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Los Artrépodos y el Hombre

Principales métodos biotécnicos empleados
en el control de plagas

lgnacio PEREZ MORENO'

o Departamento de Agricultura y Alimentacién. Universidad de La Rioja, Avda. De la Paz, n® 105, Edificio
1.T.A., 26004 Logrofo (La Rioja)

Resumen: L.os métodos biotécnicos son mecanismos de control de plagas basados en la alteracion
de los procesos fisioldgicos y de comunicacion de las especies-plaga. Su principal atractivo radica
en que permiten la reduccién del uso de insecticidas convencionales. En el presente articulo se
efecttla una revision de las técnicas biotécnicas mas desarrolladas

1. Introduccion

La agricultura moderna dificiimente puede prescindir
del uso de productos fitosanitarios para minimizar las pérdidas
que anualmente producen las plagas en los cultivos. Aunque
hay un sector minoritario, el de la agricultura ecologica, que no
utiliza productos quimicos de sintesis, lo cierto es que, en la
mayoria de los casos, si queremos garantizar la produccion
necesitamos en muchas ocasiones recurrir al control quimico
{Coscolld, 1993). El empleo de insecticidas de sintesis ha
traido consigo la aparicién de importantes inconvenientes. El
primer fendémeno que se observé fue la introduccion de resis-
tencias en las plagas, con lo gue algunos insecticidas
inicialmente muy eficaces terminaron por ser inocuos sobre
determinadas poblaciones de insectos, Un efecto negativo de Ia
aplicacién de insecticidas poco selectivos es la introduccién de
desequilibrios en los agroecosistemas ai eliminar los insectos y
4caros (tiles (depredadores y parasitoides), que son capaces de
regular ciertas plagas de forma natural, lo que ocasiona la apa-
ricién de nuevas plagas. Por Gitimo, hay que sefialar que la
utilizacién no controlada de plaguicidas provoca problemas de
contaminacion del medic ambiente, asi como problemas de
toxicidad para el hombre por jos residuos gue permanecen en
las cosechas tratadas (Vives, 1988). Todes estos problemas han
obligado a orientar la proteccion de los cultivos hacia métodos
cada vez més selectivos y menos toxicos.

A lo largo de la historia, el control de plagas ha pasado
por diferentes etapas, que pueden resumirse de la siguiente
forma {Carrero, 1996):

}.- Etapa cldsica. Es anterior al descubrimiento de los
plaguicidas organicos. Se caracteriza por el empleo de pro-
ductos de origen natural como la nicotina, el azuffe, el sulfato
de cobre, los aceites minerales, etc., asi como determinadas
practicas culturales. Existe un equilibrio biolégico natural en
el ecosistema agricola v no hay problemas de contaminacion,
residuos, toxicidad, etc.

2.- Etapa de los productos orgdnicos de sintesis.
Comienza en 1939, cuando se descubre la accidn insecticida
del DDT, y llega casi hasta nuestros dias. Se caracteriza por un

aumento muy importante de los productos fitosanitarios y se
ponen de moda nefastos calendarios de tratamientos, Es la
etapa en la que se originan todos los problemas citados ante-
riormente.

3. Etapa actual o neoclésica. Surge como una nece-
sidad ante ] uso y abuso del empleo de pesticidas. Se pueden
distinguir varias subetapas:

a)Lucha quimica aconsejada. A partir de 1975
comienzan a funcionar en las diferentes provincias
espafiolas las llamadas Estaciones de Avisos, cuya
misién consiste en informar a nivel de comarcas o
regiones sobre la evolucion de las plagas y enferme-
dades de los cultivos més representativos, aconsejando
cudndo y con qué preductos se debe tratar. Es la forma
que predomina en la actualidad en Espaiia.

b) Lucha dirigida. Se caracteriza por la introduccion del
llarnado ‘wmbral de tolerancia’, esto es, la densidad de
plaga & partir de la cual es conveniente aplicar un tra-
tamiento, ya que los daftos que va a ocastonar si no se
controla, serdn superiores al coste econdmico del tra-
tamiento. Es necesaria la supervision de un técnico
gue determing la necesidad de Ia intervencién y los
productos mds eficaces y selectivos, respetando la
fauna Gtil.

¢) Lucha integrada. Se define como ‘el sistema de regu-
lacién de plagas gue, teniendo en cuenta su habitat y la
dindmica de poblaciones de las especies consideradas,
utiliza todas las técnicas y métodos apropiados, com-
patibilizando al maximo su interaccion, con objeto de
mantener las plagas en niveles que no originan dafios
econdmices’. Implica, pues, la consideracién simuil-
tinea de tres niveles de ecosisterna agricola: 1) el
propio cultivo; 2} las plagas, enfermedades y malas
hierbas asociada; y 3) los organismos antagonistas de
las plagas, es decir, sus enemigos naturales. Las prin-
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Fig. 1 Control nervioso vy endocrino del desarroilo posternbrionzrio de un
lepidéptere {(Hoar, 1975}, JH: Hormena juvenil; MH: Hormona de la muda.

cipales técnicas empleadas en este sistema de control
son deterrninadas pricticas culturales, la lucha biold-
gica y los métodos biotéenicos (Carnero et al., 1988).

Con el término ‘métodos biotécnicos’ se designan todas
aquellas formas de control de plagas que presentan una base
biologica, capaces de alterar los mecanismos de comunicacion
y determinados procesos fisioldgicos vitales de las plagas,
disefiados y optimizados a partir de un conocimiento basico de
dichos procesos y mecanismos. Con estos métodos se pretende
la reduccién del uso de insecticidas convencionales, mucho
mds problematicos. A continuacién, se detallan los principales
métodos biotécnicos que existen en la actualidad. Solamente
se han considerado aquellas técnicas que se encuentran mds
desarrolladas y que, estando comercializadas, tienen un uso
més extendido. Por lo tanto, han quedado fuera téenicas como
la utilizacién de antagonistas de la hormona juvenil (preco-
cenos), anti-ecdisonas, inhibidores del curtido de Ja enticula,
cotnpuestos antiapetentes, métodos autocidas, etc. Se han con-
siderado, igualmente, los insecticidas microbiolégicos, a pesar
de tratarse, maés bien, de un método de Tucha bioldgica.

2. Hormonas endocrinas y control del
desarrcllo

Para comprender ¢l modo de accién de aigunos
métodos biotéenicos de control de plagas, es preciso conocer
¢l mecanismo endocrine que regula el desarrollo de los
insectos. La vida de los insectos comprende dos perfodos dis-
tintos: un periodo larvario, en el que se alimenta y crece
mediante mudas sucesivas; y un periodo de vida adulta, en el
que principalmente se reproduce. Durante e} periodo lar-
vario, la presencia de una cuticula externa rigida no le
permite crecer de una forma continua, por lo que se tiene que
despojar de su vieja cuticula a intervalos mds o menos regu-

Fig. 3 Estructura quimica de {as hormonas
juveniles conocidas (Bellés, 1968)

fares, pata formar otra nueva y mas amplia. Antes de alcanzar
fa fase de adulto, los individuos inraduros suften complejas
transformaciones que reciben el nombre de metamorfosis.
Existen dos tipos de metamorfosis: la metamorfosis sencilla
o desarrollo heterometibolo, en la que la fase de larva pasa
directamente al estado de adulto; y la metamorfosis compleja
o desarrollo holometabolo, en la que la larva estd separada
del estado de adulto por una fase de pupa en la gue las estrue-
turas larvarias sufren una fuerte modificacién para formar los
tejidos del adulto.

Tanto el crecimiento como ¢l desarrollo postembrio-
nario de los insectos estdn controlados por su sistema
endocrino y regulados por una amplia serie de factores
ambientales (fotoperiodo, temperatura, humedad, natricién,
etc.). Las gldndulas endocrinas producen hormonas, es decir,
mensajeros quimicos que son secretados directamente en la
hemolinfa, actuando en lugares diferentes a los de su origen.

En ¢l cerebro de los insectos, concretamente en el pro-
tocerebro, existen una serie de células llamadas células
neurosecretoras. Estas células forman, generalmente, dos
grupos centrales y, en algunos casos, también grupos late-
rales, Presentan un cuerpo celular que contiene acumulaciones
variables de material secretor. De este cuerpo parte un largo
axon que termina en una serie de ramificaciones acabadas en
pequefias vesiculas. Los axones de cada grupo de células
constituyen un haz que termina en un drgano neurohemal
denominado cuerpo cardiaco, generalmente situado detrés
del cerebro, Se sabe que existe un fransporte de sustancias
desde las células neurosecretoras hasta los cuerpos cardiacos,
a través de dichos axones (De la Fuente, 1994).

Detrés de los cuerpos cardiacos y conectados con ellos
mediante nervios, se localizan un par de cuerpos ovoidales o
esféricos, denominados cuerpos alados, de naturaleza secre-
tora. Forman parte del compiejo retrocerebral, que queda
conectado a la parte posterior del cerebro y se sitiia sobre la
aorta y el tubo digestivo.
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Por dltimo, existen en los insectos pterigotos otras
glandulas endocrinas denominadas ghindulas protoricicas,
mientras que en los apterigotos su papel fisiolégico es asu-
mido por las glandulas tentoriales o ventrales (De la Fuente,
op. ¢it.). Las glandulas protoracicas se sitlan en la parte ante-
rior del torax, aunque en algunas especics también pueden
ocupar parte de la zona basal de la cdpsula cefilica y la
regién cervical (Bellés, 1988).

Existen, por tanto, tres zonas de produccién hormonal
y, al menos, tres tipos de hormonas que regulan ¢l desarrotlo
postembrionario y el crecimiento (Figura ). Las células neu-
rosecretoras producen la llamada hormona cerebral o
protoracicotrdpica. Esta hormona puede ser liberada directa-
mente o puede ser conducida, via axdnica, hasta los cuerpos
cardiacos, donde se libera en la hemolinfa del insecto. Su
liberacidn provoca la activacién de las gldndulas protord-
cicas, que responden con la secrecién de otra hormona, la
llamada hormona de la muda o ecdisona (Figura 2}, que
induce a las células epidérmicas hacia la iniciacion de la
muda. Se frata de un ecdisteroide que, una vez liberado, es
hidrolizado en los tejidos periféricos, convirtiéndose en 20-
hidroxiecdisona {Figura 2), el metabolito mas activo (Marco
y Tomas, 1988).

Los cuerpos alados, por su parte, segregan la denomi-
nada hormona juvenil (HI). Se han identificado 5 clases de
hormonas juveniles, todas ellas con una estructura similar de
tipo sesquiterpénico (Figura 3): laiso HI 0, HI 0, HI I y HI 11
tnicamente se han hallado en lepidopteros, mientras que la HJ
13 ha sido identificada, ademas, en especies de otros érdenes
como ortdpteros, dictidpieros o coledpteros (Bélles, 1988).

Durante el perfodo larvario del insecto, existe un equi-
librio entre ecdisona y HJ, que determina las caracteristicas
de cada estado de desarrollo. Para que se produzca la muda
es necesario que exista una determinada concentracion de
ecdisona. Antes de su inicio, se produce urt aumento en la
concentracion de ecdisteroides en ka hemolinfa, el cual se

correlaciona con las cuatro etapas bisicas en que se divide el
proceso (Figura 4) (Bellés, op. cit.):

a) etapa de preparacion, en la cual las células epidér-
micas experimentan una activacidn, apareciendo
fendmenos de sintesis de ADN, division celular y
diferenciacién de estructuras especializadas (sedas,
escamas, efc.);

b) apéblisis, en ia que se forma una membrana ecdisal
sobre la epidermis y se segrega un liquido enzimé-
tico encargado de digerir ia vieja cuticula;

¢} digestién de la mayor parte de la cuticula vieja y for-
macion progresiva de una nueva cuticula; y

d) ecdisis, en la que el insecto se desprende del resto
de cuticula vieja no digerida.

Algunos procesos de pigmentacidn de la nueva cuti-
cula pueden tener lugar antes de la ecdisis, y después de la
misma se completa la esclerotizacidn, adguiriendo las carac-
teristicas rigidas normales.

Es la concentracion de HY la que determina las caracte-
risticas del nuevo estado de desarrollo que aparecerd con la
nueva muda. Si esta concentracion se encuenira a unos niveles
que resultant activos, ef nuevo estado de desarrollo serd una
larva o una pupa, pero si la concentracion de HJ se encuentra
por debajo de este nivel activo, el nuevo estado que surge de
la muda es ¢l adulto. La HJ presenta, por tanto, una accién
represora de fa metamorfosis del insecto, es decir, la dife-
renciacién de las células epidérmicas para constituir un
exoesqueleto de pupa o de adulto requiere la presencia de
ecdisona v la ausencia de HJ.

Este tipo de control ha sido descrito en varios grupos de
insectos, sin embargo, no es universal. Se han citado variaciones,
tanto morfologicas como fisiologicas, que eran de esperar,
dado que los procesos evolutivos han alcanzado, muy a menudo,
objetivos similares por caminos diferentes (Hoar, 1975).
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3. Reguladores del crecimiento de
los insectos (RCI)

Bajo esta denominacién se incluyen una serie de sus-
tancias que actdian, de alguna manerz, sobre el sistema
endocring de los insectos, por lo que alteran su desarrollo. La
principal ventaja que presentan esos productos es su cardoter
relativamente especifico, por lo que resultan inocuos para los
animales superiores, siende ademdas débilmente toxicos para
la fauna depredadora y pardsita que habita en Jos ecosistemas
agricolas, al menos en teoria. En lineas generales, carecen de
accidn sobre los insectos adultos, por lo que fos tratamientos
deben ir dirigidos sobre las formas inmaduras. Se dividen en
dos grupos principales: los juvenoides o andlogos de la HI v
los agonistas de la ecdisona o compuestos aceleradores de la
muda (MAC).

3.1. Juvenoides

Una vez comprobado el importante papel regulador
que juega la HJ en el desarrollo de los insectos (Willians,
1956), se propuso su empleo como insecticida al comprobar
la aparicion de efectos morfogenéticos en la metamorfosis
del gusano de seda tras 1a aplicacién de extractos activos de
esta hormona obtenidos a partir del abdomen del macho del
satiirnido Hyalophora cecropia (Vifiuela e al., 1991).

Pocos afios después, se produjo el descubrimiento de la
primera sustancia vegetal con actividad andloga a la HJ,
debido a una casualidad. Hacia 1964, ¢l profesor C. M.
Williams de la Universidad de Harvard, invité a su colega
checo, el profesor K. Sidma, a una estancia en EE.UU para
estudiar la fisiologia del heterdptero Pyrrhocoris apterus. El
profesor Slama llevd consigo una colonia de este insecto,
pero cuando esta colonia se intentd reprocducir en el labora-
torio norteamericano resultd un fracaso. Bl desarrolio
postembrionario de Pyrrhocoris apterus presenta cinco fases
juveniles, que se suelen denominar ninfas. Pues bien, S1ima,
que habia criado sin ninglin problema durante afios las chin-
ches en Checoslovaquia, no obtenia el mismo éxito en la
Universidad de Harvard, ya que casi ninguna ninfa experi-
mentaba la muda que daba lugar al adulto. Lo maximo que
conseguia era ninfas de sexta edad que, por supuesto, eran
deformes y estériles. Después de numerosos intentos con
diferentes condiciones, probaron a cambiar el papel que recu-
bria el interior de las cajas de cria y descubrieron que éste era
¢l causante de su fracaso. En dicho papel habia, pues, un
factor que inhibia el desarrollo de adultos. La especie vegetal
de l1a que procedia era dbies balsamea. En este arbol se
detectd un compuesto terpénico, que en un principio se deno-
mind “factor papel’ y posteriormente juvabiona, con una
estructura y un efecto muy similar al de la HJ. Se comprobé
que la accidn de la juvabiona era especifica sobre algunas
familias de insectos e inactiva sobre otras, lo que implicaba la
posibilidad de respetar a los insectos depredadores y otros
insectos beneficiosos (Viejo, 1990).

Mas tarde, otros investigadores descubrieron en dis-
tintas plantas otras sustancias parecidas a la HJ de los
insectos, todas de naturaleza terpénica, algunas de ellas muy
activas. Al conjunto de tales compuestos vegetales se les
llama fitojuvenoides. Una vez conocidas las estructuras qui-
micas de las HJ de los insectos v de muchos fitojuvencides,
se han sintetizado varios miles de compuestos con estruc-
turas mas o menos andlogas y que reciben el nombre de

juvenoides. Algunos de ellos se han introducido en el mer-
cado, empledndose en el control de diversas plagas.

1. Pérez Moreno

La administracion en la dltima fase larvaria de H o de
Jjuvenoides provoca anomalias en la metamorfosis que se
traducen en la aparicién de individuos con caracteres motfo-
l6gicos intermedios entre larva y pupa. A mayor dosis o
mayor actividad del compuesto, estos individuos pueden
mostrar mayor nlimero de caracteres juveniles, llegando
incluso a la induccion de larvas supernumeratias, es decir,
larvas que alcanzan una edad o estado larvario superior al
que alcanzarfan de forma natural, En tratamientos dirigidos
sobre la fase pupal se obtienen efectos similares de inhi-
bicién total o parcial de la metamorfosis. En este caso,
aparecen adultos con caracteres pupales. $i la especie es
heterometdbola, al administrar el compuesto en el estado de
dltima ninfa se obtienen individuos con caracteres interme-
dios enfre ninfa y adulto tras la muda imaginal.

Estos efectos morfogenéticos constituyen 1a base de la
aplicacion potencial de los juvenoides como agentes insecti-
cidas, puesto que los individuos intermedios descritos resultan
casi siempre inviables (Figura 5). Por otra parte, los efectos
fisiopatoldgicos de estos compuestos no se restringen a la inhi-
bicién de la metamorfosis, sino que pueden alterar también
otras funciones gjercidas por las HI naturales. Por ejemplo, en
huevos depositados recientemente pueden interrumpir la
embriogénesis, por lo que manifiestan un efecto ovicida
(Figura 5); en la larva de algunos lepiddpteros pueden inducir
de forma artificial la diapausa. Ademas, la funcién gonadotro-
pica que manifiestan las HJ en los adultos, puede resultar
alterada por la hiperestimulacién que supone una concentracién
elevada de juvenoides, dando como resultado la esterilizacién
temporal o permanente de estos individuos (Coll, 1988),
Tgualmente, algunos de ellos provocan en los adultos tratados
una fmportante pérdida de fertilidad, habiéndose observado
gran mortandad de sus huevos (Charmillot & Pasquier, 1992).

A pesar de las ventajas, sobre todo ecoldgicas v toxico-
légicas, que suponen estos productos, el uso practico de los
juvenoides no estd muy extendido, va que su eficacia depende
del momento de aplicacién, que debe ser muy preciso, y por
otro lado existe el peligro de induceidn a 12 produccidn de esta-
dios larvarios supernumerarios, Jo que aumentaria el problema
en caso de gue sean las larvas las formas dafiinas para el cul-
tivo (Vifiuela er al,, 1991). En Espafia estin registrados tres
productos de este tipo: fenoxycarb, metopreno y kinopreno.

El fenoxicarb (Figura 6) estd homeologado para el con-
trol de diversas plagas de lepiddpteros y homépteros de los
frutales (Cydia molesta, Cydia pomonella, Adoxophyes
orana, Quadraspidiotus perniciosus, Cacopsylla pyri, etc.),
ast como de vifiedo (Lobesia botrana) y olive (Saissetia
oleae); el metopreno (Figura 6) se emplea contra algunas
plagas del tabaco (Lasioderma servicorne, Ephestia kueh-
niellay; mientras que el kinopreno se utiliza en cultivos
florales y ornamentales para controlar pulgones y aleurd-
didos (Yagiie & Bolivar, 1996),

Por otra parte, existe una serie de compuestos llamados
juvendgenos, que una vez en el interior del insecto sufren una
activacion metabdlica, liberando una molécula con actividad
de HI. Estas sustancias surgieron como respuesta a la elevada
volatilidad que presentaban algunos juvenoides en condi-
ciones de campo, pues muchos juvenoides presentan vidas
medias de pocos minutos una vez aplicados, transformandose
en metabolitos inactivos (Coll, 1988),

El emplec prictico de los juvenoides como agentes de
control de plagas presenta una problematica de tipe téenico,
debido a sus caracteristicas de persistencia {(alta volatilidad,
liposolubilidad, degradabilidad), que ha sido resuelta, en
parte, recurriendo a sistemas de aplicacién adecuados a las
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propiedades indicadas (microencapsulacion, formulacion ©/
especial). A pesar de ello, y debido a que ¢] perfodo de sensi- /\\/‘NYO\/
bilidad a los efectos morfogenéticos es muy corto (fase o
previa a la metamorfosis), es necesaria una cierta repetiti-
vidad de Jas aplicaciones para asegurar su eficacia. FENOXICARD

Hay que considerar también, que los objetives del con-
trol se cumplen para las plagas cuyos adultos hay que reducir
o eliminar, puesto que la alteracién de la metamorfosis se o
manifiesta en la primera generacién de adultes. Por el con- M/L
tratio, cuando ia plaga se manifiesta a nivel de larva, el NN Q/\'//
tratamiento puede ser contraindicado, ya gue existe la posibi-
lidad de aparicién de larvas supernumerarias perfectas y METOPRENO
viables, mayores y més voraces.

Enreswmen, el control de plagas por medio de este tipo
de compuestos se efectiia esencialmente en tres etapas:

1) a nivel de embriogénesis, mediante el blogueo del
desarrollo embrionario (efecto ovicida) e induccion
de esterilidad, que se dan particulartnente en homop-
teros;

2) por accién sobre la diapausa, modificandoe el calen-
dario normal tanto para la induccion como para la
terminacién de la misma a destiempo, y

3) accidn sobre la morfogénesis, que salvo casos
excepcionales, es impracticabie por no verse afec-
tada la etapa destructiva o afectarse en sentido
contrario al deseabie.

3.2. Compuestos aceleradores de fa muda
"{(MAC)

En 1966 se descubriod la accion insecticida de diversos
esteroides andlogos a la hormona de la muda, es decir, com-
puestos que al aplicarlos sobre las formas larvarias de
algunos insectos inducian la muda, pero con un resultade
letal. A estos compuestos se les denomina ecdisoides o ecdis-
teroires v se dividen en dos grandes grupos: los de origen
animal o zooecdisteroides, y los de origen vegetal o fitoec-
disteroides. Debido a la complejidad de sus moléculas y a la

Fig. 6. Estructura quimica de los juvenoides fenoxicard
y matopreno (Primo Yufera, 1981)

dificultad con que penetran a {ravés de la cuticula de los
insectos, la industria quimica apenas ha prestado atencién a
estos productos (Marco y Tomas, 1988).

Recientemente, ha aparecido un grupo de sustancias no
esteroidales que se caracteriza por provocar en 1os insectos el
mismo efecto que la hormona de la muda, a pesar de presentar
una estructura quimica diferente (Wing ef al., 1988). Se les
denomina compuestos aceleradores de la muda o MAC. Por el
momento sdlo existe una molécula comercializada, el tebufe-
nocide. Pertenece a la familia quimica de las diacilhidracinas
(= benzhidracinas) y es espectalmente activo sobre lepiddp-
teros, variando su eficacia en funcién de la especie tratada.
Estos compuestos actian principalmente por ingestién y en
menor medida por contacto. El primer efecto que producen
sobre las larvas es una parada de la alimentacién, entre 2 y 4
horas después de fa ingesta, lo gue provoca la detencidn de los
dafios. Poco después, comienzan los acontecimientos que
preceden a la muda: apdlisis y digestion enzimética de la cuti-
cula. A nivel de las células epidérmicas, ia colocacion de la
cuticula nueva s¢ ve perturbada como consecuencia de una
alteracion en la produccidn de la endocuticula. La nueva cuti-
cula que se forma presenta un menor eSpesor y no estd
esclerotizada. El insecto es incapaz de liberarse de su antigua
cuticula y, por tante, de consumar la muda.
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Fig. 7. Esquema de la actividad del lebufenocide sobre las
diferentes etapas del desarrolle del insecto (modificado
de Charmilliot et al., 1984}

Los efectos morfolégicos de la hormona de la muda
son el resultado de la activacién de genes que codifican unas
proteinas cuticulares por intermedio de un factor de trans-
cripoidn. El efecto de la hormona natural estd limitado en el
tiempo y esta limitacion es necesaria para que se desarrolle la
cascada de acontecimientos que conducen a fa muda. Unica-
mente las primera etapas requieren la hormona de la muda,
mienfras que por el contrario, las dltimas etapas tienen lugar
inicamente si la hormona de la muda desaparece (Figura 4).
En el caso de los MAC, la molécula permanece presente en
los tejidos durante un perfodo de tiempo mucho mds largo
que iz hormona, por lo que mantiene la activacién de los
genes que codifican los acontecimientos precoces, ¢ impide
la expresidn de los genes que codifican los acontecimientos
siguientes. En estas condiciones, el insecto no puede com-
pletar la muda.

La toxicidad sobre los insectos adultos es poco impor-
tante, pudiendo perturbar el desarrolio de los ovarios e
inhibir la puesta (Wing et al., 1988). Sobre la reproduccion,
sus efectos no estén establecidos claramente. La existencia
de hormona de la muda en el embrion explica una actividad
ovicida de estos compuestos. Al ignal que ocurre durante el
desarrotlo postembrionario, se produciria el blogueo de los
receptores de la hormona de 12 muda y la prevencién de las
mudas embrionarias, lo que implicarfa fa muerte del
embridn. Tales efectos han podido ser observados sin que se
pueda considerar como principal esta actividad ovicida
{Mauchamp, 1996).

Los ensayos llevados a cabo en laboratorio sobre dos
especies de polilla de la vid, Lobesia botrana y Eupoecilia
ambiguella, indican que el tebufenocide no ejerce ningin
efecto ovicida, cualquiera que sea la edad de los huevos tra-
tados. Confirman, por contra, que la actividad larvicida se
mantifiesta en todos los estados, aunque es mucho mas eficaz
sobre larvas de corta edad (Figura 7). En los adultos provoca
una reduccién de la fecundidad (Charmillot et al., 1994b).
Ademis de emplearse en el control de estos dos lepidépteros
se aplica eficazmente sobre otras especies, como Cydia
pomonella, Adoxophyes orana (Charmiliot ef al, 1994a) y
Thaumetopoea pityocampa (Jousseame, 1997).

I. Pérez Moreno

4. Inhibidores del crecimiento de
los insectos {ICl}

Este grupe de sustancias lo integran todas aqueilas
moléculas que interfieren en el mecanismo de formacién de
Ta nueva cuticula del insecto durante fa muda, principaimente
por inhibir Iz sintesis de la quitina. Algunos investigadores
los incluyen dentro del grupo de los reguladores del creci-
miento de los insectos, debido a que poseen una accidn de
efecto retardado, que no se manifiesta hasta la primera muda
después del tratarniento {Cohen, 1987), mientras gue otros
los consideran un grupo aparte, ya que no regulan el cre-
cimiento, sino que inhiben un proceso vital como es la
deposicidn de cuticula (Grosseurt & Jongsma, 1987). Son
considerados como selectivos, ya que su accion se restringe a
mecanismos propios de artrépodos, sin poner en peligro otras
formas de vida. Los efectos sobre artrépodos beneficiosos
son poco importantes, sobre todo st se aplican en el momento
adecuado.

La cuticula, que es segregada por las células epidér-
micas, se diferencia en dos capas principales: procuticula y
epicuticula (Figura 8). La procuticuia, con unas 200 p de
espesor, estd constituida por proteinas y quitina, diferencian-
dose de abajo a arriba en endocuticula, flexible y de aspecto
laminar, v en exccuticula, esclerotizada y de aspecto gra-
nular. La endocuticula estd compuesta por proteinas
diversamente orientadas y fibras de quitina, formando capas
de 0,1 a1 w de grosor (Richards & Davies, 1983). La exocu-
ticula, por su parte, es la responsable de la rigidez y dureza de
la cuticula. Estd formada, igualmente, por proteinas v qui-
tina, pero las proteinas se encuentran endurecidas. Sobre la
procuticula se encuentra la epicuticula, de ! 2 4 . de espesor,
con una estructura compleja: la epicuticula interna, que
consta de lipoproteinas curtidas; la epicuticula externa, for-
mada por un lipido polimerizado y con un componente
proteico; la cera, gue consta de hidratos de carbono de cadena
larga, ésteres de dcidos grasos y alcoholes; y en algunos
insectos, una capa de cemento. Las distintas capas son segre-
gadas sucesivamente: primero la epicuticula externa, luego la
interna, después comienza la formacion de la procuticula, y
horas antes de la ecdisis Ia capa de cera que, como la procuti-
cula, seguird depesitindose durante la intermuda. Mediante
un proceso de curtido, en virtud del cual las proteinas estruc-
turales se unen entre si mediante puentes fendlicos, la
cuticula adquiere sus caracteristicas fundamentales: imper-
meabilidad de la epicuticula y rigidez de la exocuticula
(Santiago, 1988).

Los inhibidores del crecimiento actian especificamente
sobre la cutfcula de los insectos, evitando la incorporacién de
las unidades de N-acetilglucosamina en el polimero de qui-
tina, Ademas, tienen una accidn citostitica sobre las células
epidérmicas que la producen (Beeman, 1982). Pueden tener
efectos secundarios, alterando el metabolismo de los Acidos
nucleicos y hormona de 1z muda (Mauchamp & Perrineau,
1987).

El descubrimiento de estos compuestos data de prin-
cipios de los afios setenta, cuando los laboratorios de
Philips-Duphar encontraron los primeros inhibidores de la
sintesis de la quitina; las benzoilfenitureas (Figura 9). Los
cfectos letales de estos compuestos se manifiestan en los
estados inmaduros, concretamente en ¢l momento de la
muda. Se observan anomalias en la endocuticula, que pre-
senta interrupcién de su crecimiento y pérdida de la
apariencia laminar como consecuencia de la inhibicidén de la
sintesis de quitina, tal como ya se ha sefialado. La menor
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presencia de quitina en los individuos tratados parece ser que
se debe a la inhibicién de un enzima, la quitina sintetasa,
aungue este punto no estd claro (Ishaaya, 1990). También, se
ha sugerido la posibilidad de que exista una inhibicién del
transporte de los precursores de la quitina hasta su jugar de
actuacion, en la membrana apical de los microvilos epidér-
micos (Reynolds, 1987).

La principal actividad insecticida de las benzoilfenilu-
reas €5 larvicida por ingestion, aunque también exhiben un
pequeiio efecto larvicida por contacto en algunos casos,
siendo elevado en los lepiddpteros Spodoptera littoralis y

Spodoptera exigua. En los individuos tratados, el proceso de
la muda se inicia con la apélisis, pero se interrumpe y no llega
a completarse la ecdisis. La interrupcion de la ecdisis puede
ser completa, muriendo el insecto dentro de la cuticula vieja,
o por el contrario se inicia pero no llega a completarse, dete-
niéndose en cualquier momento del proceso. En algunos
casos, se interrumpe la ecdisis larva-pupa apareciendo indivi-
duos que se asemejan 2 los intermedios larva-pupa inducidos
por los juvenoides, Bsto podria hacer pensar en un mimetismo
con los juveneides, pero la diferencia se encuenira en gue las
benzoilfenilureas afectan a todas las fases larvarias (Figura
10}, mientras que los juvenoides sélo actian sobre la Gltima
(Santiago, 1988).

Las benzoilfenilureas presentan, ademds, efecto ovi-
cida. La aplicacién directa de estos productos sobre huevos
se manifiesta por la incapacidad que muestran las larvas para
salir del huevo, aunque 2 veces rompan la cubierta, debido a
la alteracidn de la sintesis de la cuticula embrionaria. Por otra
parte, los huevos puestos por adultos tratados presentan idén-
ticos efectos (Charmillot & Pasquier, 1995). Los adultos
tratados pueden presentar trastornos en su petencial reproduc-
tor, como malformaciones en su genitalia externa, esterilidad
o anomalias en testiculos y ovarios. Finalmente, los adultos
procedentes de larvas que sobreviven a los tratamientos
pueden presentar alteraciones en su fecundidad o en su capa-
cidad copuladora (Santiago, 1988).

Muestran actividad sobre un elevado nimero de
especies de insectos de muy diversos drdenes: ortdpteros, isop-
teros, maidfagos, tisandpteros, hemipteros, lepiddpteros,
coledpteros, dipteros e himendpteros. Hay incluso algunos
productos, como el flufenoxurdn, que son activos sobre acaros
(Gomez Barona, 1991).

En Espaiia, las benzoilfenilureas comercializadas son:
clorfluazurdn, difiubenzurdn, teflubenzurdn, triflumurdn,
hexaflumurdn y flufenoxurdn. Se emplean sobre numerosas
plagas, principalmente de lepidopteros (Leucoptera scitella,
Ararsia lineatella, Pandemis heperana, Lobesia botrana,
Thaumetopoea pityocampa, Lymantria dispar, Spodoptera
littoralis, Autographa gamma, etc.), y en el caso del flafeno-
xurdn, también sobre algunas especies de dcaros (Paronychus
ulmi, Eotetranychus carpini, Tetranychus uriicae).

Aparte de las benzoilfenilureas, hay otros compuestos
que inhiben la sintesis de quitina, asi como toda una serie de
productos con accidn sobre Ja cuticula cuyo modo exacto de
actuacién se desconoce por el momente. Entre estos pro-
ductos hay que destacar: los acaricidas c¢lofentezin,
flubenzimina y hexitiazox (Baillod er al., 1986), el insecti-
cida buprofezin y los antibidticos nucledsidos peptidilos
polioxina-d y nikomicina (Vifiuela et al., 1991).
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Fig. 10. Esquema de la actividad de ios ICI sobre las distintas
fases de desarrolle del insecto imodificado de Charmitlot
& Pasquier, 1985)
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Fig. 11. Estructura quimica de algunas feromonas sexuales de
lepiddpteros {Guerrero, 1988)

5. Feromonas de insectos

Los insectos utilizan ¢l sentido del olfato en una
amplia gama de pautas de comportamiento. Es por eflo que
se sirven de mensajes odoriferos en la comunicacién entre
individuos de la misma especie. Estos mensajes odoriferos
los constituyen las feromonas. Las feromonas son sustancias
emitidas al exterior por los insectos y captadas por otros indi-
viduos de la misma especie en los que provocan una reaccién
especifica, por cjemplo, un comportamiento definido o un
proceso de desarrollo. Estas sustancias son (nicamente uno
de los diferentes tipos de compuestos semioquimicos que

{. Pérez Moreno

producen los insectos. El término compuesto semioguimico
se utiliza para definir cualquier compuesto portador de infor-
macién entre organismos. Si el mensaje es intraespecifico, el
compuesto semioguimico es una feromona, mientras que si
es interespecifico, se trata de una alelomona. Un mismo com-
puesto puede actuar como feromona y alelomona al mismo
tiempo (Birch & Haynes, 1990).

La sensibilidad olfativa de los insectos frente a las
feromonas y alelomonas es espectacularmente alta, especial-
mente en lo referente a concentraciones y direcciones. Se
producen en gléndulas exocrinas, es decir, glindulas de
secrecion externa. Su sintesis puede ser continua, pero su
liberacion al exterior es un proceso controlado de forma muy
precisa gue se produce finicamente bajo condiciones ambien-
tales y fisiolopicas especificas. Son detectadas por el
individuo receptor a través de las sensilas olfativas locali-
zadas, principalmente, en las antenas, aunque también se han
encontrado en los palpos maxilares o labiales,

Segiin el efecto que producen, se conocen feromonas
sexuales, de alarma, de pista, de agregacion, etc. Debido a su
especificidad, sensibifidad y nula toxicidad, representan una
alternativa potencial a la utilizacién de insecticidas con-
vencionales para ¢l contro!l de plagas, especialmente las
feromonas sexuales y las de agregacion.

5.1. Feromonas sexuales

Son aquelios compuestos semioquimicos que, emitidos
generalmente por la hembra, inducen un comportamiento de
atraccion y de copula en los machos de la misma especie.
La primera feromona sexual identificada v aislada fue ia
de la hembra del gusano de seda, Bombix mori, en 1960,
Actualmente se conocen mas de 300 feromonas sexuales de
lepidépteros. En coledpteros las investigaciones se han cen-
trado en los escolitidos de Ias coniferas, los curculidnidos
fitéfagos y las especies que atacan el grano almacenado. Los
otros drdenes de insectos han sido menos estudiados, aunque
se conocen bastantes feromonas de cochinillas, pulgones y
cucarachas (Carrero, 1996).

Las feromonas producidas por las hembras de los lepi-
dépteros han sido hasta ahora las mas estudiadas. En general,
son hidrocarburos alifiticos de cadena lineal, de 10 a 18
itomos de carbeno con una o dos insaturaciones de tipo
doble enlace y un grupo funcional como aleohol, acetato o
aldehideo (Figura 11}. 81 tenemos en cuenta las isomerias cis,
trans y dptica, asi comeo las proporciones variables de los
componentes, se comprende la enorme gama de posibili-
dades que se ofrecen para asegurar, en cuanto a su
formulacién solamente, una especificidad funcional de estas
sustancias (Durdn, 1988).

Los estudios exhaustivos sobre estos compuestos y
sobre los comportamientos que inducen indican que estas
feroraonas, generalmente, se componen de mas de un com-
puesto quimico. A veces, componentes distintos son
responsables de estimular diferentes fases implicadas en los
comportamientos de localizacion de la pareja y del cortejo.
La mezcla exacta de componentes mayoritarios casi siempre
es tnica para una especie dada, lo cual propicia el aisla-
miento reproductive respecto a otras especies estrechamente
relacionadas con elia (Birch & Haynes, 1990). Las distintas
sustancias que intervienen en la emision feromonal se clasi-
fican en primarias o secundarias seglin su mayor © menor
concentracidon. La accidn de los compuestos primarios estd
relacionada con la atraccidn a larga distancia, mientras que
los secundarios determinan la secuencia de comportamiento
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Fig. 12, Esquema de la secuencia de comportamiento provecado por las feromonas sexuales en los lepidépteros
{modificado de Audemard, 1989}

y aproximacion de los individues atraidos, es decir, son los
causantes de las respuestas a corta distancia.

Las feromonas producidas por los machos han sido
menos estudiadas y son también aldehidos, ésteres, alco-
holes, etc., de estructura variable. Su actividad puede variar
desde inhibir la aproximacién de otro macho hasta actaar
como compuestos afrodistacos, es decir, induciendo un cierto
comportamiento de cdpula, aceptacion y respuestas de las
hembras, una vez que éstas han atraido al macho mediante un
atrayente sexual. En general, son compuestos que actilan a
corta distancia (Guerrero, 1988). Segiin Audemard (1989),
el esquema de comportamiento sexual del macho puede resu-
mirse en las siguientes fases (figura 12):

1} Percepeion del olor feromonal. El macho responde
mediante la ereccién de las antenas. Ocurre a con-
centraciones muy leves de feromonas, por accidn de
los compuestos primarios.

2y Vuelo de orientacidn. Vuelo en zig-zag para encon-
trar la pista de mayor concentracion de feromona.

3) Aterrizaje. Motivado por altas concentraciones
debido 2 la proximidad de ia hembra.

4) Aproximacion a Ja hembra. Respuesta provocada
por los compuestos secundarios. Comeo ya se ha
comentado, los machos de algunas especies emiten
sustancias afrodisfacas que son captadas por la
hembra antes del acoplamiento. Estas sustancias
juegan un papel importante en el ajslamiento qui-
mico entre especies que viven en el misme medio y
utilizan la misma feromona.

5} Acoplamiento y movimientos copulatorios.

En agueilas especies en las que la hembra utiliza, apa-
rentemente, un solo compuesto, las diferentes fases dei
comportamiento de la secuencia sexual del macho varian
solamente en funcién del gradiente de concentracion de esta
sustancia, sin excluir otro tipo de relaciones acisticas,
visuales o tactiles.

Los compuestos feromonales comenzaron a ser sin-
tetizados por ¢! hombre a partir de los afios setenta vy,
desde entonces, vienen siendo utilizados en el campo de la
proteccién vegetal. Se pueden emplear de diferentes
formas:

1) Control del vuelo {monitoring) de los insectos
potencialmente nocivos para los cultivos mediante las la-
madas trampas sexuales. Son dispositivos que capturan
machos de Ia especie, siendo atraidos mediante feromona
sexual sintética. Estas trampas permiten establecer el
comienzo de los vuelos de los machos adultos, su variacion
durante el perfodo de actividad y los distintos maximos
poblacionales a lo largo del ciclo biologico. Su principal uti-
lidad reside en que permiten predecir con cierta exactitud el
momento mas adecuado para realizar tratamientos con insec-
ticidas., Son muy Gtiles cuando se emplean productos de tipo
RCI o ICI, en los que la fecha de la aplicacién es clave para
la eficacia del tratamiento.

2) Lucha por captura masiva o ‘mass traping’. Solo se
utiliza en condiciones muy particulares y para ciertas espe-
cies. Consiste en multiplicar ¢l nimero de {rampas sexuales
por unidad de superficie con la intencidn de capturar Ia
mayoria de los machos y reducir ¢l nimero de acopla-
mientos. Ne obstante, se ha comprobado gue incluso
capturande un 90 o 95% de los machos, los restantes pueden
atender suficientemente a las hembras que solicitan el aco-
plamiento. Por o tanto, este método tnicamente es eficaz en
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medios con baja densidad poblacional de insecto a combatir,
de manera que los dafios sean inferiores 2 los tolerados
{Duran, 1988).

3) Método de confusion sexual. Consiste en deso-
rientar a los machos con el fin de impedir el encuentro de los
dos sexos y la reproduccién, mediante la emisién permanente
en la atmosfera del cultive a proteger v sus alrededores de
feromona sexual sintética del insecto plaga. Los comporta-
mientos afectados por la difusién de feromona no son bien
conocidos, Han sido planieadas varias hipotesis (Charmillot,
1984, Audemard, 1989}

1) La exposicion permanente a un nivel de feromona
sintética relativamente elevado puede provocar una
saturacion de fos receptores antenales del macho, de
manera que no puede responder a las emisiones de
las hernbras.

2) Las miltiples fuentes de emisién de feromona sinté-
tica repartidas por e} medio, competirdn con la
emision de feromona natural realizada por la
hembra, lo que dificulta ia localizacidn de ésta por
parte del macho.

3)Camufiaje de la feromona sexual emitida por la
hembra, que es enmascarada por la feromona sintética.

4) No reconocimiento, por parte del macho, del ofor
feromonal natural completo en sus proporciones
normales, va que la difusion de uno o varios de los
componentes sintéticos modifican esta proporcidn,

Para poder aplicar con éxito esta técnica de control de
plagas, es necesario que se cumplan una serie de condiciones:

a) Conocer el compilejo feromonal del insecto y poder
sintetizarlo en cantidades suficientes.

b} Los adultos del insecto deben desplazarse de forma
limitada, ya que ¢n las especies que recorren largas
distancias después del acoplamiento, la #écnica no
es eficaz. Es necesario asegurarse de que la fero-
mona sintética no modifica el comportamiento de
los adultos en este sentido.

¢) La concentracién de feromona sintética en la atmés-
fera serd lo suficientemente intensa

d) La densidad de poblacién del insecto debe ser io
suficientemente baja con el fin de evitar encuentros
aleatorios entre los dos sexos.

e) El drea protegida serd lo bastante amplia y relativa-
mente aislada de fuentes de contaminacién exteriores.

Las feromonas sexuales sintéticas deben tener una for-
mulacién adecuada que les proteja de la degradacion y asegure
una emision superior o igual a un minimo durante e} tiempo
suficiente. Dependiendo de la naturaleza quimica del atractivo
y del soporte empleado, se afiade un antioxidante. Existen dife-
rentes tipos de soportes de difusion (Audemard, 1989): micro
y macrocapsulas; microfibras y fibras capilares huecas de
material plastico cerradas por los extremos; tubos y ampo-
llas de cleruro de polivinilo (PVC) o de polietileno (PE)
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impregnados o cargados de feromona; cintas poliestratificadas
en plastico, compuestas por una capa reservorio situada entre
dos capas barrera; otros tipos de difusores de caucho, plastico
© a base de absorbentes en los que la feromona estd incluida o
impregnada; etc.

La concentracién de feromona en la atmosfera depende
de la difusién a partir de los emisores nstalados en el cultivo,
de su degradacién en el aire y de las corrientes de conveceidn
atmosféricas (Charmillot, 1984), La difusion de la feromona
depende de su estructura quimica, del tipo de difusor, de la
concentracion de feromona en el difusor, de la temperatura y
del viento. Por su parte, la degradacion de la feromona sinté-
tica en la atmdsfera es funcién de su naturaleza quimica
(dobles enlaces), de la luz (fotodescomposicién) y de la tem-
peratura. Por {iltimo, la conveccidén o evacuacién de la
feromona fuera del cultivo varia segin la velocidad del viento,
Ia densidad de vepetacion, el estrato vegetativo y la forma y
dimension de la parcela.

Las principales ventajas que presenta esta técnica de
control son: inocuidad para la fauna auxiliar (depredadores y
parasitoides, principalmente); baja o nula toxicidad sobre el
medio ambiente; el tiempo de trabajo requertdo para la apli-
cacion de este sistema de lucha no es mayor al empleado para
un tratamiento insecticida tradicional (Neumann & Gasser,
1988); existen indicios fundados de que con el uso continuo
de feromonas se puede obtener una reduccién del nimero
total de tratamientos insecticidas que son aplicados contra
plagas secundarias.

Por contra, los principales inconvenientes son: no es
eficaz contra especies que recorren largas distancias después
del acoplamiento; las parcelas deben estar aisladas o com-
prender grandes superficies y los bordes protegidos por una
ved de difusores; debido a que la téenica tiene cardcter pre-
ventivo, el cultive no estd protegido de los ataques vy su
eficacia depende, sobre todo, de la densidad de poblacidn del
insecto plaga.

El método de confusion sexual ha sido experimentado
contra méis de una docena de especies de lepidépteros, siendo
los resultados obtenidos excelentes, similares a los de trata-
mientos con insecticidas quimicos. Algunas de ellas son:
Clysia ambiguella y Lobesia botrana en vifta; Cydia pomo-
nella, Grapholita molesta y Zeuzera pyrina en frutales,
Pectinophora gossipiella en algoddn; etc.

5.2. Feromonas de agregacion

Se definen como aqgueilos compuestos semioquimicos
que, producidos por insectos de uno o ambos sexos de una
especie, inducen un comportamiento agtegativo de los miem-
bros de esa especie (Gasol, 1988). Se diferencian de las
sexuales en que son producidas por individuos de un sexo, not-
malmente la hembra, v respondidas por individuos de ambos,

En realidad se trata de complejos feromonales, ya que
en la mayoria de los casos es un sistema multicomponente el
que induce a respuesta agregativa (Figura 13). La agregacién
en los insectos puede tener distintas finalidades: proteccidn,
reproduccidn, colonizacién, alimentacién o varias de ellas
simultaneamente. En algunas especies las feromonas de agre-
gacién pueden actuar, también, come feromonas sexuales. En
la actualidad se conoce ia existencia de feromonas de agrega-
cién en seis drdenes distintos de insectos, pero las més
estudiadas han sido las de los coledpteros escolitidos, debido
a que forman plagas forestales muy importantes.

Los escolitidos son coledpteros gue habitan en los
tejidos subcorticales de los drboles y producen grandes
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pérdidas en bosques de coniferas. La feromona de agregacion
de estos insectos induce la colonizacion de nuevos arboles, lo
que propaga la plaga. El ataque estd regulado por un sistema
guimico en el que actiian compuestos liberados por los pro-
pios arboles junto con las feromonas de agregacion, lo que
produce la atraccién de individuos de ambos sexos. En
general, el mecanismo de agregacion de los escolitidos puede
dividirse en dos fases: atraccidn primaria y atraccién secun-
daria. Los insectos emergidos de un drbol atacade se
dispersan buscando nuevas fuentes alimentarias, de manera
aleatoria ¢ controlada, en respuesta a compuestos voldtiles
emanados de los drboles (normalmente terpenos), dando
lugar a la atraccién primaria. Los pioneros que llegan al
arbol-huésped emiten feromonas de agregacidn, producidas
en el intestino posterior y tubos de Malpigio, después de que
la alimentacién ha comenzado, ya que es preciso para su bio-
sintesis la ingesta de un compuesto precursor proporcionado
por et propio arbol. La liberacion de las feromonas de agre-
gacion al exterior se realiza junto con las deyecciones del
insecto (Carrero, 1996), lo que induce la colonizacién masiva
del arbol y da lugar a la atraccién secundaria, que se incre-
menta a medida que van llegando més individuos. Sin
embargo, si el nivel de infestacién es elevado, a atraccidn
secundaria puede verse inhibida por la emisién de feromonas
de antiagregacién, dando como resultado la disminucion de
individuos y favoreciendo la colonizacidn de otros 4rboles
{Gasol, 1988).

Las feromonas de agregacién ofrecen dos perspectivas
de utilizacién practica: como método de seguimiento (monito-
ring) o como métedo de control de plagas (captura masiva). La
captura masiva con estas feromonas ha sido ampliamente utili-
zada sobre algunas plagas. Para que sea eficaz son precisas
ciertas condiciones: feromonas correctamente dosificadas,
emisores de larga duracidn, estrategia adaptada a la biologfa
del insecto, no reinfeccion por dreas vecinas y un disefo ade-
cuado de las trampas empleadas, ya que deben ser capaces de
atrapar gran niimero de insectos y ser duraderas y de facil Him-
pleza (Primo Yufera, 1991).

En los coledpteros, las feromonas de agregacién han
tenido una mayor aplicacidn en experiencias de trampeo
masivo que las feromonas sexuales, atrayentes en general de
machos de lepiddpteros. Uno de los casos en que se han apli-
cado con éxito las feromonas de agregacién en el control de
plagas se da en Noruega y Suecia, con el escolitido Ips typo-
graphus. En 1979 se dispusieron en Noruega un total de
660.000 trampas en una superficie de 4 millones de hectareas,
capturindose un promedio de 4.850 insectos por trampa. Se
calculd que el niimero de drboles muertos en un afic se redujo
de 3.000.000 a 200.000, Otros programas de control desti-
nados a controlar el escolitido de las coniferas, Dendroctonus
brevicomis, y ¢l del olmo, Scolytus multiestriatus, han resul-
tado moderadamente prometedores (Guerrero, 1988).

6. Insecticidas microbiolégicos

Dentro de los enemigos naturales de las plagas, existe
un grupo de microorganismos que constituyen los Hamados
agentes patdgenos de los artropedos. Estos microorganismos
son capaces de infectar diferentes especies de msectos, produ-
ciéndoles enfermedades que ies ocasionan la muerte. Su
aplicacion sobre las plagas se realiza de igual forma que si s¢
tratara de un insecticida quimico, es decir, en pulverizacién o
en espolvoreo, por o que se les Hama insecticidas microbio-
l6gicos. Bl primer insecticida de gste tipo se patentd en 1950,
aunque la existencia de estos microorganismos se conocia
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fig. 13. Estructura guimica de aigunas feromonas de agregacidn
de coledpteros escolitidos {Primo Yufera, 1991}

desde mucho antes. Desde entonces, la comercializacion y ¢l
uso de estos agentes de control ha aumentado de modo expo-
nencial, En 1987 ya se conocian més de 100 especies de
bacterias y 400 de hongos parasitos de insectos y dcaros,
También se habian descrito algunos virus, protozoos y nema-
todos entomopatogenos. Sin embargo, los organismos de
proteccidn ambienta sdlo habian aprobado 18 de estos micro-
organismos para su uso como insecticidas (Pijoan 1991a).

En general, los insecticidas microbioldgicos presentan
tres limitaciones comerciales bésicas: baja persistencia en el
medio, alta especificidad y lentitud de accidén. Su baja persis-
tencia puede corregirse mediante un tipe de formulacién
adecuada. Su limitado espectro de accidn, sin embargo, les
confiere una gran ventaja: la gran seguridad ambiental, por
ser inofensivos para el hombre y otros organismos que no
sean obieto de su control.

6.1. Insecticidas microbioldgicos: bacterias

Une de los microorganismos mds utilizado en el control
de plagas es la bacteria Bacillus thuringiensis. Se irata de una
especie compleia, de 1a que se han descrito 34 serovares dis-
tintos (Barjac & Frachon, 1990). Su accién insecticida se
debe, principalmente, a una toxina conocida con el nombre de
3-endotoxina, Cuando la bacteria forma eSporas, asociadas a
éstas aparecen unos corpusculos cristalinos formados por pro-
tefnas. Los cristales proteinicos son de formas diversas,
variando seg(n los diferentes serovares (Lereclus e o, 1993).
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El principal componente de esta inclusion cristalina es la §-
endotoxina. En general, hay un solo cristal por espora, pero en
algunos serovares de B. thuringiensis, hay dos o mis. Ademas,
las B-endotoxinas de los distintos serovares no son iguales,
siendo cada una especifica de un grupo de insectos. Se han
descrito serovares que afectan a las larvas de lepiddpteros,
dipteros y coledpteros. Los principales serovares que se
comercializan son (Martinez, 1992): el serovar kurstaki, que
afecta principalmente a las larvas de lepiddpteros, aungue
también es eficaz para el control de algunos coledpteros,
como Leptinotarsa decemlineata (Lopategi et al., 1994); el
serovar tenebrionis, cuya actividad larvicida estd restringida
al orden coledpteros, en concreto 4 fa familia crisomélides v a
determinados curculionidos; y el serovar israelensis, que
actiia sobre aquellas familias de dipteros cuyas larvas se desa-
rrollan en el agua, como son los mosquitos y simdlidos,
siendo también susceptibles algunos quirondmidos y tipG-
lidos. Todas las formulaciones comercializadas de B.
thuringiensis contienen, normalmente, una mezcla de esporas
viables y cristales proteinicos, o simplemente cristales.

Para que B. thuringiensis actile sobre los insectos es
preciso que ingieran el cristal proteinico. Los cristales, una
vez en el intestino medio de la larva, se disuelven gracias al
pH fuertemente alcaline que existe (pH>8). A continuacidn,
se produce la activacién de la toxina mediante enzimas proteo-
liticos (proteasas) que existen en el intestino, apareciendo la
d-endotoxina. Las condiciones que se precisan para que fa

“toxina llegue a actuar son las responsables de la especificidad
de esta bacteria, incluso de la susceptibilidad entre individuos
de una misma especie: el pH vy las proteasas del intestino
difteren entre especies de insectos vy, en menor medida, entre
individuos de la misma especie; la calidad nutritiva del ali-
mento puede afectar la salud y fa susceptibilidad del insecto a
la toxina; el crecimiento larvario implica la reduccidn de Ia
relacidn superficie/volumen del intestino medio, por lo que las
células intestinales resultan menos accesibles para la toxina a
medida que ia larva es de mayor edad (Martin, 1994),

Una vez liberada la 3-endotoxina se produce su aso-
ciacion con los receptores especificos presentes en las
membranas de las células del intestino medio. No se conoce
con exactitud como act(a la toxina sobre estas céhilas, pero st
se sabe que provoca un cambio en la permeabilidad del intes-
tino, lo que ocasiona la mezela del contenido intestinal con la
hemolinfa del insecto, produciéndole la muerte por septi-
cemia. Es evidente que las toxinas de los diferentes serovares
de B. thuringiensis puede tener diferentes modos de accién
en una determinada especie. Ipualmente, el cristal proteinico
de un serovar de B. thuringiensis puede tener distintos modos
de actuar para diferentes especies de insectos. Después de
que el insecto susceptible ingiere el cristal proteinico, el
primer efecto que se suele apreciar consiste en una parada de
su alimentacién (efecto inapetente). A continuacién entra en
un estado de letargo y finalmente muere. En resumidas
cuentas, las razones que determinan la especificidad de B.
thuringiensis son las siguientes:

1.- Es necesario que el insecto se encuentre en estado
larvario, preferiblemente en las primeras fases.

2.~ El pH del intestino medio debe ser alcalino. Todos
lo insectos lo tienen, pero no los animales supe-
riores, por lo que la bacteria les resulta inocua.

3.- Es necesario que exista el enzima especifico (pro-
teasa) que activa la toxina. La ausencia de este
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enzima puede ser la causa por la que no afecte a las
abejas y a otros insectos beneficiosos.

4.- Deben existir los receptores especificos de la toxina
en las c€ludas del intestino medio.

Aunque ¢l factor letal de la bacteria (el cristal) parece
ser una toxing, hay otras razones por las que B. thuringiensis
es considerada como un patdgeno de los insectos. Una de ellas
es el sinergismo espora-cristal. En algunos insectos, una com-
binacién espora-cristal resulta mds letal que su actividad por
separado, Heimpel & Angus (1960) clasifican las larvas de los
lepidépteros en funcién de su respuesta a B. thuringiensis.

Tipo 1. Las especies de este grupe mueren sélo con
ingetir el cristal proteinico. La muerte les llega
répidamente, en minutos u horas. A este grupo
pertenecen, por ¢jemplo, Bombix mori y
Manduca sexta.

Tipo I Las larvas de este tipo mueren, igualmente, al
ingetir Gnicamente el cristal, pero se observa
sinergia espora-cristal, es decir, la presencia de
esporas junto con el cristal incrementa la morta-
lidad a una dosis de cristal determinada.
Especies de este grupo son Lymantria dispar,
Tricoplusia ni, Pieris rapae y Plutella xylostella.

Tipo III. En este caso, las larves mueren al ingerir sdlo
esporas, aunque puede haber cierta sinergia
con el cristal. Se trata de un grupo poco estu-
diado. Una especie de este tipo es Galleria
mellonella.

Algunos serovares de Bacillus thuringiensis producen,
ademas, otra toxina que puede ser empleada en el control de
plagas: la B-exotoxina. Es toxica para larvas de muchos lepi-
dépteros, dipteros y coledpteros. También para mamiferos,
incluido el hombre, afectando a la biosintesis de RNA. Puede
estar presente en determinados formulados comerciales, 1o
que estd prohibido en algunos paises (Primo Yufera, 1991).

El gen que codifica la produccion de la &-endotoxina en
B. thuringiensis puede ser incorporado mediante técnicas de
ingenieria genética al genoma de una planta cultivada, por lo
que esa planta adquiere resistencia frente a las plagas sensi-
bles a esta toxina, obteniéndose una planta transgénica. Esto
se ha conseguido en diversos cultivos: tabaco, tomate, algoddn,
patata, mafz, etc. E] principal problema que presentan estas
plantas transgénicas es Ia posibilidad de aparicién de resistencias,
al igual que ocurre con los insecticidas quirnicos, es decir, indivi-
duos resistentes a la toxina de B. thuringiensis y que, por lo tanto,
van a suftir un proceso de seleccidn natural, Hegando a predo-
minar sobre los individuos susceptibles (Nuez y Ruiz, 1997).

Otras bacterias entomopatdgenas utilizadas en el con-
trol de plagas son: Bacillus popiliae, empleada en el control
del escarabajo japonés Popilia japonica, plaga de las coni-
feras en Japdn y USA, v también de Popilia guadriguttata en
China; y Bacillus sphaericus, que presenta un gran potencial
de futuro en la lucha contra los mosquitos (Pijoan, 1991a).

6.2. Insecticidas microbioldégicos: virus

Los virus entomopatdgenos actian por diseminacion
en las poblaciones de insectos, dando lugar a una epizootia.
Esta contaminacién se propaga a las generaciones siguientes



Principales métodos biotécnicos empleados en el control de plagas

y, st las condiciones son adecuadas, el efecto insecticida se
prolonga a cosechas sucesivas. La accién se ejerce sobre las
larvas, que se paralizan y mueren, siendo el efecte mayor
cuando se contaminan en el primer estadio, ya que los virus
se van multiplicando a través de las diferentes mudas y
aumenta su poder de infeccién (Primo Yufera, 1991).

~ La mayorfa de los virus entomopatégenos encentrados
pertenecen al grupe de fos baculovirus. Estos se caracterizan
por infectar invertebrados y tener forma de bastén, con una
envoltura exterior lipoproteica por encima de la cépsida, vy
ADN bicatenario. También, existen reovirus entomopato-
genos, caracterizados por tener forma icosaédrica, casi esférica,
infectar vertebrados, invertebrados y plantas, carecer de envol-
tura lipoproteica y poseer un genoma ARN bicatenario.

Se agrupan en tres grandes grupos: los NPV (virus de
la polihedrosis nuclear) o subgrupo A de los baculovirus; los
GV (virus de ia granulosis) o subgrupo B de los baculovirus,
y los CPV (virus de la polihedrosis citoplasmitica), que per-
tenecen al grupo de los reovirus.

Los NPV son particularmente infecciosos & integran la
mayor parte de fos virus entomopatogenos. Se multiplican en
el nicleo de las células infectadas y producen una protefna
cristalina poliédrica, que incluye varias particulas viricas
(Primo Yufets, 1991), La mayorfa son especificos de hime-
nopteros sinfitos (avispas minadoras de la madera), aunque
algunos de ellos son capaces de infectar determinadas espe-
cies de lepidépteros. Los NPV de sinfitos se emplean en
bosques de coniferas, mientras que los de lepidopteros se uti-
lizan en el control de las orugas de especies del género
Heliothis, Lymantria y Spodoptera, asi como sobre Mamestra
brassicae, Neodiprium lecontei o Trichoplusia ni. Existe un
tipo de NPV que infectan arafias rojas (Panonychus citri y
Panonychus ulmi), pero presentan come inconveniente la
necesidad de transmitir Ia enfermedad virica mediante icaros
infectados (Pijoan, 1991b).

Los virus de la granulosis (GV) presentan una gama de
huéspedes mis reducida que las de los NPV, Se utilizan en el
control del lepiddptero Cydia pomonella, plaga de manzanos
y perales (Trematerra et al., 1997). Se multiplican, igual-
mente, en el niicleo de Ia célula y producen una inclusion
granufar que incluye una sola particula virica.

Los virus de la polihedrosis citoplasméatica (CPV) se
multiplican en el citoplasma de las células infectadas y pro-
ducen una proteina cristalizadza en poliedros, en cuyo
corpdsculo se incluyen varias particulas viricas. Se emplean
en el control de lepidopteros (Taumetopea pityocampa,
Dendrolimus spectabilis) y, en menor medida, de algunos
dipteros, himendpteros y coledpteros. En condiciones natu-
rales @10 $on tan potentes como los NPV, pero si se aplican en
spray son mucho mds infecciosos. Son especialmente Gtiles
en silvicuitura, donde se pretende una regulacion de las
plagas a més largo plazo.
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6.3. Insecticidas microbiolégicos: hongos

Se conocen unas 400 especies de hongos capaces de
provacar enfermedades tanto en insectos como en dcaros, sin
ernbargo, hasta ahora fnicamente se ha prestade atencion a
unas 20 de ellas. La mayoria se incluyen en 12 géneros:
Lagenidium, Entomophaga, Neozygites, Entomophtora,
Erynia, Aschersonia, Verticillium, Nomuraea, Hirsutella,
Metarhizium, Beauveria y Paecilomyces (Van Driesche &
Bellows, 1996). Pertenecen a diferentes grupos sistematicos,
siendo los mas abundantes los hongos entomoftorales (zigo-
micetos) y los hongos imperfectos (deuteromicetos).
Actuaimente, su empleo como agentes de control de piagas
se centra en los hongos imperfectos. Estos hongos son habi-
tantes caractezisticos del suelo, por lo que sus huéspedes
suelen ser insectos que pasan alguna parte de su ciclo en este
medio (Keller, 1991). Sin embargo, fas formulaciones comer-
ciales se emplean, también, en el control de plagas aéreas.

Los hongos entomepatdgencs no son tan especificos
como las bacterias y los virus. Este tipo de organismos pre-
senta grandes exigencias ambientales, especialmente en lo
que respecta a la humedad y a la temperatura, aunqgue las for-
mulaciones comerciales incorporan diversos coadyuvantes
que disminuyen tales inconvenientes (Prior, 1993). Las
esporas perduran e infectan generaciones sucesivas de
insectos de modo gue, cuando la infeccion se establece, sus
efectos duran varios afios y, en algunos casos, sus efectos son
mejores a partir del segundo afio. La infeccion se produce por
adherencia de las esporas sobre la cuticula del insecto. Las
esporas germinan emitiendo un tubo que penetra a través de la
cuticula y produce la colonizacion del insecto por el micetio.
La perforacion de la cuticula se produce gracias a un sistema
enzimitice de quitinasas, proteasas y lipasas (Primo Yufera,
1991). Se sabe que estos hongos producen compuestos mis o
menos toxicos, que aceleran la muerte del huésped.

El hongo entormopatogeno més utilizado en el control de
plagas es Beauveria bassiana. Se trata de un hongo que pro-
duce diversos principios activos, entre los que destaca la
beauvericina. Se utiliza contra diferentes drdenes de insectos:
coledpteros (Leptinotarsa decemlineata, curculiénidos),
hemépteros {TFialeurodes vaporariorumy), lepidopteros (Cydia
pomonella, Ostrinia nubilalis) y ortopteros (Jangostas).

Ofro hongo muy utilizade es Metarhizium anisopliae.
Esta especie produce unos compuestos insecticidas de alta
eficacia denominados destruxinas, siendo las mas impor-
tantes las llamadas destruxinas A y B (Pijoan, 1991b). Se
emplea en ¢! control de coleépteros (melolontidos, elaté-
ridos, curcuiidnidos) homépteros (cicadélidos), lepidépteros
(Cydia pomonella} y tangostas.

Por dltimo, Ferticillium lecanii es un hongo que infecta
pulgones {especialmente Aphis gossipy) y otros homépteros,
como cochinilias y moscas blancas (Keller, 1991).

Bibliografia

AUDEMARD, B.1989. La confusién sexuelle des méies. Une nouvelle
technique de lutte contre les lépidoptéres nuisibies. Phytoma,
413: 2632,

BaiLLOD, M., GUINARD, E. & ANTONIN, PH. 1986, Une nouvelie
génération d'acaricides spécifiques inhibiteurs de croissance.
Revue suisse Vitic. Arboric, Hortic., 18(4): 213-219,

BARIAC, H. & FRANCHON, E. 1990. Classification of Bacillusthurin-
giensis strains. Entomophoga, 35(2): 233-240.

BeEMaN, R W. 1982, Recent advances in mode of action of insec-
ticides. Ann. Rev. Entomol,, 27; 253-281.

BeLiEs, x. 1988, Las hormonas endocrinas de los insectos. Bases
conceptuales para el disefio de insecticidas biorracionales.
En: Insecticiduas biorracionales, Ed. C.S.1.C. Madrid. pp.:
15- 67.

BIRCE, M. ¢. & HAYNES, K. F. 1990C. Feromonas de insectos. Qikos-
Tau, Barcelona. 96 pags.




140

CARNERO, A. ESPiNG, A, HERNANDEZ, M. & Barroso, J. 1988,
La lucha integrada, una nueva estrategia para combatir
las plagas. Hojas divulgadoras, n® 12/88 HD. M.APA,
20 pags.

CARRERO, J. M. 1996, Lucha integrada contra las plagas agricolas y
Jorestales. Ed. Mundi-Prensa. Madrid. 256 pags.

CHARMILLOT, P, 1. 1984. Posibilités et limites de la lutte contre les
insectes an moyen des atiractifs sexuels. Revue suisse Vitic,
Arboric. Hortic., 16(2). 69-74,

CHARMILLOT, ® J. & BLoEscH, R. 1987. Un régulateur de croissance
d’insectes (RCE) homoloegué pour son action ovicide contre le
carpocapse des prunes Grapholita funebrana Tr. Revue suisse
Vitic. Arborie. Hortic., 19(2): 87-92.

CHARMILLOT, P I. & PasqQuiegr, b, 1992, Modification de Ia fertilité du
carpocapse Cydia pomonella 3 1a suite du contact des adultes
avec un regulateur ou un inhibiteur de croissance d’inssctes.
Entomol. exp. appl., 63: 87-93.

CHARMILLOT, P 5. & PasQuisr, . 1995, Le lufenurdn, un nouveau
produit sélectif pour luster au printemps contre les tordeuses
de la pelure, les noctuelles et les arpenteuses. Revue suisse
Vitic. Arboric. Hortic., 27{(2): 129-133.

CHarMILLOT, P ). & PaSQUIER, D. & ALraz, N. 7 1994a. Le
tébufénozide, un nouveaw produit sélectif de lutte contre le
carpocapse Cydia pomonella L. et 1a tordeuse de la pelure
Adoxophyes orana FxR. Revue suisse Vitic. Arboric. Hortic.,
26(2): 123-129. i

CHARMILLOT, B I, FAVRE, R., PASQUIER, D., RHYN, M. & ScaLco, A.
1994b, Effet du régulateur de croissance d’insectes (RCI
tébufenozide sur les oeufs, les larves et les papillons des vers
de la grappe Lobesia botraba Den.& Schiff, et Eupoecilia
ambiguella Hb. Bulletin de la Société Emtomologique suisse,
67: 393402,

COHEN, E. 1987, Interference with chitin biosynthesis in insects. En:
Chitin and Benzayiphenyl ureas. Wright, 1 E. & Retnakaran,
A. {eds). Dr. Junk Pub. The Netherlands. pp.: 43-73,

CoLL, 1. 1988. Hormonas juveniles, juvenoides y juvendgenos. En:
Insecticidas biorracionales. Ed. C.81.C. Madrid. pp.: §7-
112,

COSCOLLA, R. 1993. Residuos de plaguicidas en alimentos vegetales.
Mundi-Prensa. Madrid, 205 pags. )

DE LA FUENTE, & A, 1994, Zoologia de arirdpodos. Interamericana -
McGraw-Hill. Madrid. 805 pags.

DurAnN, 1 £, 1988. Utilizacion de feromonas sexuales sintéticas en la
proteccién de cultivos en Espafia. Fruticultura profesional,
19: 158-162.

GasoL, V. 1988. Feromonas de agregacién., En: Insecticidas
biorracionales. Ed. C.8.LC. Madrid. pp.: 315-344,

GOMEZ BARONA, L A. 1991, Cascade. Agrishell, Revista de
Fitopatologia y Agricultura, 47; 8-11.

GROSSCURT, A. ¢ & JonagsMa, B. 1987. Mode of action and
insecticidal properties of diflubenzuron. En: Chitin and
Benzoyiphenyl ureas. Wright, JE. & Retnakaran, A. {eds.).
Dr. Junk Pub. The Netherlands. pp.; 7599

GUERRERQC, A. 1988. Feromonas sexuales de insectos. En: Insecticidas
biorracionales. E4. C.5.1.C. Madrid. pp.: 272-296.

HEIMPEL, A. M. & ANGUS, T. A. 1960. Bacterial Insecticides. Bacteriol.
Rev., 24; 266-288,

Hoar, w. s. 1975, Fisiologia general y comparada. Ed. Omega.
Barcelona. 855 pigs.

Isuaava, 1 1990. Benzoylphenyl ureas and other selective insect
control agents. Mechanism and application. En: Pesticides
and alternatives. Casida, J1E. (ed.). Elsevier Science Pub,
Amsterdam. pp.: 365-376.

JousseamMe, ¢. 1997, Mimic: un nuevo insecticida para el control de
T pytiocampa de los pinos. PHYTOMA Espaiia, 92: 108-112,

KeLLEr, 8. 1991, Les maladies fongiques des ravageurs et leur

l. Pérez Moreno

importance pratique. Revue suisse Vitic. Areboric. Hortic.,
23(5): 299-310,

LERECLUS, D., DELECLUSE, A. & LECADET, M. M. 1993, Diversity of
Bacillus thuringiensis Toxins and Genes. En: Bacillus
thuringiensis, An enviromental Biopesticide: Theory and
Practice. Entwistle, PE, Cory, 18, Bailey, MJ. & Higg, S.
{eds.). John Wiley & Sons Ldt. pp.:37-69.

LOPATEG!, A., SALAZAR, L. & ReNOBALES, M. 1994, Control del
escarabajo de la patata con productos comerciales basados en
el Bacillus thuringiensis. Sustrai, 35: 40-43.

Marco, M. . & ToMas, 3 1988, Hormonas de muda y antagonistas. En:
Insecticidas biorracionales. Ed. C.S.1.C. Madrid. pp.: 179-226.

Marrin, . A. W. 1994, An iconoclastic view of Bacillus thuringiensis
ecology. American Entomologist, summes: 85-90.

MARTINEZ, R. 1992, El Bacillus thuringiensis en el control de plagas
de olivo, vid y forestal. PHYTOMA Espafia, 40: 146- 153.

MaucHams, B 1996. ;Qué hay de nuevo sobre Ios reguladores del
crecimiento de los insectos?. PHYTOMA Espaia, 79: 46-49

MaucHaMp, B, & Permingau, o. 1987. Chitin biosynthesis after
treatment with benzoylphenyl ureas. En: Chitin and
Benzoylpheny! ureas, Wright, 1E. & Retaakaran, A. {eds.).
Dr. Junk Pub. The Netherlands. pp.: 101-109.

NeuUMANN, 1. & GASSER, A. 1988. Experiencias de Basf en ¢l control
de plagas en los cultivos perennes mediante la técnica de
confusion. Fruticultura profesional, 19: 146-150,

Nusz, £ & Ruiz, 1. 1. 1997, ;Constituyen los cultivos transgénicos un
riesgo para el hombre ¢ ¢l ambiente?. PHYTOMA Espoiia,
91: 7-186.

Puoan, M. 1991a. El control microbioldgico de las plagas (17 parte).
Fruticultura Profesional, 36: 28-35.

Puoan, M. 1991b. Ei control microbioldgico de las plagas (2° parte).
Fruticuliura Profesional, 37: 52-57.

PRIMO YUFERA, E. 1991, Eeologia quimica. Nuevos métodos de lucha
contra insectos. Ed. Mundi-Prensa. Madrid, 19} pdgs.
Prior, ¢. 1993. Los bioplaguicidas contra las langostas. Mundo

Cientifico, 134(13): 369.371.

REYNOLDS, 8. E. 1987, The cuticle, growth and mouting in insects: the
essential background to the action of acylurea insecticides.
Peste. Sei, 20: 131-145,

RICHARDS, . w. & Davies, R, 6. 1983, Tratado de entomologia Imms.
Vol I: Estructura, fisivlogia y desarroflo. Ed. Omega,
Barcelona. 438 pags.

SanTiaGo, ©. 1988. Insecticidas que inhiben Ja formacién de la
cuticula. En: Insecticidas biorracionales. Ed. C.8.1C.
Madrid. pp.: 252-269.

TREMATERRA, P, MANCINI, M, & Tanno, M. 1997, Efficacia del virus
delia granulosi nel controllo di Cydia pomonetla in un meleto
a cultivar plurime condotto ad agricoltura biologica.
Informatore Fitopatologico, 9: 61-64,

VAN DRIESCHE, R. 6. & BoLLows, T. §. 1996. Biologial Control,
Chapman & Hall. New York. 539 pégs.

VIEIO, 1. L. 1990, Mecanismos defensivos de las plantas ante los
insectos. Quercus, 87: 18-19.

ViWUELA, E., Bupla, £ & Dt EStaL, P 1991, Los insecticidas
reguladores del crecimiente y la cuticula. Bol San. Veg.
Plagas, 17: 391-400.

Vives, 1 . 1988, Control de plagas de insectos. Problemas y
alternativas. En: Insecticidas biorracionales. Bd. CSI1.C.
Madrid. pp.: 3-14.

WING, K. D. SLAWECKI, R. A. & CARLSON, G. k. 1988, RH 3849, a
Nonsteroidal Ecdysone Agonist: Effects on Larval
Eepidoptera. Science, 241: 470-472.

YaoUe, 1. & BOLIVAR, €. 1996. Guia prdctica de insecticidas,
acaricidasy nematicidas. Coeditan Mundi-Prensa y Maralpa,
S.L. Madrid. 364 pags.





