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RESUMEN 

Las mOS'lUltas blancas y las escamas son consideradas plagas de gran Importancia económica en la 
actualidad. El uso de parasitoides afelínidos (Hym,: Aphellnidae) ha tenido un éxito si'l igual en 
progra'Tlas de control biológico clásico contra dichas plagas. Los afelínidos son un gru¡::o muy 
ntcresante debido a que su sistema reprodLcllVO es peculiar. Por ejemplo, en algunas especies, sus 
relaciones C:Jn el huésped varían de acuerdo al sexo. Las hembras de este grupo siempre se desarrollan 
'::omo cndopmnsitoldes solitarios prirrarios de homóptcros (e,g. nmfas de la mosquita blanca) mientras 
que e) desarrollo del macho es diferente. Esta caracterlstica ha sido utilizada para su clasificación. L.o 
:T1ás Intrigante de estos parasi10 des son los "hiperparasltoides heterónomos", en cuales los machos se 
r:lp'!,;éHroll;¡n r.nm,l hirerrarasitoides sol,t.'Hios de hembras ne !';Il rrorirt especie o especies afines. 
Muuificoc;iurH;::; reCiente::. h<::lrl sirrl¡JliflcdUO la claSificación ue I;!::;lu::; pdrd::;ltuiul;!s y han :Iarnadu la 
atención al heche de que el fenómeno de hiperparasitismo de conespecificos u otras especies es 
orobablamente más f eXlble de lo que se cree. En este art(culo, se revisan los aspectos de la biologfa 
de los hiperparasitoides heterónomos con relevancia al contra, biológico, tal como la gama de 
'1uéspedes, desarrollo, longevidad del adulto, fecundidad, comportamiento oviposicional y preferencias 
en la cxplotución de huéspedes. En los hiperparasitoidcs heterónomos 13 selección del tipo de huésped 
'Y la relación de los sexos están entrelazados de modo Inexp icable. Una hipóteSIs reciente ha 
:::onsiderado a los factores que limitan la reproducción del parasito:de para explicar l<Js fluctuaciones en 
a relación de los sexos en el campo. La teoría predice que la relación de los sexos para hembras 
ndividuales se verá influenciada por la tasa de descubrimieilto de huéspedes y la disponibilidad de 
'luevecillos. natns recientes apoyan tales predicciones. Otros factores que podrían influir en la relación 
dI;! IU5 sexus Incluyen el apareamiento dirigido (no fortuito) e infección por microorganismos. 
ObservaCiones sobre la habilidad de hiperparasitoldes heterónom::1"- rlp. rlp.!';r.rimini'lr Rntrp. huéspedes 
conespecificos y no conespecificos para lél producción us maclles indican que ésta tiellt:: cUI1~eGutH1cia~ 
Importa"tes para el uso de estos paras,toides en programas de control biológico. Los hiperparasitoides 
Ilcteróncmos parecen ser muy competitivos en sistemas con paras,toides convencionales. Se reqL;iere 
de cVillu<lCICnC5 cuidaoosas sobre el impacto probable de introducciones de hiperparasi10ides 
heterónomos antes de su liberaCión en sistemas Que ya contienen parasitoldes convencionales. La 
notable biologíd de los hiperparasitoides heterónomos puede explic<lr éJ«tos pasados pero debe servir 
a su vez como un elemento Que incite a la prudenCia en el presente y el futuro. 
Palabras clave: Ilom;:¡ptera, Aphelinidae, parasitolde, relación con huéspedes, control biológico. 
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ABSTRACT 

· ..... 'h\tefllt!s dl\J sGClle illsecls ale lI10jur pests. The use DI a¡:;hdlflid parasitoid:; r:Hyrn.: Aphelinldael of 
these pests in programs of classical biocon1ro! has met with unparalleled success. Many aphelinlds have 
a remarkable lorm of reproduction in that hast relations differ for ea eh sexo Female paraSltOlds 01 thls 
group always develap as primery endoparasitoids of Homoptera (e.9. whitefly nymphs) while male 
development is different and has been used far classiflcation. The mnst intriguing of these parao;itoids 
are lile "~H:lteroI10mous 11yperpdrasitoids" ill which males tlevelup as hypeqJ<Jr<Jsitoids of felll<Jles 01 their 
own, or a related species. r-.<ew changes have simpldled the classifiCiltion of this group and have drawn 
attenlion to the flexible nature Di male host relations in the ma)onty of cases, Vle reVlew aspects of 
the biology of heteronomous hyperparasitoids with relevan ce to biocontrol including has: range, 
devf!lopment, adult IO:1Qp.vity, fecundity. ovipositional hp.h;:¡viour and r;¡Hp.rns of host p'x["lloitation. ¡he 
selectiofl of the t'ype of hust é1fld the sex fal',O of the progeny are intimate!y linked in heteronomous 
hyperparasitoids. A '8cent theary has arglJed that factors whlch limit the reproduction of heteronomous 
hyperparasltolds wlll lIlfluence the sex ratlos 01 field populatlonS of these Insecls, rhe theory predlcts 
that che sex ratio 01 hdivldual females wil! be affected by the rate of discovery af hosts élnd the 
aVél!lilhilitv 01 eoos. NFW rlata suppnrt t.f-Jese predictions. Other potentially important factors include 
lo!..:ól IIldle c\HIlpetition dllU tt·e presence of ~e)(-ratiu ui::.turting micm·oryanisms in aphelinids. The 
ability of heteronomous hyperparasitoids to preferentiatly attack non·conspecifics for male prodUGlion 
has impl!catlOns for the use 01 these wasps for biocontrol. Heteronomol.Js hyperparasrtoids appear lo 
have marked competitive abllities in systems containing conventional parasitolds. Careful evaluation 
of thF probable impact ot hp.teronomous hypp.rparasltO\d!'> ,He required rrinr to fll:!ld releil!'>p. in system~ 
wlJere COllvtHltiurlal parasitDluS alr~ady ofter appreciable levels 01 pest control. The remarkabJe biology 
of these parasitoids may accoun~ far past successes, but also serves as a basis for contemporary 
cautlon. 
Key Words: Homoptera, Aphel nidae, parasitoid, host relations, biological control. 

INTRODUCCION 

Las mosquitas blancas [Hom.: Aleyrodidae) son consideradas en la actualidad 
como una de las plagas más dañinas de diversos cultivos como tomate, chile, 
cucurbitáceas, frijol ejotero, berenjena, y muchos otros por los daños tan severos 
que causan de manera directa al succionar la savia, o bien indirecta, al transmitir 
enfermedades de tipo viral (e.g. geminivirus) (Bird & Maramorosch 1978; de Mata 
et al. 1994). Por su importancia económica en diversos cultivos, la biología, 
genética, ecología, alimentación, (Byrne & Bellows 1991) Y enemigos naturales 
ICock 1986; Gerling 1990; Polaszek et al. 1992) de la mosquita blanca han sido 
ampliamente investigadas. Los insectos escama o cóccidos (Hom.: Coccidae) 
también son plagas de gran importancia, especialmente en huertos. Programas de 
control biológico de gran envergadura se han requerido para controlar escamas 
exóticas de cítricos y de otros árboles frutales, sobre todo en los Estados Unidos 
de América (DeBach & Rosen 1976). 

La mosquita blanca y los cóccidos son homópteros con aparato bucal picador­
chupador, por lo que extraen líquidos del floema de las plantas; ello les permite 
actuar como vectores de virus. Los homópteros presentan una metamorfosis 
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incompleta, con sólo tres estados: huevo, ninfa y adulto. El estado adulto farato 
es descrito como la "pupa" de la mosquita blanca, pero en realidad, no lo es. 

Las mosquitas blancas y las escamas tienen una distribución cosmopolita. Se han 
descrito alrededor de 1200 especies de mosquitas blancas de las cuales 63% son 
especies tropicales (Bink-Moene & Mound, 1990). 8emisia tabaci (Gennadius) y 
Trialeurodes vaporarium (Westwood) son las más importantes economicamentes 
IHilje & Arboleda 19931, aunque un biotipo de B. tabaci, el biotipo "B", se ha 
descrito como una especie nueva, 8. argcntífolí Bellows & Perring y parece ser una 
plaga óun más seria que las otras (Pcrring et 01. 1993; Bellows et al. 1994; Brown 
et al. 1995). La taxonomía do este grupo de insectos es compleja. Los adultos de 
varias especies se parecen mucho. Por ésta y otras complicaciones, los 
especialistas al separar especies se basan sobre todo en las características del 
cuarto estado ninfal (Mound & Halsey 1978). 

El uso contínuo de insecticidas sintéticos en el control de la mosquita y las 
escamas puede provocar la aparición de individuos resistentes. En el caso de la 
mosquita blanca este proceso de selección es rápido por desarrollarse varias 
generaciones durante un solo ciclo de cultivo (Dittrich et al. 1990). Además, 
debido a que los estados inmaduros de estos insectos se desarrollan en el envés 
de las hojas o en grietas en la corteza de los árboles, la acción de los insecticidas 
110 es tan efectiva y por lo tanto se tienen que realizar más aplicacionEs. En 
horTlópteros, como en muchos otros grupos de plagas, el efecto de los insecticidas 
utilizados para ~u Guntrol es a rnenudo más severo contra los enemigos naturales 
que contra la plaga misma (Irving & Wyatt 1973; Perera 1982; Hoelmer & 
Dahlsten 1993). A veces, los enemigos naturales también pueden desarrollar 
resistencia contra ciertos insecticidas (Rosenheim & Hoy 1986). Estas plagas 
cuentan can enemigos naturales tales como arañas, hormigas, coccinélidos. 
hongos. y varios grupos de parasitoides himenópteros. El grupo de parasitoides 
más importante lo representan los afelínidos. La biología de muchos afelínidos es 
notable y tiene gran relevancia en su utilización en programas de control biológico. 
Por ejemplO, el analisls publicado por Greathead 119861 sobre programas de 
control biológico "clásico" dejó claramente establecido el hecho de que la 
utilIzación de afelínidos ha sido más exitosa que la utilización de cualquier otra 
familia de parasltoides. Hochberg & Hawkins (1994) hrm sugerido que el éxito de 
los programas de control biológico contra estos homópteros ha demonstrado Que 
dichas plagas no tienen refugio para escapar de sus parasitoides. 
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RElACION HUESPED-PARASITOIDE EN lOS APHElINIDAE 

Los Aphelinidae son parasitoides diminutos (1 mm o menos de longitud). 
Comunmente son de color amarillo, gris, negro o una combinación de estos 
colores. Las especies de esta familia atacan a una diversidad de huéspedes, 
principalmente dentro del orden Homoptera y en particular de las familias 
Aleyrodidae (mosquitas blancas), Cace ida e (escamas), Aphididae (pulgones) y 
Eriosomatidae (pulgón lanígero del manzano) (Clausen 1940). Los afelínidos se 
caracterizan por tener ocho o menos segmentos antenales. Además el segundo par 
de patfJs presenta una espolón tibial largo y delgado. La mnyoría de las especies 
tienen tarsos de cinco artejos (algunas cuentan con cuatro}. El abdomen se 
muestra ampliamente unido al tórax; la vena marginal de las alas anteriores es 
alargada y las venas postmarginal y estigmal son reducidas (Arredondo 1993), 

En los afelínidos como en otros himenópteros, las especies son arrenotocas; esto 
es, los machos son haploides mientras que las hembras son diploides. Las hembras 
apareadas pueden depositar huevecillos que dan lugar a ambos sexos, mientras 
que las no apareadas solo depositan huevecillos que dan lugar a machos. Las 
hembras apareadas pueden producir machos o hembras por medio de una 
fertilización selectiva de sus huevecil\os. Este fenómeno es clave en (as relaciones 
entre huésped y parasitoide (Walter 1983a; Williams & Polaszek 1995). Debido a 
que en esta familia las relaciones con el huésped son complejas, se describen a 
continuaCIón con detalle con el fin de evitar que el lector se confunda, 

Dentro de lo~ afelínidos existen cinco géneros que presentan diferenciación de 
sexos en relación con los huéspedes, Sin excepción, las hembras siempre se 
desarrollan como endoparasitoides solitarios primarios de mo~quitas blancas, 
escamas, etc., mientras que los machos solitarios se desarrollan como 
ectoparasitoides, hiperparasitoides o endoparasitoides de huevos de lepidópteros. 
Estas diferencias han sido descritas anteriormente como una diferenciación de 
desarrollo. o relación de sexos (Flanders 1936a. 1936bl, adelfoparasitismo Ilinna 
1961,19621. hiperparasitismo ligado con el sexo IWllliams 19771, o ditroficidad 
sexual (Yanosh 1980), Después del descubrimiento de este fenómeno, Flanders 
(1936a, b, e) intentó por primera vez basar la clasificación en la conducta de 
oviposición de la hembra. Este sistema se basó en cambios irreales de la conducta 
de la hembra después del apareamiento y por lo tanto tuvo poco uso taxonómico 
(Flilnders 1959). llnna 11961, 1962) entonces propuso una clasificación más 
detallrltll'1 brlsada en el desarrollo hiperparasftico del macho, pero no hizo distinción 
entre las formas diferentes del hiperparasitismo. Walter (1983a) rp.vlsó la 
r.!;Lsifir:rlción de este grupo utilizando el término "heteronomia" que significa 
"sujeto a las diferentes reglas o modos de desarrollo". La terminología propuestrl 
por Walter (1983a) depende únicamente de la divergencia natural del desarrollo 
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del macho en parasitoides heterónomos. Como ya se indicó, la hembra siempre se 
desarrolla como endoparasitoide de homópteros, pero el desarrollo de los machos 
permite que el grupo pueda ser clasificado bajo tres grupos: 
al Parasitoides dífagos. Ambos sexos son parasitoides primarios de algunos 
huéspedes, pero los huevos haploides son depositados externamente y la larva 
macho es ectófaga. 
bl Hiperflarasitoides heterónomos. El macho se desarrolla externa o internamente 
en los estados preimaginales de parasitoides primarios, es decir, el macho es 
hiflerflarasitoide de su proflia especie o de especies afines. 
e) Parasitoides heterotróficos. El macho se desarrolla como endoparasitoide 
primario de huevos de lepidópteros. 

El parasitismo heterónomo ha sido documentado de modo inequívoco en los 
géneros: Coccophagoides. Coccophagus. Encarsia. Lounsburvia y Coccobius Ilos 
géneros Aneristus. Euxanthelus. Phvscus. Prococcophagus y Prospaltella 
mencionados por Walter (1983a) son ahora sinónimos de los cinco géneros antes 
citadas). Ciertas especies de Pteroptrix y Ablerus también pueden ser heterónomos 
(Walter 1983a). Adicionalmente, todos estos géneros contienen especies que no 
son heterónomas. Es decir, en estos casos las relaciones con los huéspedes son 
normales y ambos sexos se desarrollan como parasitoides solitarios convencionales 
(parasitoides endo o ectófagos primarios). Walter (1983a) presentó una lista de 
nueve especies de parasitoides dífagos y mientras que esta dualidad en el sitio de 
consumo puede tener implicaciones en términos de diferencias en la probabilidad 
del hiperpmélsitismo par<3 c<3da sexo, o un impacto diferencial del sistema 
inmunológico del huésped en los sexos, prob8blcmente no tiene gmn relev8nci8 
sobre el éxito de estos parasitoides en programas de control biológico, y no se 
considerará mas aquí. En el caso de los parasitoides heterófagos, estudios 
recientes han demostrado la validez de este grupo basado en estudios con dos 
especies: Encarsia porteri (Mercet) y una especie de los Estados Unidos de 
América aun no descrita formalmente (Polaszek et al. 1995). Los machos de estas 
especies no pueden desarrollarse como hiperparasitoides, sino únicamente como 
parasitoides primarios de huevecillos de lepidópteros. Es probable que las 
identificaciones previas de algunas especies de parasitoides dífagos (e.g. Encarsia 
¡utea Masi) no sean correctas (Stoner & Butler 1965; \Mlliams & Polaszek 1995). 
Queda claro que al-m se requiere de un mayor número de estudios sobre la biología 
V ecología de los parasitoides heterotróficos. 

De los tres grupos mencionados anteriormente los hiperparasitoides heterónomos 
parecen ser los más notables. De acuerdo a su forma de reproducción, un macho 
puede desarrollarse dentro de una de sus hermanas. Es decir, una hembra al 
ovipositar puede seleccionar y atacar a una de sus hijas para la producción de un 
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hijo. Además, especies de este grupo exhiben dos estrategias adicionales de 
oviposición para la producción de machos: hiperparasitismo directo ó indirecto 
(Flanders 1943, 1963). En el caso del hiperparasitismo directo, la hembr¡;¡ oviposita 
en o sobre una larva o pupa de un himenóptero de una especie determinada. Este 
es el tipo de hlperparasitismo observado en la mayoría de ]¡;¡s especies 
hiperparasític8s. En el caso del hiperparasitismo indirecto, la hembra ataca un 
huésped no parasitado (huésped primario) y deposita dentro un huevecillo macho. 
Este huevecillo se desarrolla durante unos días pero la larva no sale del huevecillo, 
y queda quiescente en los tejidos del huésped primario (ninfa de escama o 
mosquita blanca) hasta que un huevecillo de un parasitoide primario es depositado 
dentro del mismo huésped. Cuando la larva del parasitoide primario empieza a 
consumir el huésped, provoca el desarrollo completo de la larva del 
hiperparasitoide, Que entonces, comienza a alimentarse como hiperparasitoide 
ectoparasítico. Walter (1983a) consideró que los hiperparasitoides heterónomos 
(directos e indirectos) podrían ser clasificados dentro de tres catagorías: 
al Autoparasitoides obligados. Los machos únicamente hiperparasitan a su misma 
especie. 
b) Autopm.:lsitoides facultativos. Los machos son hiperparasitoides de su misma 
especie o de individuos de otras especies. 
e) Aloparasitoides. Los m<Jchos hiperparasitan únicamente a otr<Js especies. 

Recientemente, Williams & Polaszek (1995) reexaminaron la evidencia sobre la 
existencia de estos tres grupos. Encontraron que para los autoparasitoides 
obligados (once especies en la lista de Walter 1983a), realmente no existen casos 
comprobados en la literatura. Desde la perspectiva de una hembra, el concepto de 
utilizar a sólo su propia especie para la produción de hijos parece demasiado 
restrictivo, sobre todo si existen otras especies de endoparasitoides de homópteros 
disponibles como huéspedes alternativos. En general, se documenta en la literatura 
la habilidad del macho para desarrollarse en una hembra de su misma especie, pero 
nunca tiene la necesidad de hacerlo. Para Jos aloparasitoides (cinco especies en 
la lista de Walter 1983a), se puede ver que existen en realidad hiperparasitoides 
heterónomos que atacan sólo a otras especies de endoparasitoides para la 
¡Jfuducción de machos, pero esto es el resultado del comportamiento oviposicional 
ue lél hembra o la fisiología de la larva hiperparasítica. En las tres especies donde 
este mecanismo ~e ha verificado SOIl conociuCls como hiperparasitoides indirectos. 
En el caso de Coccophagus malthusi Girault, 105 huevecillos hembras se depositan 
en cóccidos del género Ceroplastes mientras que los huevecillos rTlC:lcho~ se ponen 
en cóccidos de otros géneros. Así, por definición, un macho no puede 
tliperparasitizar una hembra de su misma especie (Annecke 1964; Annecke & 
Insley 19741. En Coccophagus basalis Compere y Lounsburyia trifasciata 
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(Compere) un mecanismo fisiológico previene el hiperparasitismo de la misma 
especie. La larva de una hembra de la misma especie no consume suficientes 
fluídos del cuerpo del huésped para estimular la salida de la larva macho 
quiescente. En contraste, la larva de Metaphycus sp. consume todo el cuerpo del 
huésped, provocando la salida del hiperparasitoide macho y en consecuencia se 
presenta hiperparasitismo (Flanders 1936c; Flanders el al. 19611. 

En el caso de los hiperparasitoides heteronómos las relaciones con sus 
huéspedes son en realidad mucho más flexibles que las sugeridas por la 
clasificación de Walter (1983a). El autoparasitismo obligado y el aloparasitismo 
probablemef)tc reflejan los extremos de un abanico do repuestas facultativas que 
son determinadas por las limitaciones fisiológicas o comportamentales afectando 
al parasitoide cuando se presenten diversas oportunidades reproductivas. 
Probablemente la gran mayoría de los hiperparasitoides heterónomos son 
facultativos ¡Williams & Polaszek 1995). El sistema de clasificación de Walter 
11983al. simplificado por Williams & Polaszek (19951. se presenta en Fig.1. 

CARACTERISTICAS BIOlOGICAS DE HIPERPARASITOIDES HETERONOMOS 

En el cuadro 1 se presenta un resumen de algunas características biológicas 
importantes de los hiperparasitoides heterónomos. En general, tales características 
son similares a las exhibidas por otros afelinidos típicos. Las diferencias se 
acen1úan, sobre todo, al analizar la forma reproductiva tan peculiar de los 
hiperparasitoides heterónomos. 

Gama de huéspedes. La gama de huéspedes apropiada para el desarrollo de los 
hiperparasitoides puede variar para cadi:t sexo. Por ejemplo, es posible encontrar 
situaciones en que la hembra es polífaga pudiendo utilizar varias especies de 
mosquita blanca para su desarrollo, mientras que el macho (por razones de 
corr.patibilidad) está restringido a una o dos especies de himenópteros para su 
desarrollo hiperparasítíco. y viceversa (Flanders 1939. 1959; Flanders el al. 1961; 
Fisller 1961; Gerling 1967; Williams 1972; Kuenzel 1975 Viggiani 1984; Polaszek 
et al. 1992; Williams 1995; Ehler 1995). En términos generales, las tendencias en 
la gama de huéspedes para ambos sexos dependerá de diversos aspectos físicos 
o fisiológicos del proceso de desarrollo, y también de las condiciones ecológicas. 

Un ejemplo de limitaciones ffsicas lo representa el tamaño del huésped. Si el 
huésped es demasiado grande, el parasitoide no lo puede consumir todo y no 
podría pupar dentro de un huésped consumido parcialmente, mientras que en un 
huéspen muy pequeño, no habría recursos suficientes para completar el desarrollo 
norm"1 del afelínldo (Flanders 1939; Flanders et al. 1961; Gerling & Bar 1971; 
Wllllams 1972; W"lter 1983b). 
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PeflagOS & WiJliarr.s: Biología de hiperparasiwides 

A estas olturas es I,mportante recalcar que no deben confundirse los efectos del 
tamaño del huésped con efectos del estadio del huésped, porque en afelínidos es 
común retrasm su crecimiento hasta que el huésped ha llegado a un estado 
suficientemente grande para el desarrollo completo del parasitoide (Viggiani 1984; 
Walter 19B3b'l. En el campo, la disponibilidad de huéspedes apropiados para 
hembras o machos, en espacio y tiempo, también sería de suma importancia en 
la determinación del impacto de hiperparasitoides heterónomos sobre poblaciones 
de homópteros y sus otros enemigos naturales himenópteros (Kuenzel 1975; 
Donaldson & Walter 1991 bl, 

Encarsla tricolor Fórster y Coccophagus atratus Compere son ejemplos de 
especies con ambos sexos polífagos. La hembra de E. tricolor ha sido registrada 
en 10 especies de mosquita blanca (particularmente Trialeurodes vaporariorum, 
A/eyrodes proletella (L.) y Aleurotrachelus je/inekii [Frauenfeld]), mientras que el 
ITlacho l1a sido observado en 7 especies de himenópteros incluyendu hembras 
conespecíf,cas (Williams 1995). Hembras de C. atratus se registraron en el Sur de 
Africa atacando principalmente al cóccido Fifippia gemina De Lotto pero también 
se observaron a niveles bajos en los cóccidos, Gascardia spp. y Saissetia spp .. 
LDS machos de C. atratus se han señalado como hiperparasitoides de su propia 
especie, un encyrtido Metaphycus sp. y de varias especies de parasitoides no 
identificados en el huésped primario Saissetia spp. (Donaldson et al. 1986). En 
Coccobius (antes Physcus) seminotus (Silvestri) \a hembra parece ser casi 
monófaDd en la escama de caña, Aulacaspis tegafensis (Zhntl, mientras que el 
m¡:¡cho puerte desmrollarse en Coccobws sflbtlavus (Annecke & Insley), el, 

encyrtido Adelencrytus miyarai TachikaW8. en Tetrastichus sp. (que es un 
hiperparasitoide eulófido de A. miyara/l o en conespecíficos (WiJliams 1972). 

En contraste, el hiperparasitoide heterórlOmo Coccophagoides Lltilis Doutt 
introducido en California para el control de \a escama del olivo (Par/ataria o/eae 
lColvee}) está completamente supeditado en su reproducció'l a este huésped. Las 
hembras sólo se desarrollan en este homóptero y los machos sólo se desarrollan 
en hembras conespecíficas (Huffaker & Kennett 1966). Consideramos importante 
resaltar el hecho de que esta es una situación artificial, resultado de la introduciórl 
para un programa de control biológico. Por lo tanto, es posible que en Pakistán, 
el país de origen del parasitoide y de la plaga, la situación podría ser muy diferente 
IDoutt 19661, 

Morfología y desarrollo preimaginal. Diversas especies presentan el dimorfismo 
sexual en el huevo y en el estadio larval íoven. La larva hembra siempre es 
endoparásita: el primer estadio de tipo himenopteriforme posee un sistema 
respiratorio cerrado. La larva macho marca la diferencia estructural, 
particularmente en el primer estadio larval. Su cuerpo está provisto de pelos o 
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espinas vcntrales y un sistema respiratorio cerrado (en larvas jóvenes 
endoparásitas) o abierto (en larvas jovenes ectoparásitas) (Walter 1983b). A 
con1inuación se presentan algunos ejemplos. 

En Coccophagoides utilis el macho es ectoparasítlco. El huevecillo macho tiene 
forma elongada, es translúcido y la base (pedúnculo) es utilizada para pegarse al 
cuerpo de) parasitoide primario. Después de la oviposición el huevecillo aumenta 
evidentemente. En el primer estadio larval, la cabeza está bien desarrollada para 
alimentación ectoparas{tica. El abdomen es afilado terminando redondeado en el 
ápice; el integumento es arrugado sobre todo el cuerpo excepto en la región de la 
cabeza. La segmentación no es clara y los espiráculos externos no existen, aunque 
los dos laterales traqueales de la línea principal con una comisura anterior están 
bien desarrollados. El cuerpo es ligeramente curvado ventralmente. En el segundo 
y tercer estadios la larva presenta el cuerpo escarabeiforme, lo cual es evidellte 
en muchas larvas de himenópteros, y cada estadio dura 2-3 días. El cuarto estadio 
larval es velltralmente curvado, el cuerpo es ancho en cerca de una tercera parte 
de su longitud; la cabeza es algo excerHa, retractable dentro del primer segmento 
tortlcico y las partes bucales son extremadamente difíciles de distinguir. El sistema 
traqueal está bien desarrollado. el integumento es transparente y brillante. El 
estado pupal tarda 8 días y en la emergencia el cuerpo es totalmente 
esclerotl2ado. La pupa macho es ligeramente más pequeña que la pupa hembra. 
El abdomen del macho es más delgado que en la hembra V es afilado caudalmente. 
En atros aspectos el mactlO y la hembra son parecidos (Cendaña 1937; Broodryk 
& Doutt 19661. 

En Coccohius seminotus el huevecillo hembra es tipicamente himenopteriforme, 
elong¡:¡do, ligeramente curvado y con el axtremo redondeado. La larva hembra 
cu¡¡nrlo rer.iAn es incubada tiene relativamente larga la cabeza y 13 segmentos en 
el cuerpo no están bien definidos. La curvatura ventral del cuerro es pranunr.iada 
haCia la parte posterior. Los órganos internns son r.laramentp. visibles ror el 
Integumento transparente. El sistema traql1eal tiene lIn tronco IHteral com~r.t(1rjo 
anterior y posteriormente por la comisura transversa, y la rama espiracular está 
presente en los segmentos /'-·10, pero los espiráculos están i'lllSentes. El nlJmerO 
de estadios no fué determinado; el LJltimo estadio l;uval es completamente café 
parecido a un gusano de forma calcidoidea. La pupa hembra parece compacta y 
sólida, aunque algunas veces está extendida y aplanada dorsal mente. La superficie 
ventral dentro de los apéndices usualmente favorece mucho que la superficie 
dorsal. El integumento es duro, brillante y negro como el azabache, excepto por 
la abertura del abdomen que es café obscura y relativamente blanda. La pupa 
macho es más pequeña que la pupa hembra, los apéndices son relativamente 
mucho más largos que el tamaño del cuerpo y la cabeza es menos ancha (Williams 
1972). 
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En Encarsja tricolor fas hembras se desarrollar¡ más rápido cuando el hucvecillo 
es puesto en el tercer estadio de Tríe/eurodes vapDraríofum {18.0 días de huevo 
a adulto) y más lento en el primer estadio (22,3 días) a 24"C. Cuando los estadios 
de ¡os huéspedes son atacados antés del tercero, el parasitoíde no puede 
desarroilarse más allá de! estadio transcisiona! número cuatro. Esto se refleja con 
una prolongación del desarroliú de la larva hembra. Cuando el huevecillo es puesto 
en el cuarto estadio, el parasitolde primario ¡hembra) se desarrolla dentro de un 
joven adulto farato de la mosquita blanca. Las hembras de E. tdc%r s.on más 
grandes cU3f1do so desarrollan en el tercer estadio (Avi1!a & Copland 1987L Para 
la hembra de Encarsia lurea, el perrado de desarrollo del hueveciJIo es de 2 a 3 
días, el período larval de 9 a 15 días (de 3 hasta 5 para cada estadio), período 
prepupal 2 días y el período pupal de 7 a 9 días, dando una duración total del ciclo 
huevecillo adulto que varía de 21 a 29 dias a 27 - 34-C (lnayal el al. 1985). 

Longevidad del adulto. la Jongevídad de los hiperparasitoides heterónomos 
dep<:mde de la temperatura, humedad. tipo de aUmento disponíble, oportunídades 
de oviposición, y el sexo del parasitoide. En la mayoria de casos, las hembras 
viven más que los machos conespecfficos. En general, los machos son mas 
pequeños que las hembras, debido al desarrollo hipcrparasitico del macho iGeding 
1966; Gerling & Foltyn 1987; Gerling eral. 1987; Avilla & Copland 1988; Williams 
1995), La hembra vive típicamente alrededor de tres semanas, mientras que el 
macho vive unos días menoS (Cuadro 1). Tal longevidad es notable si se considera 
el tamai10 minúsculo de éstas avispitas. En este sentido, van Lenteren et a/' 
(1987) observaron que e! tipo de planta huésped afectó la longevidad de Encarsía 
formos8 (un afelínido teEtoquio, no heterónomo). Con ulia dieta de miel, los 
parasitoides vivían más en un ambiente con plantas de pepino, menos con tomate 
y aún menos con plantas de tabaco. Al respecto, la estrUctura de las hojas y las 
sustancias químicas volátiles de la planta podrían ser de importancia, pero el 
fenómeno ha sido poco estudIado y por to tanto el impacto de estos factores no 
se ha determinado con exactitud, 

Fecundidad. La fecundidad típica de los hiperparasitoides heterónomos se puede 
ejemplificar con Jos afelín¡dos. En este grupo, una hembra durante su vida produce 
de 30 a 100 hueveciilos IViggiani 1984) a una tasa de 4 a 8 huevecillos por día 
{Cuadro 1). Varios factores determinan la fecundidad. Por ejemplo, la 
disponibilidad de alimento, la temperatura, y las fluctuaciones en la disponibilidad 
de huéspedes. La dispon¡bilidad de huéspedes para alimentación eS de suma 
importancia debido a que los líquidos y secreciones del cuerpo de éstos son una 
fuente de azúcares y proteínas. Tates nutrientes proporcionan energía V aceleran 
la maduración de los huevecillos. Por lo tanto es común que los estudms sobre la 
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fecundidad de estos parasitoides registren IIn inr.remento en In producción de 
huevecillos unos días después de haber observado su actividad de alimentación 
sobre un organismo hUésped (Gerling 1987; Donaldson & Walter 1988; Artlgues 
et aJ. 1992). El comportamiento de alimentación se describe a continuación. 

Donaldson & Walter (1988) observaron que el número de huevecillos maduros 
en los ovarios de Coccophagus atratus alcanzó su máximo alrededor de 12 horas 
después de la emergencia de la hembra adulta. Cuando se ofrecieron huéspedes 
primarios (escamas no parasitadas) a hembras de C. a tra tus, éstas depositaron 
casi todos sus hueve cilios en la primera media hora. Durante las cinco y media 
horas siguientes, la tasa de oviposición fue notablemente inferior (casi cerol. 
Posiblemente, la a'eposición de hueveci!los maduros puede permitir un desarrollo 
más rápido de los huevecillos nuevos y así incrementar la tasa media de 
oviposición. 

Comportamiento de OVlposlclon y alimentación. Como en otms fnmili[ls de 
pmnsitoidcs (Wangc 1978, 1 979) durnntc la acción de búsqueda, las hembras de 
Encarsia deserti responden a las secreciones del huésped reduciendo su velocidad 
de desplazamiento e incrementando los ángulos entre cada giro (Shimron et al. 
1992). El mecanismo anterior da como resultado un incremento en la permanencia 
de la hembra en áreas con secreciones del huésped. Una vez que una hembra ha 
localizado a un huésped, el comportamiento de oviposición que exhibe se puede 
dividir en cuatro fases. Primero, la hembra examina al huésped con sus antenas 
y lo monta. Segundo, empieza a tamborilear sobre el huésped con las antenas; 
durante este proceso puede dar varias vue,ltas sobre el huésped. Tercero, adopta 
la posición de perforación y empieza a perforar la cutícula del huésped con su 
ovipositor. Cuarto, baja del huésped e inicia un período de limpieza. Usualmente 
dicho comportamiento es muy parecido al que exhibe el afelínido 1elioto/(o, 
Encarsia formosa Gahan (van Lenteren et al. 1976), aunque también algunas 
variaciones tml"! sido observadas (e.g. Dowell el al. 1981). El comportamiento de 
uviposicióTl es muy sirnlar en casos de parasitismo primario o hiperparasitismo; la 
diferencia más importante réldica en la duración de la perforaciórl. Paro depositar 
un huevecillo de un macho, la hembra del hiperparasitoide heterónomo debe 
perforar el integumento del huésped primario, y en caso de que el macho sea un 
endohiperparasitoide, también el integumento del parasitoide primario. Ello provoca 
que los tiempos de perforación para huevecillos machos son a veces el doble o 
más. del tiempo que se requiere para depositar un huevecillo que dará origen a una 
hembra IDonaldson el al. 1986; Williams 19951. 

El comportamiento de alimentación es semejante al de oviposición. DespUés de 
un período de perforación, la hembra se da la vuelta y bebe los líquidos que 
emanan de la herida del huésped. Adicionalmente, muchos afelínidos se alimentan 
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de gotitas azucaradas Que excretan estos hamópteros. El uso de huéspedes con 
fines únicamente de alimentación del parasitoide adulto es un fenómeno común 
en los a¡elinidos IBartlett 1964). En tal situación, una hembra deberá decidir si 
utilizará un huésped para ovipositar o para alirnerlt8rse. Al alimentarse de un 
huésped podrá utilizar las proteínas para la producción de más huevecillos en los 
siguientes días. Sin embargo, si los huéspedes son raros, su utilización como 
sustrato alimenticio representará la pérdida de una oportunidad reproductiva. Hay 
especies que se alimentün del huésped después de haber ovipositado, e.g. 
Coccophagus gossypariae Gahan (Ccianu 1968), C. scmicircularis (Fórstcr) 
(Jarraya 1975), C. atratus (Donaldson et al. 1986). Estructuras específicas, tales 
como tubos de alimentación para ayudar durante el proceso de alimentación, 
pueden estar involucradas en este comportamiento (Jervis & Kidd 1986). Algunos 
modelos sobre la evolución del comportamiento de alimentación en parasitoides 
han predicho que en el caso de parasitoides que requieren de recursos energéticos 
para su mantenimiento diario, la alimentación ocurriría como proceso 
independiente de la oviposición y sin que el número de huevec¡(los maduros que 
una hembra tiene para ovipositar influya sobre este proceso {Chan & Godfray 
1993l. Lo anterior se ha observado, por ejemplo, en el afelínido Aphyas 
Hgnanensis y A. me/mus (Rosenheim & Rosen 1992; Collier 1995). La utihzación 
de ~luéspecJes como fuente de a(imento en lugar de sustrato de ov',pusición es un 
factor de mortalidad en la población de huéspedes que no es aparente a primera 
vista. Sin embargo, este proceso puede coadyuvar significativamente sobre el 
impacto global que estas avispitas tienen como agentes de control biológico. 

Preferencias oviposicionales. Mientras que muchos afelínidcs tienen (a capacidad 
de desarrollarse dentro de todos los estados inmaduros del huésped, normalmente 
existen preferencias marcadas por algún estado en particular. Tales preferencias 
se hacen evidentes cuando se ofrece a la hembra una gama de opciones 
oviposicionales. Por ejemplo, en los casos de Encarsia deserti Gerlino & Rivnay, 
F /utea y E. frir.%f, indiViduos na estas especies prefieren depositar sus 
huevecillos hembra en ninfas de tercer o iniciando el cuarto estadio de varias 
especies de mosquita blanca (Gerling et al. '987; Gerling & Foltyn 1987; Artigues 
et al. 1992al. Además, cuando se ofrecen a una hembra estados no preferidos, 
ésta probabl~lllente (os atacará pero sólo con fines alimenticios y [10 para 
oviposición (Williams 1995). En el caso de hembras de Coccabius seminotus, éstas 
sólo atacaron a escamas hembras de Aulac8spis teg8/ensis (escama de la caña) 
debido a que los machos del huésped eran demasiados pequeños para soportar el 
desarrol(o del porilsitoidc (Williilms 1972). 

Existen muy paces estudios sobre preferencias oviposicionales de 
hiperparasitismo en especies de hiperparasitoides heterónomos, y aún aquellos que 
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existen dicen la misma cosa. En Encars;a desert; y Coccophagus cowperi Girault 
las hembras prefirieron hiperparasitar a conespecíficos en los estados de larva 
madura o pupa joven, sobre cualquier otro estado (Gerling 1987; Wilk & Kitayama 
1981). En Encarsia tricolor, todos los estados de la hembra Inmadura conespecífica 
pudieron ser atacados por el macho hiperparasitoide, sin embargo el desarrollo del 
macho fue más rápido en pupas jóvenes (Avilla & Copland 1987; W,lliams 1995). 

La habilidad de los afelínidos para detectar y discriminar huéspedes ya 
parasitados es de gran importancia en sus decisiones oviposicionales. Sin 
embargo, hay algunos estudios de superparasitismo de huéspedes primarios 
IWilliams 1972; Gerling & Foltyn 1987; Gerling eral. 1987; Hunter 1989; Artigues 
et al. 1992b) y secundarios IHunter 1989; Av;lla et al. 1991). Superparasitismo 
es el fenómeno donde se depositan más huevecillos en un huésped que la cantidad 
que éste ~uede soportar. Para los parasitoides afelínidos solitarias, el 
superparasitismo ocurre cuando más de un huevecillo conespecífico es depositado 
en el huésped. Gerling (1983) observó una correlación negativa entre la frecuencia 
de superparasitismo primario de Trialeurodes vapora'¡orum por Encars;a transvena 
(Timberlake) (entre otras especies) y la frecuencia de parasitismo de T. 
vapofúriorum por una especie de Eretmocerus. Las razones posibles para tales 
cambios en la tendencia de parasitismo son descritos en la próxima sección. 

La incidencia de superparasitismo parece incrementarse en condiciones donde 
los huéspedes son poco comunes, aunque la especie de huésped secundario puede 
afectar tendencias de superparasitismo (Avilla et ajo 1991) Y la densidad de 
huéspedes secundarios relacionada a huéspedes primarios (Hunter 1989). Sólo un 
parasitoide puede desarrollarse dentro de cada huésped, y parecen ser 
mecanismos fisiológicos o físicos los que eliminan los huevecillos o larvas de 
conespecíticos en huéspedes superparasitados (Gerling 1966; Williams 1972; 
Artigues et al. 1992). Así, eXiste una lucha entre los parasitoides immaduros para 
p.liminar a sus competidores y utilizar tDdos los recursos del huésped para su 
propiO crecimiento. En este aspecto, la primera larva que eclosiona tiene una gran 
ventaja sobre sus conespecificos no eclosionados. 

SElECCION DEl TIPO DE HUESPED y RELACION DE SEXOS 

El fenómeno de arrenotokia es la característica básica que permite que los 
afelínidos puedan mostrar biologías heterónomas que les permite depositar 
huevecillos de sexos diferentes en distintos huéspedes o en lugares diferentes en 
la misma especie de huésped. En el caso pmticular de los hipcrparasitoidcs 
heterónomos, lüs decisiones oyiposicionales son inicialmente muy complicadas. 
En hiperparasitoides heterónomos directos, una hembra fertilizada debe tomar la 
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decisión sobre cual de los huéspedes dlsponihles va ;:¡ seleccionar para ser 
parflsltado. Al mismo tiempo, está tomando una decisión sobre el sexo de su 
progenie. 

Una nueva hipótesis. Godfray & Waage (1991) describieron un razonamiento clave 
en relación a que la estrategia óptima de la selección de huéspedes dependerá en 
el tipo de limitaciones enfrentadas durante el proceso de reprodución del 
parasitoide. Cuando ambos tipos de huéspedes (parasitados V no parasitados) 
ocurren en abundancia, la reproducción de una hembra está limitada por su tasa 
de producción de huevecillos. Normalmente esta tasa es baja en afelínidos (Vet & 
van Lenteren 1981; Viggiani 1984; Jervis & Kidd 1986). Mientras no existan 
factores como apareamiento no fortuito o gastos diferenciales en la produción de 
uno de los dos sexos, la hembra invertiría por igual sus recursos (huevecillos y 
tiempo explorando huéspedes) en hijos e hijas. Si cada sexo tiene el mismo éxito 
reproductivo, la relación de los sexos será la misma, i.e. 1:1 (Fisher 1930). 

Cuando los huéspedes son poco abundantes, el parasitoide está limitado por la 
tasa de descubrimiento de huéspedes. Bajo estas circunstancias no tendría sentido 
rechazar ningún huésped. Tiene más sentido aceptar y ovipositar dentro de cada 
uno de los pocos huéspedes encontrados, sin importar el sexo de la progenie. Es 
importante resaltar el hecho de que en esta situación la teoria de Fishcr no puede 
ser invocada, debido a que no hay un balance entre la producción do hijos y la 
producción de hijas. En consecuencia la rcloción de sexos observada a nivel 
poblacioniJl scró consecuencia directa de la taso de localización de hu¿spedes pl.lra 
cada sexo; es decir, reflejará la abundancia relativa de huéspedes parasitados (para 
desarrollo de machos) y no parasitados (para desarrollo de hembras) en el medio 
ambiente. 

El sustento de estas prediciones proviene de dos estudios independientes con el 
hiperparasltoide heterónomo, Encarsia tricofor dada una selección de huéspedes 
parasitados y no parasitados. Bajo condiciones en que la tasa de reproducción 
pareciÓ limitada por la tasa de producción de huevecillos lalta abundancia de 
huéspedes:' la proporción de sexos observado fué igual (Williams 1991), mientras 
que bajo condiciones en que la disponibilidad de huéspedes estaba restringida, la 
proporción de huéspedes de cada tipo influyó en la proporción de sexos IAvilla et 
al. 1991 l. Recientemente, Hunter & Godfray (1995) demonstraron la validez de 
la hipótesis de Godfray & Waage (1991). Usando a Encarsia tricofory la mosquita 
blarn;é:l, Triafeurodes vaporariorum, se observó que en condiciones de bajas 
cJe[1~idades ~taS:aS bajas de localización de huéspedes), E. tricolor produjo 
fJr(j~.JOrcianes de sexos que reflejaron la abundal,cia relativa de cada tipo de 
huésped {paraSilé:H.lo y no parasitadol. Conforme la densidad de huéspedes se 
im;rernentaba, carTluió léI proporción de los sexos producida, por una más uniforme. 
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Esta relación se predijo para un cambio gradual de condiciones en que la 
reproducción del parasitoide se limita por la disponibilidad de huéspedes o por la 
disponibilidad de huevecillos (tasa de producción de huevecillos). Este estudio 
tiene gran relevancia en el uso de hiperparasitoides heterónomos en programas de 
control biológico, porque indica que la densidad de huéspedes influirá en la 
proporción de sexos del parasitoide a nivel poblacional. En el campo, se han 
registrado fluctuaciones en la proporción de los sexos de hiperarasitoides 
heterónomos que reflejan la proporción de huéspedes de cada tipo (Flanders 1942, 
1967; Zinn" 1961,1962; Kuenzel 1975; Wllliams 1977; Donaldson & Walter 
1991). Tales fluctuaciones están de acuerdo con la teoría de Godfray & Waage 
(1991) para parasitoides limitados en su reprodución por la tasa de localización de 
huéspedes. 

Otros factores de importancia. Factores que podrían complicar la selección de 
huéspedes y la proporción de sexos incluyen la competencia local de las parejas 
"local mate competition" (Hamilton 1967) y las diferencias en los gastos por la 
producción de cada sexo (Colgan & Taylor 1981). Sin embargo, estudios empíricos 
indican que estos factores probablemente no son muy importantes en 
hiperparasitoides heterónomos (Williams 1972; Donaldson et al. 1986; Donaldson 
& Walter 1991). La teoría interesante de Godfray & Waage (1991) no se acepta 
en su totalidad. Se propuso que un parasitoide no experimenta un ambiente de 
limitaciones puras (de tiempo o de huevecillos) como se consideró en el modelo 
de Godfr.JY & Waage, y no tiene conocimiento de las oportunidades reproductivas 
futuras que podrían cambiar durante la vida de la hembra parasitoide (Walter & 
Donaldson 1994, Godfray & Hunter 1994). Sin embargo, tales críticas se hicieron 
antes del experimento de Hunter & Godfray (1995) el cual apoyó fuertamente a 
esta teoría. 

Se ha demostrado que microorganismos y elementos genéticos infectan y 
cambian la proporción de los sexos en varias especies de parasitoides 
himenópteros por la infllJp.nci~ del microorganismo [Skinner 1982; Werren et al. 
1988; Stouth¡:¡mmer et al. 1990). Encarsia pergandiel/a Howard es un 
hiperparasitoide heterónomo en el que una infección de este tipo puede resultar 
en la perdida del genoma paterno en huevecillos fertilizados (hembras diploides), 
lo que ocasiona que tales hueve cilios se desarrollen como machos. Por eso, hasta 
39% de los macl10s se desarrollan como parasitoides primarios. La transmisión del 
factor causal no fue muy alta, ya que solo la mitad de las cópulas entre hembras 
y machos infectados resultó en la producción de machos primarios. Se cree que 
el or\.1aflislTlo responsable es un virus o "transposon" que se transmite por la línea 
del macho (Hunter et al. 1993). DistorsiDnes en la proporción de los sexos por 
bacterias han sido observadas en otro afelinido. Encarsia formosa es usualmente 
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teliotoca ~produce solo hembras panenogéneticamentel, pero después del 
tratamiento con un antibiótico, produjo machos como paras ita id es primariOS en 
grandes cantidades. Tales machos no pudieron inseminar exitosamente a las 
hembras (Zchari-Fein et al. 1992). La incidencia de tales enfermedades en 
poblaciones de afelínidos de otras especies no se conoce, aunque la posibilidad de 
distorsionar let proporción de sexos se debería considerar en programas de cría 
Illasiva o investigaciones de la biología reproductiva de estas especies. 

La observación de que los hiperparasitoides heterónomos prefieren atacar otras 
especies, más que su misma especie para la producción de machos, es intrigante 
y de alta importancia para el uso de estos parasitoides en control biológico. Avilla 
et al. (1991) Y Williams (1991) inforrnaron que Encarsia tricolor preferió 
hiperparasitar inmaduros de E. formasa o E. inaron (Walker), más que a su misma 
especie. Este podría ser un mecanismo p8rJ evitar el hiperparasitismo de su propia 
progenie. Es decir, siempre hay un riesgo de que un hiperparasitoide heterónomo 
podría atacar sus propias hijas para la producción de hijos. El hiperparasitismo de 
otras especies es una manera de asegurar que sólo los huéspedes no relacionados 
son hiperparasitados. Para E. tricolor que ataca a E. formosa existe una ventaja 
adicional en que los machos que se desarrollan en E. formosa son más grandes 
que los machos que se desarrollan en conespecíficos; con parasitoides más 
grandes se espera obtener un mayor éxito reproductivo. 

USO OE HIPERPARASITOIOES HETERONOMOS EN PROGRAMAS 
DE CONTROL BIOLOGICO 

En los modelos de la dinámica poblacional de hlperparasitoides heterónomos se 
ha indicado que las poblaciones de estos parasitoides pueden mostrar propiedades 
notables de estabilidad. Hassell et al. (1983) cambiaron los modelos clásicos de 
Nicholson-Bailey para tomar en cuenta las diferencias entre los sexos en las 
relaciones de Iluéspedes. Supusiera!1 que una hembra se desarrollaría de cada 
huésped atacado una vez, mientras que un macho se desarrollaría en cada 
huésped atacado más de una vez. En los modelos se cambiaron las oscilaciones 
neutrales a un equilibrio estable con la adición de cualquier heterogenia en las 
tendencias de ataques de los hiperparasitoides heterónomos. Además, estas 
avispitas mostraron propiedades de estabilización cuando se introdujeron a 
sistemas de tres especies: huésped-hiperparasitoide heterónomo hiperpamsitoide. 
Atribuyeron el éxito singular obtenido en programas de control biológico a la 
naturaleza estabilizante de las dinámicas poblacionales de hiperparasitoides 
heterónomos. 

Realmente, la tendencia de ataques de hiperparasitoides heterónomos puede ser 
claramente heterogéneo (no aleatorio). Summy et al. (1985) mostraron una 
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relación rlirp.c.ta y rlependiente de la densidad del huésped entre la agregación del 
parasitoide y Ií'] mortalidad de la plaga en experimentos en jaulas con Encarsia 
opulenta SlIvestri V la mosca prieta de los cítricos (Aleurocanthus woglumi A~hby). 
Tal parasitismo causó altos niveles de mortalidad en porciones de alta densidad del 
hUésped, m!entras que las de baja densidad actuaron como refugio y permitieron 
la persistencia de la población del huésped. La acción entre el refugio para la plaga 
y el parasitismo dependiente de la densidad pueden resultar en niveles de 
infestación estables y de baja densidad, en los cuales el parasitoide puede 
mantener a la plaga bajo control efectivo, Tal estabilidad en la interacción puede 
explicar el éxito de E. opufenta en el control de A. waglumi, origillalmente en 
México y después en los Estados Unidos de América (Flanders 1969; Summy et 
al. 1983; Summy & Gilstrap 1992). 

El control de la escama del olivo (Parlataria oleae) con el uso de Aphytís 
paramacu/icarnís DeBa eh & Rosen y Coccophagoides utilis es un ejemplo clásico 
de control biológico por afelínidos. C. uti!is es un hiperparasitoide heterónomo 
directo, mientrás que A. paramaculicomis es un parasitoide convencional y por su 
desarrollo cctoparnsítico, no es un huésped apto para los machos de C. utilis .En 
1952, A. paramaculicornis se estableció bién en California y produjo un 
decaimiento en la densidad de la escama. En lugares donde el establecimiento fué 
adecuado, la densidad de la población de escamas disminuyó más del 90% (Doutt, 
1954). Después de 1962, el impacto de control por C. utilis fué notable. Esta 
especie atacó las generaciones de la escama durante épocas secas de alta 
temperatura en California, en condiciones en que A. paramaculicornis no 
funcionaba bien. Huttaker et al. (1986) analizaron las tendencias del parasitismo 
para las dos especies durante cerc¡;¡ de 25 años ne control. En este período, la 
densidad de la escama bajó a niveles casi no detectables y el porcentaje de 
parasitismo por A. paramaculicomis disminuyó mientras que el porcentaje de 
parasitismo de C. utilis no cambió significativamente. Cuando la densidad de la 
escama cayó a niveles extremadamente bajos el parasitismo por C. utilis se elevó 
(hasta 45-50%), La eficiencia del comportamiento de búsqueda para C. utilis debe 
ser muy alta. Tales observaciones apoyan la creencia de que los híperparsitoides 
helerúllolllOS tienen poblaciolles de alta estabilidad. La tendencia del parasitismo 
fue positivamente dependiente de la densidad del huésped para A. 
paramacuJicornis pero negativa para C. utilis. En conjunto, la tendencia del 
pa~asitismo fue positivamente dependiente de la densidad de la plaga (Huffaker et 
al. 19861 aunque en un analisis previo, Murdoch et al. (1984) habían concluido 
que no existía evidencia de tal regulación. Sin embargo, el control de la escama 
del olivo es UIl ejemplo de libro de texto sobre el control biológico cuando los 
afclínidos actúan de un modo complementario. 
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PROBLEMAS CON EL USO DE HIPERPARASITOIDES HETERONOMOS 

La notable biología reproductiva de los hiperparasitoides heterónomos es la 
característica llnica que indica su éxito en programas de control biológico, aunque 
también ésto puede ser la fuente de graves problemas para el uso de tales 
parasitoides en dichos programas. La habilidad de mostrar un comportamiento 
hiperparasítico en otras especies podría tener consecuencias serias en situaciones 
donde ya eXiste un nivel de control de la plaga, si el hiperparasitOlde heterónomo 
es introducido para reducir adicionalmente la densidad de la plaga. Datos 
experimentales en jaulas con el parasitoide convencional Encarsia inaron y el 
hiperparasitoide heterónomo Encersia tricolor atacando a una población de 
mosquita blanca IAleyrodes prolelel/al han indicado que el hiperparasitoide 
heterónomo siempre podía invadir y desplazar al parasitoide convencionat, pero el 
parasitoide convencional no podía invadir ni despiazar a la población del 
hiperparasitoide heterónomo (Williams, sometida). La habilidad de competir de un 
hiperparasitoide heterónomo Con especies convencionales viene de dos fuentes: 
al competencia para utilizar el recurso primario (ninfas de mosquita blanca/escama) 
b) hiperparasitismo para la producción de los machos del hlperparasitoide 
heterónomo. 

Un hiperparas\toide heterónomo sufrirá competencia del primer tipo, pero el 
parasitismo del parasitoide convencional sólo cambiaría el tipo de recurso de 
huéspedes para machos en lugar de huéspedes para hembras del hlperparasitoide 
heterónomo, Dada la preferencia del hiperparasitoide heterónomo de atacar a otras 
especies para la produción de machos antes mencionada, un parasitoide 
convencional sufrirá mucho más del hiperparasitismo directo que del 
h¡perparasitoide heteronómo, 

A nivel poblacional, parece que el impacto de la introducción de un 
hiperparasitoide heterónomo en un sistema donde ya existen parasHoides 
convencionales pOdría ser negativo para la población del parasito¡de convencional. 
Si los parasíto1des convencionales ya proporcionan un nivel signifIcativo de control 
de la plaga, hay peligro de que la introducción del híperparasitoide heterónomo 
resulte en la eliminación de la población del parasitoide convencional, ocasionando 
un decremento en el nivel del parasitismo total y un incremento en la densidad de 
la población de la plaga. Tales problemas requieren aná¡isls numéricos formales 
para resolver los riesgos asociados con el uso de estos importantes parasitoides 
en programas de control biológico. 

Existen ejemplos en la literatura que indican que la alta habilidad de competencia 
de los hiperparasitoides heterónomos se refleja en un desplazamiento competitivo 
de parasitoides convencionales en la naturaleza. Un buen ejemplo son los 
programas de control biológico de la mosca prieta de los cítricos (A/eurocanthus 
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woglum¡) en los cuales se han realizado introduciones consecutivas para mejorar 
el nivel de control de esta plaga en Florida IEUAI. Inicialmente se liberó el 
platygástrido Amitus hesperidum Silvestri (parasitoide covencionall en números 
grandes y causó una disminución rápida en la densidad de la plaga. Después, 
dominó el hiperparasitoide heterónomo indirecto Encarsia smithi (Silvestri). Más 
tarde, las dos eSfJecie~ fueron desplatadas por el hiperparasitoide heterónomo 
directo Encarsia opulenta y esta especie dominó en el sistema por un período de 
dos años y medio de acuerdo con la duración del estudio. Afortunadamente, no 
se afectó adversamente el nivel de control de la plaga en esta serie de 
desplazamientos (Thompson et al. 1987), Otros ejemplos de tales tendencias se 
pueden consultar en Whervin (19681, Willlams (19771, Summy et al. (19831, 
Gerling (19851, MeAuslane et al. (19931. 

Si las prucbiJs preliminiJres indicaran que un hiperparasitoide heterónomo podría 
proporcionar un nivel de control mejor del que ya existe, el problemeJ de la 
interacción con otras especies de parasitoidcs podríiJ volverse ventajoso para el 
programa. Si existen huéspedes alternativos para la producción de machos, 01 
hiperparasitoide heterónomo no estaría limitado al hiperparasitismo de su misma 
especie, la tasa de crecimiento de su población podría ser elevada, y se podría 
llegar con mayor rapidez al nivel de equilibrio de las poblaciones plaga-parasitoide. 
Consideramos que este problema que podría resolverse con la ayuda de modelos 
teóricos. 
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