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Resumen

Se estudió en laboratorio el impacto de sus dos principales enemigos, el trogosítido Temnochila
coerulea y del clérido Thanasimus formicarius en sobre la colonización del material hospedante y
sobre la producción de la progenie. Como los adultos de ambas especies depredan sobre los escolí-
tidos adultos y sus larvas sobre las larvas presa, se trató de comparar el impacto de cada una de estas
clases de depredación por separado. También se evaluó el efecto de cada depredador por separado o
actuando conjuntamente. Los depredadores y los escolítidos se introdujeron en bolsas de algodón
junto con trozas de pino frescas y se dejaron interaccionar. Se registró la emergencia de la nueva
generación y al final se descortezaron las trozas para determinar los parámetros e colonización. La
depredación de los adultos de ambas especies redujo significativamente la colonización de los
machos y de las hembras del escolítido. La interacción de ambas especies resultó aditiva. El sex
ratio, la longitud de las galerías maternas por hembra o por sistema no fueron afectados por la
depredación. La progenie disminuyó debido a los depredadores, si bien no se encontraron diferen-
cias entre la acción de las larvas solas y la acción total de los depredadores. La progenie.dm-2 de flo-
ema fue similar en ambas densidades, pero se redujo a más de la mitad por T. coerulea y a una cuarta
parte por T. formicarius. La progenie por hembra colonizadora resultó densonegativa y descendió por
acción de ambos depredadores. Similarmente, la progenie por macho bajó a la mitad por T. coerulea
y menos reducida por T. formicarius. Tanto la tasa per cápita de éxito reproductivo como la tasa neta
de reposición resultaron densodependientes y fueron afectadas negativamente por ambos depredado-
res, mucho más por T. coerulea. La depredación múltiple entre ambos depredadores mostró eviden-
cias de interacción negativa entre ambos en tres de los cuatro casos estudiados.

Palabras clave: Scolytidae, Cleridae, Trogositidae, Enemigos naturales, Depredación endofítica y exofítica 
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INTRODUCCIÓN

El barrenillo de los pinos Ips sexdentatus
Boern. (Col. Scolytidae) constituye la plaga de
perforadores de coníferas más severa en gran
parte de la Península Ibérica. Su dinámica
poblacional está gobernada por brotes eruptivos
generados al superarse el umbral de ataque epi-
démico cuando existe abundancia de material
hospedante, frecuentemente debido a incendios,
aprovechamientos forestales inadecuados u
otras alteraciones ambientales (estrés hídrico,
vendavales). Tradicionalmente se ha considera-
do que la dinámica poblacional de los escolíti-
dos semiagresivos estaba principalemente
regulada por retroalimentaciones densodepen-
dientes actuando a través de la competición lar-
varia por el alimento, a la vez que se
consideraba que el efecto ejercido por los ene-
migos naturales de los escolítidos era poco rele-
vante. Estudios más recientes, sin embargo, han
revelado en la actualidad que los enemigos natu-
rales pueden desempeñar un papel clave en la
regulación de las poblaciones de escolítidos
(SCHROEDER, 1997; TURCHIN et al., 1999;
WESLIEN & SCHROEDER, 1999; REEVE &
TURCHIN, 2002; AUKEMA et al., 2004). La fauna
de enemigos naturales de I. sexdentatus es rela-
tivamente conocida en algunas listas de especies
(KENIS et al., 2004 y referencias incluidas), pero
el efecto causado por ellos sobre las poblaciones
de sus presas apenas ha comenzado a ser estu-
diado (véase PÉREZ et al., 2008).

En el presente trabajo se pretendió evaluar el
impacto de dos enemigos naturales, el clérido
Thanasimus formicarius y el trogosítido
Temnochila coerulea en la dinámica poblacional
de Ips sexdentatus. Estas especies son especia-
listas de habitat y sus adultos depredan sobre los
escolítidos adultos, mientras que sus larvas se
alimentan subcorticalmente de las larvas del
barrenillo. Para ello se trató de: 
1. Comparar los efectos relativos de la depre-

dación causada por cada una de las especies
(T. formicarius y T. coerulea), tanto exofíti-
ca (por adultos) como endofítica (por larvas)
para dos densidades de I. sexdentatus bajo
condiciones controladas

2. Comparar el efecto de la depredación causa-
da conjuntamente por ambas especies (T.

formicarius y T. coerulea) con el de cada
especie individual, para conocer si existen
efectos emergentes positivos o negativos en
la interacción entre ambos depredadores.

MATERIAL Y MÉTODOS

Material hospedante: se obtuvieron trozas
de pino negral o resinero (Pinus pinaster) de
árboles apeados a fines de invierno, de 60 cm de
longitud y 20 y 25 cm. de diámetro (27 dm2 de
floema) que se sellaron con parafina de sus
extremos y se conservaron a 4ºC hasta su uso.

Presas: se utilizaron adultos de I. sexdenta-
tus emergentes en laboratorio, obtenidos diaria-
mente de trozas colonizadas en campo, que, tras
ser sexados mediante escucha de la estridulación
y observando las diferencias en el 4º diente del
declive elitral (GIL Y PAJARES, 1986), fueron
conservados a 6ºC durante un periodo inferior a
5 días.

Depredadores: se usaron adultos de T. formi-
carius y T. coerulea, capturados en trampas ceba-
das con feromona de I. sexdentatus (SEDQ, SL).
En el sexado de T. formicarius se usaron las dife-
rencias en la estructura del 5º esternito abdominal
(SCHROEDER, 1999) y el de T. coerulea se basó en
la presencia un cepillo de cerdas amarillentas
detrás de los palpos maxilares (ÁLVAREZ, 2006).
Los depredadores se conservaron a 6ºC y fueron
alimentados para evitar su desvigorizamiento.

Arena experimental: cada troza a colonizar
se introdujo en una bolsa rectangular (100x40
cm) de fuerte tela de algodón, con un bote de
emergencia en un extremo y cerrado el otro con
una cuerda una vez introducida por él la troza.
Las bolsas se mantuvieron en condiciones de
laboratorio. 

Tratamientos: se ensayaron dos densidades
de colonización de I. sexdentatus, baja (0,8
adultos.dm-2; 20 adultos.troza-1) y alta (2 adul-
tos.dm-2; 50 adultos.troza-1), con una razón
sexual de (1:4). Tanto T. formicarius como T.
coerulea se estudiaron en una única densidad,
0,24 adultos.dm-2 (6 individuos.troza-1) con una
razón sexual de (1:1). 

Para cada una de ambas densidades de pre-
sas, se estudió el efecto de de ambos depredado-
res actuando solos y conjuntamente. Además, en
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cada caso, se estudiaron independientemente los
efectos de la depredación total (por adultos y por
larvas) de la depredación sólo larvaria. El expe-
rimento consistió pues en una combinación fac-
torial de 2 densidades de presa (alta y baja) x 4
“especies” depredadoras (T. coerulea, T. formi-
carius, ambas y ninguna o control)x2 clases de
depredación (larvaria y total), es decir un total
de 16 tratamientos, cada uno replicado 3 veces
(total 48 trozas).

Procedimiento experimental: para el efec-
to de la depredación total, presas y depredadores
se introdujeron simultáneamente durante dos
días en la bolsa junto con la troza a colonizar,
mientras que para el efecto de la depredación
larvaria sola, los depredadores se introdujeron
tres días más tarde, una vez que los escolítidos,
ya habían penetrado dentro de la troza. Presas y
enemigos interaccionaron en las bolsas 35 a 40
días, luego las bolsas se vaciaron y se contaron
los escolítidos muertos (comidos y que no habí-
an colonizado), y los depredadores vivos y
muertos. Las trozas volvieron a introducirse en
las bolsas, y se dejaron evolucionar hasta la
emergencia de la progenie, contabilizándose los
Ips (adultos) y los depredadores (larvas y adul-
tos) emergentes cada 3 ó 4 días. Completada la
emergencia, las trozas fueron retiradas y se
contó el contenido de las bolsas (emergentes que
no llegaron a los botes). Las trozas fueron cuida-
dosamente descortezadas, registrándose la
superficie del floema de la troza, el nº de escolí-
tidos o de depredadores vivos o muertos en el
interior de las trozas, el nº de sistemas o harenes
y el nº y longitud de las galerías maternas en
cada sistema.

Análisis estadístico: las variables relativas a
la colonización (nº de hembras, de machos y
total de colonizadores, sex-ratio, longitud media
de la galería materna por cada hembra y asocia-
das a cada sistema), y las variables relativas a la
producción de progenie (progenie por dm2 de
floema, por cada hembra colonizadora, cada sis-
tema (harén), por cada cm. de galería materna,
tasa per cápita de éxito reproductivo y tasa neta
de reposición) cumplieron la condición de nor-
malidad (Shapiro-Wilk, p>0.05) y fueron some-
tidas sin transformar a un ANOVA mediante un
modelo mixto lineal. Las medias se compararon
con contrastes individuales (α=0.05) (SAS 9.1).

RESULTADOS Y DISCUSIÓN

Efectos de la depredación sobre la
colonización del material hospedante
Número de colonizadores

Los depredadores redujeron el número de
padres colonizadores comparados con los con-
troles sin depredadores. Así, aunque sólo en la
densidad alta la diferencia fue significativa el
número de machos colonizadores (Figura 1A) se
vio reducido en promedio en una cuarta parte
por T. coerulea y en una quinta por T. formica-
rius. También el número de hembras que pene-
traron (Figura 1B) se vio reducido. Si
promediamos ambas densidades, T. coerulea
redujo significativamente en un 27,8% la colo-
nización maternal mientras que, T. formicarius
la redujo significativamente en un 15,3%. No
existieron diferencias significativas entre ambas
especies En cuanto a la interacción entre ambos
depredadores, pareció ser neutra, ya que su efec-
to conjunto sobre el número de padres coloniza-
dores no fue muy diferente a la suma de los
efectos individuales, si bien en la densidad baja
el efecto sobre el número de hembras indicó una
posible interacción negativa (34.1% + 13,1% >
28,9% de reducción con respecto a controles).

No hubo diferencias significativas en el sex
ratio de los parentales colonizadores entre
ambas densidades y tampoco hubo un efecto de
los depredadores. En promedio, el número
medio de hembras colonizadoras por cada
macho, inicialmente 4 en las bolsas, varió entre
2,91 con T. coerulea y 3,67 con ambas especies
actuando conjuntamente (3,1 en controles).
Longitud de las galerías de oviposición. 

Puede verse que la densidad inicial de colo-
nización no influyó en la longitud media de las
galerías por hembra en los controles, aunque sí
hubo un efecto densodependiente en el trata-
miento con T. formicarius (Figura 1C). Ninguna
de ambas especies depredadoras aisladamente
causó una modificación de la longitud media
encontrada en los controles. Si consideramos
todas las especies conjuntamente, la longitud
media de las galerías maternas en la densidad
baja fue de 28,5 cm, mientras que en la alta fue
de 22,5 cm. Si agrupamos los resultados de
ambas densidades, ni T. coerulea ni T. formica-
rius afectaron a la longitud media de las galerí-
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as maternas, mientras que ambos depredadores
conjuntamente provocaron un aumento signifi-
cativo del 20,9% con respecto a los controles. 

Tampoco hubo diferencias significativas en
la longitud total de galerías maternas por cada
harén entre ambas densidades de colonización,
únicamente se observó un efecto densodepen-
diente en el caso de la depredación de T. formi-
carius (Figura 1D). Agrupando todos los
tratamientos, la longitud media de galerías
maternas por sistema fue de 86,5 cm. para la
densidad de colonización baja y de 78,7 cm.
para la densidad alta Podemos ver que la longi-
tud media de galerías por sistema en los trata-
mientos con depredadores no difirió
significativamente de los controles, en ninguna
de las dos densidades. Sin embargo, sí hubo
diferencias entre los depredadores entre sí. En
promedio, T. coerulea causó una longitud de
galerías por harén significativamente menor que
T. formicarius (63,3 cm. vs 81,4 cm.). 

Estos resultados concuerdan con los obtenidos
recientemente por ÁLVAREZ (2006) utilizando el
mismo bioensayo, quien encontró reducciones en
la instalación de los parentales entre el 13% y el

40% causado por estas especies, mientras que su
depredación no afectó a la razón sexual ni a la lon-
gitud de las galerías practicadas por cada hembra.
En Norteamérica, diversos estudios de laboratorio
acerca de la depredación de Thanasimus dubius
sobre Ips pini obtuvieron reducciones en el estable-
cimiento de machos y de hembras del 28% y del
45% (AUKEMA & RAFFA, 2002), del 45% y del 40%
(AUKEMA et al., 2004), del 20% y del 15% (AUKE-
MA & RAFFA, 2004a) y del 77% en machos (AUKE-
MA & RAFFA, 2004b). Tampoco ni el sex ratio ni la
longitud de galerías maternas por hembra o por
harén se vieron aquí alterados por la depredación.

Efectos de la depredación sobre la
producción de la progenie.
Progenie por sustrato 

Hubo diferencias significativas entre las dos
densidades de colonización, aunque no en con-
troles, y entre las especies depredadoras. No
hubo diferencias sin embargo entre el efecto de
los depredadores completo y el efecto de su
depredación larvaria sólo, excepto en T. coeru-
lea en densidad baja de Ips, por lo que en la
figura 2A aparecen agrupados. En ausencia de
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Figura 1. Efecto de los depredadores sobre el número de colonizadores machos (A), y hembras (B), la longitud de la gale-
rías maternas por cada hembra (C) o por cada sistema (D) de Ips sexdentatus. en densidad de colonización baja (en blan-
co) o alta (en negro). En cada densidad, las medias de los tratamientos seguidos de letras distintas son significativamente
diferentes. * indica diferencias significativas entre ambas densidades en un mismo tratamiento depredador (α=0,05)
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depredación, los barrenillos generaron 8,3 y
10,1 descendientes por unidad de floema en las
densidades baja y alta respectivamente. T. coe-
rulea causó una reducción significativa de esta
progenie del 46,9% en densidad baja, mientras
que en T. formicarius lo hizo en el 20,9%; en la
densidad alta ambas especies redujeron signifi-
cativamente la progenie.dm-2 (62,8% y 21,6%),
si bien T. coerulea tuvo un efecto superior.

Examinando la interacción de ambas especies,
la reducción de la progenie.dm-2 causada por el tra-
tamiento conjunto de T. coerulea y T. formicarius
fue inferior a la suma de ambas especies en tres de
los cuatro casos analizados, indicando una interac-
ción negativa entre ambas especies. Sin embargo,
la interacción entre las larvas a baja densidad mos-
tró un efecto neutro o ligeramente positivo. 
Progenie por hembra colonizadora

La depredación influyó en esta variable, que
también mostró un efecto densodependiente. No
hubo por otro lado diferencias entre el efecto
causado por las larvas solas o por adultos más
larvas de los depredadores (excepto para T. coe-
rulea en densidad baja). Si promediamos ambas
clases de depredación (Figura 2B), cada hembra

de I.sexdentatus produjo 9,6 y 15,9 hijos entre
ambas densidades cuando no actuaron los ene-
migos. En la densidad baja T. coerulea generó
una reducción significativa de la progenie/f
(29,0%), mientras que T. formicarius no lo hizo
(12,9%), y en la densidad alta, también T. coeru-
lea fue el único depredador que provocó una
influencia significativa en la progenie/f, redu-
ciéndola en un 55,4% respecto a los controles.

Como en la variable anterior, el efecto con-
junto de ambas especies fue muy inferior al de
ambas individualmente sumadas, incluso no
superó a T. coerulea sola, en la mayoría de las
interacciones estudiadas, evidenciando un efecto
emergente negativo entre ambos enemigos. No
obstante, nuevamente volvió a aparecer una inter-
acción positiva entre las larvas a baja densidad. 
Progenie por cm. de galería materna

También la progenie/cm. de galería de pues-
ta resultó afectada por los depredadores, mien-
tras que la densidad de colonización únicamente
causó diferencias entre los tratamientos con T.
coerulea. Tampoco hubo diferencias entre el
impacto de la depredación sólo larvaria y la
total. En promedio (Figura 2C), la productividad
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Figura 2. Efecto de los depredadores sobre la progenie/dm2 de floema (A), la progenie por hembra colonizadora (B) y
la progenie por cm. de galería materna (C) de Ips sexdentatus. en densidad de colonización baja (en blanco) o alta (en
negro). En cada densidad, las medias de los tratamientos seguidos de letras distintas son significativamente diferentes.
* indica diferencias significativas entre ambas densidades en un mismo tratamiento depredador (α=0,050)
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de las hembras libres de depredación osciló
entre 0,5 y 0,4 individuos por cada cm. de gale-
ría de puesta. En la densidad baja de Ips, no
hubo efecto significativo ni de T. coerulea ni de
T. formicarius sobre esta variable, pero sí de
ambos conjuntamente; en la densidad alta, sí
hubo influencia de T. coerulea (50% de reduc-
ción) pero no de T. formicarius en la
progenie.cm-1 de galería materna con respecto a
controles. La depredación de ambos enemigos
actuando simultáneamente sobre las mismas
presas volvió a sugerir la dominancia de efectos
negativos, ya que el impacto conjunto fue clara-
mente inferior a la de las especies individual-
mente sumadas, particularmente a alta densidad
de presas. No obstante, la interacción larvaria a
baja densidad continuó siendo positiva. 
Progenie por sistema de galerías

Los depredadores causaron impacto sobre la
progenie por harén y también hubo diferencias
significativas entre ambas densidades de presas.
No existieron diferencias significativas entre
ambas clases de depredación, si bien hubo inter-
acciones con la especie y con la densidad, por lo
que los resultados no pueden agruparse. Cada
sistema de galería asociado a los machos generó
53 descendientes en densidad baja y sólo 30 en
alta, en ausencia de depredación. En densidades
bajas, las larvas y la depredación completa de T.
coerulea redujeron la progenie/harén significati-
vamente (27% y 61,8%), mientras que en T. for-
micarius el impacto no fue significativo.
Similarmente, en la densidad alta el efecto de las
larvas y completo de los depredadores única-
mente fue significativo en T. coerulea (59% y

54,8% de reducción). En ambas densidades la
acción de T. coerulea mostró diferencias entre
ambas clases de depredación. Como en las
demás variables anteriores, en tres de las cuatro
interacciones entre ambas especies apareció un
efecto emergente negativo
Tasa per cápita de éxito reproductivo

El número de descendientes por cada hembra
que llegó a la troza (añadida) o tasa per cápita de
éxito reproductivo (TPCER) resultó influida por
la densidad del escolítido y por las especies
depredadoras. Nuevamente, no se encontraron
diferencias entre los efectos causados por ambas
clases de depredación, excepto en T. coerulea a
baja densidad, donde la diferencia fue muy alta
(hubo interacción con la densidad). Sin depreda-
dores, cada hembra arribante a la troza en densi-
dad baja produjo entre 14,4 y 12,1 hijos (Figura
3A), mientras que las que llegaron en densidad
alta vieron reducido su éxito per cápita a la mitad
(Figura 3B). Hubo diferencias entre los impactos
causados por cada especie de enemigo. Tanto la
depredación larvaria como la completa de T. coe-
rulea redujeron significativamente la TPCER en
densidad baja (27,1% y 69,4%) y en densidad alta
(61,7% y 68,8%), mientras que el impacto de T.
formicarius sólo resultó significativo en su depre-
dación completa en densidad alta (42,9%).
Ambos depredadores parecieron interaccionar
negativamente en todos los casos, excepto entre
las larvas a baja densidad de presas donde su
acción conjunta fue ligeramente positiva o neutra.
Tasa neta de reposición

El número de descendientes que sustituyó a
cada padre que llegó a la troza, o tasa neta de
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Figura 3. Efecto de los depredación larvaria (en blanco) y total (en negro) sobre la tasa per cápita de éxito reproduc-
tivo de Ips sexdentatus colonizando a baja (A) y a alta (B) densidad. En cada clase de depredación, las medias de los
tratamientos seguidos de letras distintas son significativamente diferentes. * indica diferencias significativas entre la
depredación larvaria y la total en un mismo tratamiento depredador (α=0,050)

A

a ac

b

c

a *

b

a

b

0
2
4
6
8

10
12
14
16

TC TF Ambos Control

B

a

b b
b

a

b
ab

c

0
1
2
3
4
5
6
7
8
9

TC TF Ambos Control

T
P

C
E

R

T
P

C
E

R



reposición (TNR) se comportó idénticamente a
la TPCER como era esperable, ya que ambas
variables son muy similares. Los padres sin pre-
sión depredadora fueron reemplazados por entre
11,5 y 9,7 hijos a baja densidad, pero sólo por la
mitad a densidad alta. La acción depredadora de
T. coerulea llegó a reducir hasta casi un 70% el
reemplazo de la población, menos de 2 descen-
dientes por padre, mientras que la regulación por
T. formicarius sólo fue significativa en densidad
alta (43,5%). Actuando simultáneamente ambos
enemigos obtuvieron un impacto menor que la
suma de sus efectos individuales, con la excep-
ción repetida en las otras variables 

La producción de la progenie también se vio
fuertemente impactada en los ensayos realizados
por ÁLVAREZ (2006), con reducciones de hasta el
69,3% en la progenie por sustrato, del 66% en
progenie por hembra y por harén y de casi el
70% en el éxito reproductivo de cada hembra o
padre. Similarmente, T. dubius redujo la produc-
tividad por hospedante de I. pini entre un 30% y
un 65%, la progenie por hembra colonizadora
entre el 30% y el 49%, por macho el 35%, y el
éxito reproductivo per cápita entre el 35% y el
41% (AUKEMA & RAFFA 2002; AUKEMA &
RAFFA, 2004a; AUKEMA et al., 2004).

En conclusión este estudio demuestra que
ambos depredadores redujeron similar y signifi-
cativamente el número de padres que establecie-
ron galerías en el hospedante, aunque la longitud
de las galerías de puesta practicadas no fue afec-
tada por la depredación. La interacción entre los
adultos de ambas especies depredando sobre las
mismas presas pareció ser neutra o aditiva. La
progenie por hembra colonizadora y por harén,
el éxito reproductivo de cada hembra y la tasa
neta de reposición fueron afectadas negativa-
mente por la densidad y la depredación no alte-
ró esta relación. No hubo diferencias entre la
depredación larvaria y la completa en ninguna
de las variables de progenie, lo que sugiere que
la depredación endofítica practicada por las lar-
vas podría tener el papel más relevante. T. coe-
rulea tuvo un impacto significativo sobre todas
las variables de progenie, reduciéndolas en un
50% o más. T. formicarius tuvo un efecto signi-
ficativamente menor (25%). La depredación
múltiple por ambas especies mostró evidencias
de un efecto emergente negativo en tres de los

cuatro casos estudiados en todas las variables de
progenie. La competición, o incluso la depreda-
ción mutua, entre las larvas en un ambiente críp-
tico podrían explicar tal efecto. Sin embargo la
interacción neutra levemente positiva encontra-
da entre las larvas obliga a confirmar este resul-
tado en posteriores estudios.
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