia de hongos (H), Abundancia de afidos (A), Pastura (P) y sus interacciones
provenientes de modelos lineales mixtos.

Densidad  Equidad de
Estacion  Predictor Conectancia . Generalidad  Vulnerabilidad
delinks Interacciones

) Hongos 13,8* 869" 1903+ 20 4¥++ 12.42%
%‘1’20 Afidos 0,003 0,66 0,06 0,11 108
Pastura 12,83*(H™) 7,96**(H**) 13,07*(AH™) 15,5"*(AH*) 8,1%(H*)
| Hongos 5,8* 15 224 149 3,33
'2”0"1";r”° Afidos 1,27 3,1 4,7*(H¥) 3,55 6,32*
Pastura 1,19 0,35 1,15 0,02 5,44*
| Hongos 30,56***  37,58* 436 39,7+ 38,56+**
gg'gavera Afidos 1,18 161 0,97 272 0,34
Pastura 1,33(AH*) 0,63 19,44 (A™)  26,43"(A™) 4724A%

p- valor= ***<0.001; **0.001-0.01; *0.01 —0.05. P, A, T: Interaccion con el factor Pastura (P) o Abundancia de &fidos (A) o abundancia
de hongos (H). |

3.5.4 Proporciones en la cuarentena

De todas las especies de &fidos provenientes de ambas pasturas y mantenidos en
laboratorio, se obtuvo Z. radicans (que fue la especie mas frecuente) y E. planchoniana. Al
considerarse el total de afidos mantenidos en el periodo, tanto en alfalfa como en trébol rojo,

hubo una asociacion significativa entre Z. radicans y A. kondoi (Cuadro 5). Sin embargo, al
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tomar por separado los momentos del afio en que se obtuvieron mas entomopatdgenos, no

hubo una mayor relacion entre especies, en ninguna de las dos pasturas (Cuadro 6).

Cuadro 5. NUmero de individuos por especies de hongos, por pastura y por especie de afidos
mantenidos 10 dias en laboratorio (20+ 2°C; Fotoperiodo 12:12).

Pastura Especie (N) Z. radicans E. planchoniana
A. kondoi (1533) 250 a (p < 2,2e-16) 37 a (p <6,539%-15)
A. pisum (1254) 39b 3b

Alfalfa
A. craccivora (1040) 28b 1b
T. trifolii (1789) 51b 4b
A. kondoi (625) 79a (p < 2,2e-16) 2a(p=0,3051)
A. pisum (148) 9b Oa

Trébol rojo
A. craccivora (1154) 20b Oa
N. bakeri (2706) 154 b 7a

Letras diferentes indican diferencias significativas en la comparacién de proporciones de cada
especie de hongos en el total de afidos criados (N).

Cuadro 6. Numero total de &fidos mantenidos 10 dias en laboratorio y numero de &fidos
infectados por hongos, en otofio e invierno, por pastura y especie de éfido.

Pastura Estacion Especie de &fido N Z. radicans E. planchoniana
A. kondoi 585 7a(p=0,90)
Afafa  Otoro2ot2 - PSU™ 275 22
A. craccivora 252 2a
T. trifolii 130 1a
A. kondoi 789 183ap=0,82 28ap=0,94
Afalfa  Inviemo2ot2 - PU™ > 14a 22
A. craccivora 8 2a Oa
T. trifolii 71 20 a 3a
A. kondoi 377 66 a p=0,82
Trébol rojo  Otofio 2012 A. pisum 25 4a
N. bakeri 429 77a
A. kondoi 97 16ap=0,68 2a p=0,80
Trébol rojo  Invierno 2012 A. pisum 20 23 0a
N. bakeri 371 51a 6a
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3.6 DISCUSION

3.6.1 Nimero de especies

Las cuatro especies de hongos entomopatdgenos han sido halladas previamente en
cultivos y forrajes de la region (Alzugaray et al., 2010; Manfrino et al., 2014a). Al igual que en
otras regiones, la riqueza de estos organismos es menor que la de otros agentes de control y
es frecuente que no sean mas de cuatro o cinco las especies que se hallan presentes en un
area determinada (van Veen et al., 2008). Aun asi, este gremio esta casi siempre presente

formando vinculos estrechos y estables con los especies de hospedero disponible.

Las especies de hongos entomopatdgenos encontradas estan muy asociadas a
Aphidoidea (Humber, 2012a), pero dentro de esta superfamilia, infectan a muchas especies
de 4&fidos en cultivos o vegetacion espontanea. El establecimiento de condiciones
ambientales favorables les permite iniciar rapidamente el desarrollo (Pell et al., 2001), a partir
de estructuras de resistencia o por la llegada de individuos infectados. La independencia de la
identidad del hospedero y los ciclos cortos de desarrollo en condiciones propicias, determinan
que los entomopatdgenos asociados a afidos puedan ocurrir desde etapas tempranas del
cultivo (Feng et al., 1991; Nielsen et al., 2001).

3.6.2 Abundancia estacional

La mayor abundancia de hongos entomopatdgenos esta correlacionada con la
cantidad de hospederos disponibles en los periodos favorables y esto lleva a una epizootia
(Hajek, 1997). La capacidad de los Enthomophtorales de colonizar en poco tiempo a los
hospederos y de expeler sus esporas en forma de descarga activa, facilitan la dispersion y asi
aumenta rapidamente la cantidad de individuos afectados aun en matrices poco homogéneas
de distribucién de hospederos (Rodriguez y Torres-Sorando, 2001). De esta forma, los afidos
que se desarrollaron en el periodo favorable para los hongos -en el otofio en trébol rojo y
sobre el fin de otofio e invierno en alfalfa-, sustentaron los momentos de mayor cantidad de
hongos entomopatogenos encontrados en cada pastura. Aunque las dos leguminosas
tuvieron mayor actividad de hongos entomopatdgenos en los meses mas frescos, en alfalfa
se lograron mayores abundancias, debido probablemente a la mayor disponibilidad de

hospederos en ese momento del afio.
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Las especies de hongos encontradas en las dos leguminosas han demostrado la
estrategia de desarrollarse en periodos acotados a un momento particular del afio y la
ocurrencia de epizootias es frecuente solo en esos momentos (van Veen et al., 2008), ya que
la dinamica de esta muy condicionada por los factores ambientales (Jackson et al., 2010). En
Uruguay, la mayor frecuencia de individuos afectados en otofio-invierno ha sido sefialada por
Alzugaray et al. (2010) quienes indicaron una marcada estacionalidad en la ocurrencia de
entomopatdgenos. En general, los Entomophthtorales muestran facilidad para generar lineas
adaptadas a diferentes condiciones del ambiente como forma de favorecer la supervivencia
(Milner et al., 1982). La temperatura 6ptima para el desarrollo de Entomophthorales es inferior
a la de otros grupos de hongos y se ubica por debajo de los 20 grados (Feng et al., 1991;
Hajek, 1997).

Salvo individuos muertos en forma aislada, los entomopatdgenos no prosperaron en
el verano, al contrario de lo que ocurre en otra latitudes en que los inviernos rigurosos limitan
la ocurrencia de estos organismos a los meses mas calidos (Keller 1987b; Nielsen et al.,
2001). La menor ocurrencia de hongos en verano se debe a las condiciones ambientales
desfavorables para las especies de Entomophthorales. La mayor temperatura, humedad
relativa mas baja y mayor incidencia de los rayos UV afectan negativamente el desarrollo de
hongos (Furlong y Pell, 1996), matando a los conidios o, a niveles subletales, disminuyendo
la virulencia y el porcentaje de germinacion (Hunt et al., 1994; Braga et al., 2001). Durante las
estaciones en que tienen dificultad para desarrollarse, los hongos activos o alguna de sus
estructuras de resistencia, deben mantenerse en muy baja densidad, sobre los hospederos
que se encuentren presentes en el cultivo o en las zonas adyacentes (Meyling y Eilenberg,
2007). En el caso de P. neoaphidis han fue citada la presencia de loricoconidios (Nielsen et
al., 2001) y fue reportada la presencia de esporas de resistencia en el suelo durante los
periodos adversos (Scorsetti et al., 2012). En algunas situaciones se ha determinado que la
temperatura elevada y la radiacién pueden ser tan limitantes como la falta de humedad para

la germinacidn (Marcandier y Khachatourians, 1987; Noma y Strickler, 2000).

La humedad relativa del aire no tuvo efecto significativo sobre la abundancia de
hongos, pero debido a que el microclima a nivel de pastura tiene sus caracteristicas

particulares, la altura y densidad de tallos si resultaron ser variables explicativas de la
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abundancia. La condicién de humedad relativa elevada es importante para la germinacion,
esporulacion e infeccion (Tanada y Kaya, 1993), sin embargo la importancia de la humedad
se ha relacionado con el entorno proximo a los conidios y no con la humedad relativa del aire
(Benz, 1987; Inglis et al., 2001). Las condiciones para la actividad de estos entomopatdgenos
se concretan a la altura del follaje, donde son posibles una menor incidencia de luz y mayor
humedad (Cox et al., 1973; Schoonhoven et al., 2005a).

Aunque las variables que podian relacionarse con el manejo y una condicion de la
pastura se introdujeron de forma exploratoria, la respuesta encontrada es de interés para
relacionar el estado de la pastura con la ocurrencia de epizootias. La mayor densidad de
tallos y la altura son formas de aumentar la proteccion de los hongos y aumentar la humedad
del microambiente (Sprenkel et al., 1979). En alfalfa, durante el invierno, cuando el clima no
afecta negativamente a las estructuras de los entomopatogneos, la altura y densidad de tallos
no tuvo efecto significativo, ya que la leguminosa no muestra un marcado desarrollo en
periodos de bajas temperaturas. Pero en la primavera, la altura de tallos tuvo efecto sobre la
abundancia, posiblemente porque se favorece la proteccion y el microclima necesario para
mantener mayor expresion de entomopatdgenos. Pell et al. (2001) han propuesto que la
siembra de alfalfa sea mas densa y que los cortes se retrasen o se eviten, para explotar este

efecto.

Por el contrario, en trébol rojo, el efecto de la condicion de la pastura se observé en
invierno, cuando los hongos son favorecidos. El canopeo mas cerrado y el desarrollo de esta
leguminosa en periodos frescos, asociadas a la mayor area foliar y baja disponibilidad de
hospederos, puede ser la explicacion del efecto negativo de la densidad tallos. Se ha
encontrado que multiples factores de la arquitectura (pilosidad, ceras, exceso de hojas y area
foliar) y quimica de las plantas (volatiles) pueden distorsionar la dispersion y virulencia de los

entomopatdgenos (Cory y Ericsson, 2010).

Otras condiciones de la base forrajera han demostrado afectar la cantidad de hongos
entomopatdgenos. Algunas especies de afidos presentan biotipos diferentes asociados a
alfalfa y trébol rojo (Sunnucks et al., 1997; Via, 1999, Tkackzuk et al., 2007) que les confieren

diferentes respuestas ante los agentes de control. Las infecciones de P. neoaphidis sobre
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A.pisum han mostrado ser menos intensas sobre los biotipos de A. pisum que colonizan
trébol rojo (Ferrari et al., 2001; Ferrari y Godfray, 2003).

Ademas, los hongos se encuentran integrados a la accion de otros gremios. La mayor
cantidad y actividad de predadores (como ocurrié en alfalfa) es un factor que puede causar
mayor prevalencia de hongos entomopatdgenos, porque se favorece la dispersion de conidios
a las colonias y al follaje (Roy et al., 2001; Ekesi et al., 2005), aunque la respuesta pude ser
también decreciente, cuando hay un marcado descenso de hospederos (Furlong y Pell,
2005).

3.6.3 Redes troficas

La red tréfica resultd simple, pero similar a otras redes que incluyen a los afidos como
hospederos en sistemas agricolas (Gagic et al., 2012; Lohaus et al., 2013). Hubo pocas
especies participando y no todas estuvieron presentes en el mismo momento. Segun Dunne
et al. (2002) la simplificacion puede ser un riesgo para la sobrevivencia de especies, pero en
el caso de hongos, la capacidad de mantener estructuras de resistencia y el rango amplio de

hospedero les brindan una ventaja.

Las especies que ocurren en sistemas simples, en areas pequefias, pueden estar
muy conectadas (Cagnolo et al., 2011), especialmente cuando en las conexiones participan
especies generalistas (Cagnolo y Valladares, 2011). La conectancia hallada no fue tan alta
como se esperaba en los momentos de mayor abundancia. A diferencia de otras redes
tréficas, en que los datos son acumulados en el tiempo (Schoenly y Cohen, 1991), al estudiar
las variaciones en periodos cortos, resultaron estructuras mas simples y con menos
relaciones, pero mas ajustadas a lo que ocurre en el campo y al aporte particular de un
momento (Kitching, 1987; Warren, 1989). Las leguminosas tuvieron efecto diferente y
significativo sobre los indices que describen la red tréfica en todas las estaciones, debido
posiblemente a la estructura vegetal y al microclima local, pero siempre con interacciones con

la abundancia de los componentes de la red.

Las interacciones mostraron que la abundancia de entomopatdgenos (incluso dentro
de cada estacion del afio) es determinante para la definicion de los indices. Segun estos

resultados, la red tréfica tendra mas conexiones y sera equilibrada, en tanto la leguminosa

77



mantenga un aporte estable de é&fidos y se favorezcan las condiciones para los hongos.
Aunque son pocos los estudios de las caracteristicas de las redes tréficas de
entomopatdgenos, los valores de conectancia en el periodo otofio invierno son similares a los
hallados en otras situaciones con estos organismos. Los valores de conectancia en el periodo
de desarrollo de entomopatdgenos en las dos leguminosas puras fue de (0,15 a 0,46) son
similares a los hallados por van Veen et al. (2008) quienes reportaron valores de conectancia
de 0,16 a 0,38 trabajando con mas diversidad vegetal. De todas formas, la red de patégenos
tiende a ser mas fuerte y variada que la de parasitoides, pero menos que la de predadores
(van Veen et al., 2008). Estos autores destacan que en menos de la mitad de los casos se
concretaron efectivamente los vinculos posibles y que las variaciones entre afios fueron muy
marcadas. En nuestro estudio, la mayor conectancia encontrada en el segundo afo en
primavera puede deberse a que las dos leguminosas vienen de una situacion previa de fuerte
infeccion de entomopatdgenos, lo que no ocurrid en el afio anterior, ya que los cultivos

estaban recién implantados

La equidad de interacciones, la generalidad, la vulnerabilidad y la densidad de links
muestran diferencias siguiendo el ciclo de los hongos, sin que existan diferencias debidas
Unicamente a las leguminosas. La equidad de interacciones es similar entre pasturas cuando
hay presencia de hongos en las dos pasturas (invierno), lo que indica que no hay un mayor
peso de unas relaciones sobre otras entre los &fidos de trébol rojo y los de alfalfa cuando las
condiciones climaticas son favorables, lo que reafirma el condicién generalista de las
especies de entomopatdgenos. Sin embargo, en trébol rojo este indicador se mantiene
superior a alfalfa debido a que hay menos especies de afidos, en promedio, en cada fecha de
muestreo y se asegura una mejor distribucion de infecciones. La densidad menor de é&fidos en
invierno parece ser la limitante para un mayor desarrollo de epizootias (el efecto &fidos pasa a
ser significativo). Ademas, en alfafa la generalidad disminuye, hay menos especies
disponibles para infectar, dominadas por A. kondoi y con una especie mas de

entomopatogeno.

3.6.4 Proporcion de especies obtenidas en la cuarentena

Los hongos identificados se relacionaron con todas las especies de &fidos como

hospederos, salvo N. fresenii que solo se detectd sobre A. craccivora, pero debido a la baja
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densidad en que se encontr6 el patégeno, no pueden hacerse generalizaciones. La escasa
asociacion entre especies era esperada ya que los hongos entomopatdgenos se caracterizan
por tener espectros de accién amplios (Wraight et al., 2007). Segun Shah et al. (2004) P.
neoaphidis puede infectar a cualquier especie de &fido de las halladas en leguminosas,
aunque, para algunas cepas, A. pisum es mas susceptible que otras especies. Sin embargo,
las condiciones del clima de una regién determinan que algunas relaciones sean mas
estrechas cuando la presencia de alguna especie de hospedero es coincidente con en el
periodo en que se favorece el desarrollo de los hongos. En algunas redes tréficas se ha
detectado que, aunque existan multiples conexiones, las redes presentan dominancia de
unas interacciones sobre otras, y esto se aprecia solo cuando se estudian en una dindmica
temporal amplia (Paine, 1988; Paine 1992; Mills et al., 1993). La presencia de especies de
afidos hospederos desarrollandose en el periodo de marzo a agosto parece ser la clave para

el desarrollo de las epizootias en los Enthomophtorales encontrados en las dos leguminosas.

Al igual que en otros gremios, el estudio del rol de los entomopatdgenos presenta la
dificultad de que se debe considerar la complejidad del sistema y de las relaciones tritréficas
desde una perspectiva ecoldgica (van Emden, 2007; Hesketh et al., 2009). La generalizacién
de las relaciones es dificultosa debido a la frecuencia con que los afidos de las pasturas
generan linajes de susceptibilidad diferente (Ferrari et al., 2001). Ademas, los afidos
presentan asociaciones con endosimbiontes que les confieren también caracteristicas
particulares a los portadores. Entre ellas, la menor susceptibilidad a hongos
entomopatdgenos se presenta como una de las ventajas obtenidas por varias especies de
afidos (Montllor et al., 2002; Heyworth y Ferrari, 2015).

3.7 CONCLUSIONES

En las dos leguminosas ocurrié desarrollo de hongos entomopatégenos a partir de los
afidos presentes, sin embargo las epizootias estan fuertemente influenciadas por condiciones
climaticas y microclimaticas. Hay evidencias de que las condiciones microclimaticas podrian
ser manejadas a traves del numero de tallos por metro cuadrado en trébol rojo y altura de

forraje en alfalfa. Las condiciones de verano impiden la accion de estos microorganismos.

Los hongos entomopatdgenos registrados, debido a su caracter generalista, son
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capaces de establecer rapidamente vinculos con todas las especies de hospedero a las que

tienen acceso.

Aunque se detactaron diferencias entre alfafa y trébol rojo, la estructura tréfica se ve

siempre afectada por la abundancia de individuos infectados.

En alfalfa se dieron mejores condiciones para el desarrollo de hongos
entomopatdgenos en primavera e invierno, pero no es posible concluir que sea una condicién
frecuente o exclusiva de esta especie de leguminosa. Se necesitarian mas estudios en un
contexto ecologico mas amplio que confirmen estos hallazgos y el contraste con otras
leguminosas que presenten una distribucion similar de afidos que podrian cumplir el mismo

rol.

Zoophthora radicans fue la especie predominante, sin embargo, las caracteristicas de
este estudio no permiten la generalizacion y es necesario realizar estos estudios un mayor

numero de afios y en situaciones contrastantes.
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4. CONCLUSION GENERAL

Aun cuando se tratd de ensayos en parcelas muy cercanas, con una fauna
compuesta de forma similar en cuanto a afidos y agentes de control, la dinamica de las
poblaciones y las estructuras tréficas no fue idéntica, lo que brinda motivos para estudiar mas
profundamente la diferencias entre estas y otras leguminosas forrajeas puras en el contexto
agricola- pastoril. Aunque en este estudio la alfalfa tuvo ventajas en cuanto al aporte medido
a través de la abundancia y riqueza de especies de todos los gremios, esto no implica que
sea una condicion propia de esta especie forrajera, debido a que la cantidad de hospederos
disponibles y su distribucion en el afio, parece tener un efecto muy importante en la dinamica

de las poblaciones de enemigos naturales, y, por tanto, en el rol en el sistema productivo.

La interaccidn de los agentes de control con los &fidos en las dos leguminosas tiene
una marcada estacionalidad. Los parasitoides y entomopatdgenos se presentan con mayores
aportes en otofio e invierno; mientras que los predadores son mas independientes de la
estacion del afio, pero muestran una mayor capacidad de respuesta a los ataques de afidos
en primavera-verano. Por ello, los servicios ecologicos de estas leguminosas al resto del
sistema se presentan como variables en el tiempo y probablemente con interacciones con el

resto del paisaje.

La estructura de las redes tréficas tienen diferencias leves entre pasturas, y la
abundancia de algunos de los componentes afectan la estructura. La red de parasitoides
tiende a mostrar diferencias entre leguminosas cuando hay mas actividad de los mismos; por
el contrario, la de entomopatégenos tiende a disminuir las diferencias entre leguminosas
cuando la abundancia de hongos aumenta. Estas diferencias requieren de estudios
adicionales para confirmar la dindmica de &fidos en las dos leguminosas y en diferentes
contextos ecoldgicos como punto principal. Posteriormente pueden plantearse descripciones

mas detalladas de la estructura tréfica en cada leguminosa.

Los parasitoides e hiperparsitoides utilizaron los recursos de forma ocasional
aprovechando los hospederos pero siempre en baja densidad. Los predadores explotaron

mas eficientemente a la fuente de presas de las leguminosas en poco tiempo y marcando
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oscilaciones mas fuertes. Esto los hace los depender de los intercambios entre fuentes de
recursos. Es necesario el estudio de los forrajes puros integrados a una escala mayor, para

caracterizar mejor la dinamica y el rol de los mismos en el sistema de produccion agricola.

La presencia de N. bakeri en trébol rojo tiene un efecto importante sobre las dinamica
de agentes de control. Mientras que mantener otras especies de &fidos es fuente de recursos,
las poblaciones de N. bakeri representan una condicion menos propicia porque no es
parasitado, no estimula la llegada de predadores y se presenta mayormente fuera del periodo
de ataque de los hongos entomopatégenos. Esta especie tiene una menor integracion a las
redes troficas estudiadas y su presencia tiene un aporte menor a la biodiversidad de la fauna

asociada.
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