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FACTORES CLAVE EN LA BIOLOGIA DE HIPERPARASITOIDES
HETERONOMOS {HYM.: APHELINIDAE): AGENTES PARA EL
CONTROL BIOLOGICO DE MOSQUITA BLANCA Y ESCAMAS
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RESUMEN

Las mosquitas blancas y las escamas son consideradas plagas de gran importancia econdmica en la
actualidad. El use de parasitoides afelinidos {Hym .. Aphelinidae) ha tenido un éxito sin igual en
pragramas de control bioldgico cldsico contra dichas plagas. Los afelinidos son un grupo muy
nteresanta debido a que su sistema reproductive es peculiar. Por ejempla, en algunas cspecies, sus
relaciones con el huésped varian de acuerdo al sexp, Las hembras de este grupo siempre se desarrollan
zoma endoparasitcides solitarios primarios de homopteros {e.g. ninfas de la mosquita blanca) mientras
que el desarrollo del macho as diferente. Esta caracteristica ha side utilizada para su clasificacidn. Lo
mas intrigante de estos parasito'des son los "hiperparasitoides heterdnomos”, en cuales los machos se
desarrollan comn hiperparasitoides soltarios de hambras de s propia especie o especies afines.
Modificzciones recientgs han simplificada la clasificacidn de gstos paresiwides y han ‘lamado la
atencidn al hechc de que el fendmeno de hiperparasitismo de conespeciticos u otras especies es
prohablamente mds fexible de lo que se cree. En este articule, se revisan los aspectas de la biologla
de los hiperparasitoides heterénomos con relevancia al contro. bioldgico, tal come la gama de
nuéspedzs, desarrollo, longevidad del adulto, fecundidad, comportamiento oviposicional y preferencias
cn la explotacién de huéspedes. En las hiperparasiteides heterénomos la scleccidén del tipo de huésped
y la relacion de los sexos estan entrelazados de modo inexp.icable. Una hipdtesis reciente ha
considerado o los factores que limitan la repraduccion del parasitoide para explicar las fluctuaciones en
a relacion de los sexos en el campo. La teorfa predice que la relacion de los sexos para hembras
ndividuales se verd influenciada por la tasa de descubrimiento de huéspedes v la disponibilidad de
nyevecillos, Datos recientes apayan tales predicciones. Otros factores que podrian influir en la relacidn
de los sexus incluyen el apareamiento dirigido {(no fortuitol e infeccidn por microorganismaos,
Ohservaciones sobre la habilidad de hiperparasitoides heterdanamans de descriminar entre huéspades
conespecificos y no conespecifices para la produccion de machces indican que ésla tiene consecuencias
importantes para el use de estos parasitoides en programas de control bialdgico. Los hiperparasitoides
neleréncmos parecen ser muy competitivos en sistemas con paras.toides convencionales. Se reguiere
de cvaluacicnes cuidacosas sobre el impacto probable de irtroducciones de hiperparasitoides
heterdnomoes antes de su liberacién en sistemas gue va contiensn parasitoides convencionales. La
rotable binlogia de los hiperparasitoides heterdnoemes pucds explicar éxitos pasades pero debe servir
a su vez como un elemento que incite a la prudencia en el presente y sl futuro.

Palabras clave: llomoptera, Aphelinidae, parasitoide, relacién con huéspedes, control bioldgico.
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ABSTRACT

Whiteflies and scale insects are major pests. The use of aphelinid parasitoids {Hym.: Aphelinidae) of
these pests in programs of classical biocontrol hag met with unparalleled succass. Many aphelinids have
a remarkable form of reproduction in that host relations differ for each sex. Female parasitoids of this
greup always develap as primary endoparasitoids of Homoptera (e.g. whitefly nymphs) while male
development is different and has been used far classification. The most intriguing of these parasitaids
are the "neteronomous hyperparasitoids™ in which males develop as hyperparasitoids of fermnales of their
own, or a related species. New changes have simplified the classification of this group and have drawn
attention to the flexible nature of male host relations in the majority of cases, Ve review aspects of
the Lbiolegy of heteronomous hyperparasitoids with relevance to biocontrel including has: range,
development, adult longevity, fecundity. ovipositional hehaviour and patterns of hnst exploitation. The
selection of the type of host and the sex ratio of the progeny are intimately linked in heteronomous
hyparparasitoids. A recent theory has argued that factors which limit the reproduction of hateronomous
hyperparasitoids will influence the sex ratios of field populations of these insects. [he theory predicts
that the sex ratio of individual females will be affected by the rate of discovery of hosts and the
availahility of eggs. New data support these predictions. Other petentially important factors include
tocal mate cumpetition and the presence of sex-ratio distorting micra-erganisms in apnelinids. The
ability of hetercnomous hyperparasitoids to preferentially attack non-conspecifics for male production
has implications for the use of these wasps for biocontrol. Heteronomous hyperparasitoids appear to
have marked competitive abilities in systems containing conventional parasitoids. Careful evaluation
of the probable impact of heteronemous hyperparasitoids are required prior to field release in systemns
where conventional parasitoids already offer appreciable levels of pest centrol. The remarkable biology
of these parasitoids may acceount for past successes, but alsc serves as a basis for contemporary
caution.

Key Words: Homoptera, Aphel.nidae, parasitoid, host relations, biclogical control,

INTRODUCCION

Las mosquitas blancas (Hom.: Aleyrodidae} son consideradas en la actualidad
como una de las plagas mas dafinas de diversos cultivos como tomate, chile,
cucurbitdceas, frijol ejotero, berenjena, y muchos ctros por los dafos 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 a/. 1994). Por su importancia econdémica en diversos cultivos, la biologia,
genética, ecologia, alimentacidén, (Byrne & Bellows 1331} y enemigos naturales
{Cock 1986; Gerling 1990; Polaszek et al. 1992) de la mosquita blanca han sido
ampliamente investigadas. Los insectos escama o céccidos {Hom.: Coccidael}
también scn plagas de gran importancia, especialmente en huertos. Programas de
control bioldgico de gran envergadura se han requerido para controlar escamas
exoticas de citricos y de otros arboles frutales, sobre todo en los Estados Unidos
de América (DeBach & Rosen 1976).

La mosqguita blanca y los cdccidos son homdépteros con aparato bucal picador-
chupador, por lo gque extraen liquidos del floema de las plantas; ello les permite
actuar como veclores de virus. Los homépteros presentan una metamorfosis
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incompleta, con sélo 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 distribucién cosmopolita. Sg han
descrito alrededor de 1200 especies de mosquitas blancas de las cuales 3% son
especias tropicales (Bink-Moene & Mound, 1990). Bernisia tabac/ {Gennadius) y
Trialeurodes vaporarium (Westwood) son las mas importantes economicamentes
(Hitje & Arboleda 1993), aungue un biotipo de B. tabaci, el biotipo "B", se ha
descrito como una especic nueva, B. argentifoli Bellows & Perring y parcce ser una
plaga aun mas scria que las otras {(Perring et a/. 1993; Bellows et a/. 1994; Brown
et al. 1995}, La taxonomia do este grupo de insectos es compleja. Los adultos de
varias especies se parecen mucho. Por ésta y otras complicaciones, los
especialistas al seperar especies se basan sobre todo en las caracteristicas del
cuarto estado ninfal {(Mound & Halsey 1978).

El usa continuo de insecticidas sintéticos en el control de la mosquita y las
escamas puede provocar la aparicién de individuos resistentes. En el caso de la
mosgquita blanca este proceso de seleccién es rdpido por desarrollarse varias
generaciones durante un solo cicle de cultive (Dittrich et a/. 199C). Ademas,
debido a que los estadeos inmaduros de estos insectos se desarrollan en el envés
de las hojas o en grietas en la corteza de los arboles, la accién de los insecticidas
no es ian efectiva y por lo tanto se tienen que realizar mas aplicaciones. En
homoépteros, como en muchos otros grupos de plagas, el efecto de los insecticidas
utilizados para su control es a menude més severo contra los enemigos naturales
que contra la plaga misma (lrving & Wvyatt 1973; Perera 1982; Hoelmer &
Dahtsten 1993). A veces, los enemigos naturales también pueden desarrollar
resistencia contra clertos insecticidas (Rosenheim & Hoy 1986). Estas plagas
cuentan con enemigos naturales tales como arafias, hormigas, coccinélidos,
hongos, y varios grupos de parasitoides himendpteros. El grupo de parasitoides
més importante 1o representan los afelinidos. La bioclogia de muchos afelinidos es
notable vy tiene gran relevancia en su utilizacion en programas de control biologico.
Por ejemplo, el andlisis publicado por Greathead (1986) sohre programas de
cantrol biolégico “cldsico” dejo claramente establecido el hecho de que la
utilizacion de afelinidos ha sido mas exitosa que la utilizacion de cualquier otra
familia de parasttoides. Hochberg & Hawkins (13994} han sugerido que e! éxito de
los programas de control biolégico contra estos homépteros 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 combinacion de estos
colores. Las especies de esta familia atacan a una diversidad de huéspedaes,
principalmente dentro del orden Homoptera v en particular de las familias
Aleyrodidae (mosquitas blancas)h, Coccidae {escamas), Aphididae (pulgones) vy
Eriosomatidae {pulgon lanigero del manzano) (Clausen 1940). Los afelinidos se
caracterizan por tener ocho o menos segmentos antenales. Ademas el segundo par
de patas presenta una espoldn tibial largo y delgado. La mayoria de las especies
tienen tarsos de cinco artejos {algunas cuentan con cuatro}. El abdomean se
muestra ampliamente unido al térax; la vena marginal de las alas anteriores s
alargada y las venas postmarginal y estigmal son reducidas {Arredondo 1993).

En los afelinidos como en otros himendpteros, 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
fertilizacion selectiva de sus huevecilios. Este fendmeno es clave en las relaciones
entre huésped y parasitoide (Waiter 1983a; Williams & Polaszek 1995}, Debido a
que en esta familia las relaciones con el huésped son complejas, se describen a
continuacidn con detalle con el fin de evitar que el lector se confunda.

Dentro de los afelinidos existen cinco generos que presentan diferenciacion de
sexos en relacion con los huéspedes. 3in excepcion, las hembras siempre se
desarrollan como endoparasitoides solitarios primarios de mosguitas blancas,
escamas, etc., mientras que los machos solitarios se desarroltan como
ectoparasitoides, hiperparasitoides ¢ endoparasitoides de huevos de lepiddpteros.
Estas diferencias han sido descritas anteriormente como una diferenciacién de
desarrollo, o relacion de sexos (Flanders 1936a, 1936b), adelfoparasitismo {Zinna
1961, 1962}, hiperparasitismo ligado con el sexo (Williams 1977), o ditroficidad
sexual (Yanosh 1980). Después del descubrimiento de este fendmeno, Flanders
{1936a, b, ) intentd por primera vez hasar la clasificacion en la conducta de
oviposicidn de la hembra. Este sistema se basd en cambios irreales de la conducta
de la hembra después del apareamiento v por lo tanto tuvo poce uso taxondmico
(Flanders 1959). Zinna (19671, 1952) entonces propuso una clasificacion mas
detallada basada en el desarrollo hiperparasitico del macha, pero ne hizo distincién
entre las formas diferentes del hiperparasitismo. Walter (1983a) revisd la
clasificacion de este grupo utilizando el término "heteronomia” que significa
“sujetn a las diferentes reglas o modos de desarrollo”. La terminolegia propuesta
por Walter {1983a) depende unicamente de ta divergencia natural del desarroilo
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del macho en parasitcides heterénomos. Como ya se indicd, la hembra siempre se
desarrolla como endoparasitoide de homdpteros, pero el desarrollo de los machos
permite que &l grupo pueda ser clasificado bajo tres grupos:

a) Parasitoides difagos. Ambos sexos son parasitoides primarios de algunos
huéspedes, pero los huevos haploides son depositados externamente y la larva
macho es ectofaga.

b} Hiperparasitoides heterdnomos. El macho se desarrclla externa o internamente
en Ins estados preimaginales de parasitoides primarios, es decir, el macho es
hiparparasitoide de su propia especie o de especies afines.

c) Parasitoides heterotréficos. El macho se desarrolla como endoparasitoide
primario de huevos de lepidépteros.

El parasitismo heteronomo ha sido documentado de modo inequivoco €n los
géneros: Coccophagoides, Coccophagus, Encarsia, Lounsburyia v Coccobius (los
géneros Aneristus, FEuxanthelus, Physcus, FPrococcophagus vy FProspaitella
mencionados por Walter (1983a) son ahora sindnimos de los cinco géneros antes
citados). Ciertas especies de Pteroptrix y Ablerus también pueden ser heteréncmos
(Walter 1983a). Adicionalmente, todos eslos génerus contienen especies que no
son heteronomas. Es decir, en estos casos las relaciones con los huéspedes son
normales y ambos sexos se desarrollan como parasitoides solitarios convencionales
(parasitoides endo o ectdfagos primarios), Walter {1983a) present6é una lista de
nueve especies de parasitoices difagos y mientras que esta dualidad en el sitio de
consumo puede tener implicaciones en términcs de diferencias en la probabilidad
de!l hiperparasitismo para cada sexo, o un impacto diferencial del sistema
inmunolégico del huésped cn los scxos, probablemente no tiene gran relevancia
sobre el éxito de estos parasitcides en programas de control bioldgice, vy no se
considerara mas aqui. En el caso de los parasitoides heterdfagos, 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 a/. 1995}, Los machos de estas
especies no pueden desarrollarse como hiperparasitoides, sino Uinicamente como
parasitoides primarios de huevecillos de lepiddptercs. Es probable que las
identtficaciones previas de algunas especies de parasitoides ditagos {e.g. Encarsia
jutea Masi} no sean correctas (Stoner & Butler 1965; Williams & Polaszek 1995).
Queda claro gue aun se requiere de un mayar nitimero de estudios sobre 1a biologia
vy ecologia de los parasitoides haterotroficos.

De los tres grupos mencionados anteriormente los hiperparasitoides heterdnomos
parecen ser los mas natables. De acuerdc a su forma de reproduccién, 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 produccion de un
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hijc. Ademas, especies de este grupo exhiben dos estrategias adicionales de
oviposicion para la produccién de machos: hiperparasitismo directo ¢ indirecto
{(Flanders 1943, 1963). En el caso det hiperparasitismo directo, la hembra aviposita
en o sobre una larva o pupa de un himendptero de una especie determinada. Este
es el tipo de hiperparasitismo observado en la mayoria de las especies
hiperparasiticas. 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 dias pero |a larva no sale del huevecillo,
vy queda quiescente en los tejidos del huésped primaric {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
ectoparasitico. Walter {1983a) considerd que los hiperparasitoides heterénomos
{directos e indirectos) podrian ser clasificados dentro de tres catagorias:

a) Autoparasitoides obligades. Los machos Unicamente hiperparasitan a su misma
especie.

b) Autoparasitoides facultatives. Los machos son hiperparasitoides de su misma
cspecic o de individuos de otras especies.

c) Aloparasitoides. Los machos hiperparasitan Gnicamente a otras especies.

Recientemente, Williams & Polaszek {1995} reexaminaron la evidencia sobre la
existencia de estos tres grupos. Encontraron que para los autcparasitoides
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 sdlo su propia especie para la producién de hijos parece demasiado
restrictivo, sobre todo si existen otras especies de endoparasitoides de homoépteros
disponibles como huéspedes alternativos. En general, se documenta en la literatura
la habilidad del macho para desarrcllarse en una hembra de su misma especie, pero
nunca tiene la necesidad de hacerlo. Para los aloparasitoides {cinco especies en
la lista de Walter 1983a), se puede ver que existen en realidad hiperparasitoides
heteronomos que atacan sdlo a otras especies de endoparasitoides para la
produccion de machos, perc esto es el resultado del comportamiento oviposicional
de la hembra o 1a fisiologia de la larva hiperparasitica. En las tres especies donde
este mecanismo se ha veriticado son conocidas como hiperparasitoides indirectos,
En el casc de Coccophagus malthusi Girault, los huevecillos hembras se depositan
en coccidos del género Ceroplastes mientras que los huevecitlos machos se ponen
en coccidos de oiros géneros. Asi, por definicion, un macho no puede
hiperparasitizar una hembra de su misma especie (Annecke 1964; Annecke &
Insley 1974). En Coccophagus basalis Compere y Lounsburyia trifasciata
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{Compere} un mecanismo fisiolégico previene el hiperparasitismo de la misma
especie. La larva de una hembra de la misma especie no consume suficientes
fluidos del cuerpo del huésped para estimular la salida de la larva macho
guiescente. En contraste, la larva de Metaphyeus sp. consume todo el cuerpo del
huésped, provocando la salida del hiperparasitoide macho y en consecuencia se
presenta hiperparasitismo {Flanders 1936c¢; Flanders et a/. 1961},

En el caso de los hiperparasitcides heterondmos las relaciones con sus
huéspedes son en realidad mucho mas flexibles que las sugeridas por la
clasificacion de Walter {(1983a). El autoparasitismo cbligado y el aloparasitismo
probablementc reflejan los extremos de un abanice de repuestas facultativas gue
son determinadas por las limitaciones fisiolégicas o comportamentales afectando
al parasitoide cuando se presenten diversas oportunidades reproductivas.
Probablemente la gran mayoria de los hiperparasitoides heterénomos son
facuhtativos {Williams & Polaszek 1995). El sistema de clasificacion de Waiter
[1983al, simplificado por Williams & Polaszek (1995}, se presenta en Fig.1.

CARACTERISTICAS BIOLOGICAS DE HIPERPARASITCIDES HETERONOMOS

En el cuadro 1 se presenta un resumen de algunas caracteristicas bioldgicas
importantes de lgs hiperparasitoides heterénomos. En general, tales caracteristicas
son similares a las exhibidas por otros afelinidos tipicos. Las diferencias se
acentuan, sobre todo, al analizar la forma reproductive tan peculiar de los
hiperparasitoides heteréGnomos.

Gama de huéspedes. La gama de huéspedes apropiada para el desarrolio de los
hiperparasitoides puede variar para cada sexo. Por ejemplo, es posible encontrar
situaciones en gue la hembra es polifaga pudiendo utitizar varias especies de
mosquita blanca para su desarrollo, mientras gque el macho (por razones de
compatibilidad) estd restringido a una o dos especies de himenopteros para su
desarrollo hiperparasitico, y viceversa (Flanders 1939, 1959; Flanders et a/. 1961;
Fisher 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 dependera de diversos aspectos fisicos
o fisiologicos del proceso de desarrollo, y tambign de las condiciones ecoldgicas.

Un ejemple de limitaciones fisicas lo representa el tamano del huésped. Si el
huésped es demasiado grande, el parasitoide no lo puede consumir todo y no
podria pupar dentra de un huésped censumido parcialmente, mientras gue en un
huespec muy pequefio, no habria recursos suficientes para completar el desarrollo
normal de! afelinido {Flanders 1839; Flanders et a/. 1961; Gerling & Bar 1971;
Williams 1972; Walter 1983h).
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A estas dlturas es importante recalcar que no deben confundirse los efectos del
tamano del huésped con efectos del estadio del huésped, porque en afelinidos es
comun retrasar su crecimiento hasta que el huésped ha llegado a un estado
suficientemente grande para el desarrollo complete del parasitoide (Viggiani 19284;
Wailter 1983bl. En el campo, la dispenibilidad de huéspedes apropiados para
hembras o machos, en espacio y tiempo, también seria de suma importancia en
fa determinacidn del impacte de hiperparasitoides heterdnomos sobre pablaciones
de homdpteros y sus otros enemigos naturales himendpteros (Kuenzel 19756;
Donaldson & Walter 18991h),

Encarsia tricolor Forster y Coccophagus atratus Compere son ajemplos de
especies con ambos sexos polifagos. La hembra de £, tricofor ha side registrada
en 10 especies de mosguita blanca {particularmente Trialeurodes vaporariorum,
Aleyrodes profetella (L.} y Aleurotrachelus jelinekii [Frauenfeld]}, mientras que el
miacho ha sido observado en 7 especies de himendpteros incluyendo hembras
conespecificas (Williams 19935). Hembras de C. atratus se registraron en el Sur de
Africa atacando principalmente al céccido Filippia gemina De Lotto pero también
se observaron a niveles bajos en los cdcceidos, Gascardia spp. v Saissetia spp..
Los machos de C. atratus se han sefalado 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 a/. 198€). En
Cocecobius {antes Physcus) seminotus (Silvestri} la hembra parece ser casi
monafaga en ia escama de cafa, Atfacaspis tegalensis (Zhnt], mientras que al
macho puede desatrollarse en Coccobiis subflavus (Annecke & Insley), el
encyrtido Adelencrytus mivarai Tachikawa, en Tetrastichus sp. (que es un
hiperparasitoide euidfido de A, mivarad o en conespecificos (Williams 1972),

En contraste, el hiperparasitoide heterdnomo Coccophagoides utitis Doutt
introducido en California para el control de la escama del olivo {Parlatoria aleae
[Colveel) estd completamente supeditado en su reproduccidn a este huésped. Las
hembras sdlo se desarrollan en este homéptero vy los machos sdlo se desarrollan
en hembras conespecificas (Huffaker & Kennett 1366). Consideramos importante
resaltar e! hecho de que esta e¢s una situacion artificial, resultado de la introducién
para un programa de contral bioldgico. Por lo tanto, es posible que en Pakistan,
el pais de origen del parasitoide y de !a plaga, la situacién podria ser muy diferente
{Doutt 1966},

Marfolecgia v desarrollo preimaginal. Diversas especies presentan el dimorfismo
sexual en el huevo y en el estadio larval joven. La larva hembra siempre es
endoparasita; e primer estadio de tipg himenopterifarme posee un sistema
respiratorio cerrade. La larva macho marca la diferencia estructural,
particularmente en el primer estadio larval. Su cuerpo esta provisto de pelos ¢
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cspinas  ventrales y un  sistema respiratorio cerrado  (en larvas jovenes
endopardsitas) o abierto {en larvas jovenes ectoparéasitas) {Walter 1983b). A
continuacidon se presentan algunas gjemplos.

En Coccophagoides utifis €l macho es ectoparasitico. El huevecillo macho tiene
forma elongada, es translicido y la base (pedincuwlo) es utilizada para pegarse al
cuerpo del parasitoide primario. Después de la oviposicion el huevecillo aumenta
evidentemente. En el primer estadio larval, la cabeza estéd bien desarrollada para
alimentaciéon ectoparasitica. El abdomen es afilado terminando redondeado en e
apice; el integumento es arrugade sobre todo el cuerpo excepto en la region de la
cabeza. La segmentacidn no es clara y los espirdculos externos no existen, aungque
los dos laterales tragueales de la linea principal con una comisura antesior estan
bien desarrollados. El cuerpo es ligeramente curvado ventralmente. En el segundo
y tercer estadios la larva presenta el cuerpo escarabeiforme, o cual es evidente
en muchas larvas de himendpteros, y cada estadio dura 2-3 dfas. El cuarto estadic
larval es ventralmente curvado, el cuerpo es ancho en cerca de una tercera parte
de su fongitud; |a cabeza es algo excenta, retractable dentrc del primer segmento
foracico y las partes bucales son extremadamente dificiles de distinguir. El sistema
traqueal estd bien desarrolladn, el integumento es transparente y brillante. El
estado pupal tarda 8 dias y en la emergencia el cuerpc es totalmente
gsclerotizado. La pupa macho es ligeramente méas peguefia que la pupa hembra,
E! abdomen del macho es més delgado que en la hembra vy es afilado caudalmente,
En otros aspectos el macho y la hembra son parecidos (Cendafia 1937; B8roodryk
& Doutt 1966).

En Cocrahbius seminotus el huevecillo hembra es tipicamente himenopteriforme,
alongadn, ligeramente curvado y con el axtremo redondeado. La larva hembra
cuando recién es incubada tiene relativamenta larga la cabeza y 13 segmentas en
el cuerpo no estédn hien definidns. La curvatura ventral del cuerpo s pranunciada
hacia la parte posterior. Los organos internos son claramente visibles por el
integumento transparente. El sistema traqueal tiene un tronco lateral conectaria
anterior y posteriormente por la comisura transversa, y la rama espiracular estd
presente en los segmentos ?-10, pero los espiraculos estan ausentes. El nimero
de estadios no fué determinado; el (ltimo estadio larval es completamente café
parecido a un gusano de forma calcidoidea. La pupa hembra parece compacta y
sélida, aungue algunas veces estd extendida y aplanada dorsalmente. La superticie
ventral dentro de los apéndices usualmente favorece mucho que la superficie
dorsal. El intequmento es duro, brillante y negro como el azabache, axcepto por
la abertura del abdomen que es café obscura y relativamente blanda. La pupa
macho es mas pequefia que la pupa hembra, los apéndices son relativamente
mucha mas largos gue el tamano del cuerpo y la cabeza es menos ancha (Williams
1972).

41



Pepagos & Witiamsz: Bislogia de hiperparasitoides

En Encarsia tricefor las hernbras se desarrollan maéas rapido cuando el huevecillo
es puesto en el tercer estadic de Trivleurcdes vaporariorum {18.0 dias de huevo
a adulto) y mas lento en el primer estadio (22.3 dias} a 24°C. Cuando los estadies
de ‘tos huéspedes son atacados antés del tercero, el parasitoide no puede
desarroliarse mas alld del estadio transcisional ndmero cuatro. Esto se refleja con
una prolongacién del desarrolio de la larva hembra, Cuando el huevecilio es puestoe
en al cuarto estadio, el parasitoide primaric {hembral se desarrolla dentro de un
joven adulto faratc de la mosquita bBlanca. Las hembras de £, trivofor son maéas
grandes cuando se desarrollan en el tercer estadio (Avilia & Copland 19871, Para
la hembra de Encarsia futea, ¢l periodo de desarrollo del huevecilio es de 2 a 3
dias, el periodo larval de 9 a 15 dias {de 3 hasta 5 para cada estadio), periodo
prepupal 2 dias v el pericdo pupal de 7 a 9 dias, dando una duracién total del ciclo
huevecilio adulte que varia de 21 a 29 dias & 27 - 34°C (Inayat et o/, 1985).

Longevidad del adulte. Ls longevidad de los hiperparasitoides heterdnomos
depende de la temperatura, humedad, tipo de alimento disponible, oportunidades
de oviposicidn, y el sexo del parasitoide. En la mayoria de casos, las hembras
viver mis que los machos conespecificos, En general, los machos son més
pequefios gue las hembras, debido al desarrollo hiperparasitico del rnacho {Gerling
1966, Gerling & Foltyn 1287; Gerling e a/. 1887; Avilla & Copland 1888; Willlams
1285}, La hermbra vive tipicamente alrededor de fres semanas, mientras que el
mache vive uncs dias menos {Cuadro 1). Tal longevidad es notable si se considera
el tamafo mindsculo de éstas avispitas., En este sentido, van Lenteren ef a/.
{18B7) observaron que ¢l tipo de plante hudsped afeetd la longevidad de Encarsia
formosa {un afelinido telitoguic, no heterdnomol. Con una dieta dg miel, los
parasitaides vivian mas en un ambiente con plantas de pepino, menos con tomate
y aun menos con plantas de tabaco. Al respecto, la estructura de las hojas vy las
susiancias quimicas voiatiles de ia planta podrian ser de importancia, pero el
fendmeano ha sido poco estudiade ¥ por o tanto el impacto de estos factores no
se ha determinadao con exactitud,

Fecundidad. La fecundidad tipica de los hiperparasiteides heterdnomos sé puede
ejemplificar con los afelinidos. En este grupo, una hembra durante su vida produce
de 30 a 100 huevecillos (Viggiani 19841 & una tasa de 4 2 8 huevecillos por dia
{Cuadre 1}. Varios factores determinan Iz fecundidad. Por sjermplo, ia
disponibilidad de slimento, la temperatura, v las fluctuaciones en la dispornibitidad
de huéspedes, La disponibilidad de huéspedes para alimentacién es de suma
wnportancia debide a que los liquidos v secreciones del cuerpo de éstos son una
fuente de azGcares y praieinas. Tales nutrientes proporcionan energia y acglieran
la maduracion deg las huevecillas. Por lo tanto 85 comdn que los estudios sobre la

42



Acta Zool Mex (n.s.) 66 (1095)

fecundidad de estos parasitoides registren un incremento en la produccién de
huevecillos unos dias después de haber ohservado su actividad de alimentacion
sobre un organismo hueésped (Gerling 1987; Donaldson & Walter 1988; Artigues
et al. 1992). El comportamiento de alimentacidn se describe a continuacidn.

Donaldson & Walter (1988) observaraon que el nimero de huevecillos madures
en los ovarios de Coccophagus atratus alcanzd su maximo alrededor de 12 horas
después de la emergencia de la hembra adulta. Cuando se ofrecieron huéspedes
primarios (escamas no parasitadas) a hembras de C. atratus, éstas depositaron
casi tcdos sus huevecillos en la primera media hora. Durante las cinco y media
haras siguientes, la tasa de oviposicion fue notablemente inferior (casi cero.
Posiblemente, |a deposicién de huevecillos maduros puede permitir un desarrollo
mas rapido de los huevecillos nuevos y asfi incrementar la tasa media de
oviposicidn.

Comportamiento de oviposicidn y alimentacién. Como en otras familias dc
parasitoides (Waage 1978, 1979} durante la accion de buisqueda, las hembras de
Encarsia deserti responden a las secreciones del huésped reduciendo su velocidad
de desplazamiento e incrementando los angulos entre cada giro (Shimron et &/,
1992). El mecanismo anterior da cocmo resultado un incremento en la permanencia
de la hembra en areas con secreciones del huésped. Una vez que una hembra ha
localizado a un huésped, e! comportamiento de oviposicidn gue 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 {as antenas;
durante este proceso puede dar varias vueltas sobre el huésped. Tercero, adopta
la posicion de perforacion y empieza a perforar la cuticula del huésped con su
ovipositor. Cuarto, baja del huésped e inicia un periodo de limpieza. Usualmente
dicho compertamiento es muy parecido al que exhibe el afelinido teliotoko,
Encarsia formosa Gahan (van Lenteren et a/. 1976), aungue también algunas
variaciones han sido observadas (e.q. Dowell et a/, 1981). E! comportamiento de
OVIROSICIon es muy simular en casos de parasitismo primario ¢ hiperparasitismo; ia
diferencia mas importante radica en la duracion de la perforacion. Para depositar
un huevecillo de un macho, la hembra del hiperparasitoide heterénomo debe
perforar el integumento del huésped primario, y en caso ce que €l macho sea un
endohiperparasitoide, también el integumento del parasitoide primario. Ello provoca
gue los tiempos de perforacidn para huevecillos machos son a veces el daoble o
mas, del tiempoc que se requiere para depositar un huevecillo que daré origen a una
hembra (Donaldsen er af. 1986; Williams 1995).

El comportamiento de alimentacidn es semejante al de oviposicion. Después de
un periodo de perforacidén, la hembra se da la vuelta y bebe los liguidos que
emanan de |z herida del huésped. Adicionaimente, muchos afelinidos se alimentan
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de gotitas azucaradas que excretan estos haomopteros. El uso de huéspedes con
fines Unicamente de alimentacién del parasitoide adulto es un fendmeno comun
en los afelinidos (Bartlett 1964). En tal situacién, una hembra deberd decidir si
utilizard un huésped para ovipositar 0 para alimentarse. Al alimentarse de un
huésped podra utilizar las proteinas para la produccion de mas huevecilios en los
siguientes dias. Sin embargo, si los huéspedes son raros, su utilizacién como
sustrato alimenticio representara la pérdida de una oportunidad reproductiva. Hay
especies que sc alimentan del huésped después de haber ovipositado, e.qg.
Coccophagus gossypariae Gahan [Ceianu 1968}, C. semicircularis (Forster)
(Jarraya 1975}, C. atratus (Donaldson et a/. 1986), Estructuras especificas, tales
como tubos de alimentacién para ayudar durante el proceso de alimentaciéon,
pueden estar involucradas en este comportamiento {Jervis & Kidd 1986). Algunos
modelos sobre la evolucidn del comportamiento de alimentacidn en parasitoides
han predicho que en el caso de parasitoides que requieren de recursos energéticos
para su mantenimiento diario, la alimentacién ocurriria como  proceso
independiente de la oviposicidn y sin que el nimero de huevecillos maduros gue
una hembra tiene para ovipositar influya sobre este procesc {Chan & Godfray
1993}, Lo anterior se ha observado, por ejemplo, en el afelinido Aphytis
lignanensis y A. melinus (Rosenheim & Rosen 1992; Collier 1995}, La utilizacidn
de huéspedes como fuente de alimente en lugar de sustralo de oviposicion es un
factor de mortalidad en la poblacion de huéspedes que no es aparente a primera
vista. Sin embargo, este proceso puede coadyuvar significativamente sobre el
impacto globsl que estas avispitas tienen come agentes de control biolégico.

Preferencias oviposicienales, Mientras que muchos afelinidcs tienen la capacidad
de dasarroliarse dentro de todos fos estados inmaduros del huésped, normalmente
existen preferencias marcadas por algun 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 Fnearsia deserti Gerling & Rivnay,
F jutea y £ tricolor, individuos de estas especies prefieren depositar sus
huevecillos hembra en ninfas de tercer o iniciando el cuarto estadio de varias
especies de mosqguita blanca (Gerling et a/. 19287; Gerling & Foltyn 1987; Artigues
et a/. 1992a). Ademéas, cuando se ofrecen a una hembra estados no preferidos,
ésta probeablemente los atacara pero scélo con fines alimenticios y no pard
oviposicion (Williams 1995}, En el caso de hembras de Coccobius seminotus, éstas
s6lo atacaron a escamas hembras de Aulacaspis tegalensis (escama de la cafia)
debido a que los machos del huésped eran demasiados pequefios para soportar el
desarrollo del parasitoide (Williams 1972},

Existen muy poccs estudios sobre preferencias oviposicionales de
hiparparasittsmo en especies de hiperparasitoides heterénomos, y adn aguellos gue
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existen dicen la misma cosa. En Encarsia deserti y Coccophagus cowperi Girault
las hembras prefirieron hiperparasitar a conespecificos en los estados de larva
madura o pupa jovan, sobre cualquier otro estado (Gerling 1987, Wilk & Kitayama
1981}. En Encarsia tricofor, todos los estados de la hembra inmadura conespecifica
nudieron ser atacados por el macho hiperparasitoide, sin embargo el desarrollo det
macho fue mas rapido en pupas jovenes (Avilla & Copland 1987; Williams 1995},

La habilidad de los afelinidos para detectar y discriminar huéspedes va
parasitados es de gran importancia en sus decisiones oviposicionales. Sin
embargo, hay algunos estudics de superparasitismo de huéspedes primarios
(Williams 1972; Gerling & Foltyn 1987; Gerling et a/. 1987; Hunter 1989; Artigues
et af. 1992h) y secundarios [Hunter 1989; Avilla et af. 1991). Superparasitismo
es el fendmeno donde se depositan més huevecillos en un huésped que la cantidad
que ¢€ste puede soportar. Para los parasitoides afelinidos solitarios, el
superparasitismo ocurre cuando mas de un huevecillo conespecifico es depositado
en el hugsped. Gerling (1983) observd una correlacidn negativa entre la frecuencia
de superparasitismo primario de Trialeurodes vaporariorum por Encarsia transvena
(Timberlake) {entre otras especles} y la frecuencia de parasitismo de T.
vaporariorum por una especie de Eretrmocerus. Las razones posibles para tales
cambios en la tendencia de parasitismo son descritos en la préxima secceion.

La incidencia de superparasitismo parece incrementarse en condiciones donde
los huéspedes son poco comunes, aungue ia especie de huésped secundario puede
afectar tendencias de superparasitismo (Avilla er a/. 1991} y la densidad de
huéspedes secundarios relacionada a huéspedes primarios (Hunter 19893). S6lo un
parasitaoide puede desarrollarse dentro de cada huésped, y parecen ser
mecanismos fisioldgicos o fisicos los que eliminan los huevecillos o larvas de
conaspecificos en huéspedes superparasitados {Gerling 1966; Williams 1972;
Artigues et a/. 1992}. Asi, existe una lucha entre los parasitoides immaduros para
eliminar a sus competidores y utilizar todos los recursos del huésped para su
propio crecimiento. En este aspecto, |a primera larva que eclosiona tiene una gran
ventaja sobre sus conespecifices no ecliosionados.

SELECCION DEL TiPQ DE HUESPED Y RELACION DE SEXOS

El fendmeno de arrenotakia es la caracteristica basica que permite que los
afelinidos puedan mostrar biclogias beterénomas que les permite depcsitar
huevecillos de sexos diferentes en distintos huéspedes o en lugares diferentes en
la misma especie de huésped. En el caso particular de los hiperparasitoides
heterénomos, las decisiones oviposicionales son inicialmente muy complicadas.
En hiperparasitoides haterénomos directos, una hembra fertilizada debe tomar la
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decision sobre cual de los huéspedes disponibles va a seleccionar para ser
narasitado. Al mismo tiempo, estd tomando una decisitn sohre el sexo de su
progenie.

Una nueva hipotesis. Godfray & Waage (1991) describieron un razonamiento clave
en refaciéon a qua la estrategia éptima de la seleccién de huéspedes dependerd en
el tipo de limitaciones enfrentadas durante el proceso de reproducién del
parasitoide. Cuando ambos tipas de huéspedes [parasitados v no parasitados)
ocurren en abundancia, la reproduccién de una hembra esta limitada por su tasa
de produccién de huevecillos. Normalmente esta tasa es baja en afelinides (Vet &
van Lenteren 1981; Viggiani 1984, Jervis & Kidd 1986). Mientras no existan
factores como apareamiento no fortuito o gastos diferenciales en la producian de
uno de los dos sexos, la hembra invertirfa por igual sus recursos thuevecillos y
tiempo explorando huéspedes) en hijos e hijas. Si cada sexc tiena el misma éxito
repraductivo, la relacién de los sexos sera la misma, i.e. 1:1 (Fisher 1930}.

Cuando los huéspedes son poco abundantes, el parasitoide esta limitado por la
tasa de descubrimiento de huéspedes. Bajo estas circunstancias no tendria sentido
rechazar ningan huésped. Tiene mds 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 situacién la teoria de Fisher no puadc
ser invocada, debido a que no hay un balance entre ta produccion de hijos y la
praduccion de hijas. En consecucncia la relacidn de scxos observada a nivel
poblacional scra caonsecuencia directa de la tasa de localizacidn de huéspedes para
cada sexo; es decir, reflejara la abundancia relativa de huéspedes parasitados (para
desarrcllo 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
hiperparasitoide heterdnomo, £ncarsia tricolor dada una seleccidén de huéspedes
parasitados y no parasitados. Bajo condiciones en que la tasa de reproduccidn
parecié limitada por la tasa de produccién de huevecillos [glta abundancia de
huéspedes) la praporcion de sexos observado fué igual (Williams 1981}, mientras
que bajo condiciones en que la disponibilidad de huéspedes estaba restringida, la
praporcién de huéspedes de cada tipo influyé en la proporcion de sexos [Avilla et
al. 1991). Recientemente, Hurter & Godfray {1995) demonstraron la validez de
la hipdtesis de Godfray & Waage {(1991). Usando a Encarsia triceior y la mosquita
blarica, Trialeurcdes vaporariorum, se observd que en condiciones de bajas
densidades {tasas bajas de localizacion de huéspedes), £. tricofor produjo
preporciones de sexcs que reflejaron la abundancia relativa de cada tipo de
huésped (parasitado y no parasitado). Conforme la densidad de huéspedes se
incrementaba, cambid la proporcion de los sexos producida, por una mas uniforme,
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Esta relacion se predijo para un cambio gradual de condiciones en que la
reproduccién del parasitoide se limita por la disponibilidad de huéspedes o por la
disponibilidad de huevecillos {tasa de produccién de huevecillos). Este estudio
tiene gran relevancia en el uso de hiperparasitoides heterénemos en programas de
control biolégico, porque indica gue la densidad de huéspedes infiuird en la
proporcion de sexos del parasitoide a nivel poblacional. En el campo, se han
registrado fluctuaciones en la proparcidn de los sexos de hiperarasitoides
heterdanomos que reflejan la proporcion de huéspedes de cada tipo [Flanders 1942,
1967; Zinna 1961,1962; Kuenzel 1975; Williams 1977; Donaldson & Walter
1991). Tales fluctuaciones estdn de acuerdo con la teoria de Godfray & Waage
(1991} para parasitoides limitados en su reproducion por la tasa de localizacion de
huéspedes.

Otros factores de importancia. Factores que podrian complicar la seleccién de
huéspedes vy la proporcion de sexos incluyen ta competencia local de las parejas
"local matle competition™ {Hamilton 1967} vy las diferencias en los gastos por la
produccidn de cada sexo {(Colgan & Taylar 1981). Sin embargo, estudios empiricos
indican que estos factores probablemente no son muy importantes en
hiperparasitoides heteronomos (Williams 1972; Donaldson et a/. 1986; Donaldson
& Walter 1991). La teorfa interesante de Godfray & Waage (1991} no se acepta
en su totalidad. Se propuso que un parasitoide no experimenta un ambiente de
limitaciones puras {de tiempeo o de huevecillos) como se considerd en el modelo
de Godfray & Waage, y no tiene conocimicnto de las oportunidades reproductivas
futuras que podrian cambiar durante la vida de la hembra parasitoide (Walter &
Donaldson 1294, Godfray & Hunter 1994). Sin embargo, tales criticas se hicieron
antes del experimento de Hunter & Godfray {1995} el cual apoyé fuertamente a
esta teoria,

Se ha demostrado que microorganismos y elementos genéticos infectan y
cambian la proporcién de Ios sexos en varias especies de parasitoides
himenapteros por la influencia del microorganismo (Skinner 1982; Werren et al.
1988; Stouthammer et af. 1980). Encarsia pergandiefla Howard es un
hiperparasitoide heteronomo en el que una infeccién de este tipo puede resultar
en la pérdida del genoma paterno en huevecillos fertilizados thembras diploides),
lo gue ocasiona que tales huevecillos se desarrollen como machos. Por eso, hasta
39% de los machos se desarrollan como parasitoides primarios. La transmisidn del
factor causal no fué muy alta, va que sclo |la mitad de las cdpulas entre hembras
y machos infectados resultd en la proeduccion de machos primarios. Se cree gue
gl organismo responsable es un virus o "transposon” que se transmite por la tinea
del macho {(Hunter et a/. 1993). Distorsiones en la proporcidn de los sexos por
bacterias han sido observadas en ctro afelinido. £ncarsia formosa es usualmente
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teliotoca Iproduce solo hembras partenogéneticamente), pero despugés del
tratamiento con un antibiético, produjo machos como parasitoides primarios en
grandes cantidades. Tales machos no pudieron inseminar exitosamente a 1as
hembras (Zchori-Fein et al. 1992). La incidencia de tales anfermedades en
poblaciones de afelinidos de otras especies no se conoce, aungue la posibilidad de
distorsionar la proporcion de sexos se deberia considerar en programas de cria
masiva o investigaciones de la biologia reproductiva de estas especies.

La observacion de gue los hiperparasitoides heterénomos prefieren atacar otras
especies, Mmas que su misma especie para la produccién de machos, es intrigante
y de alta importancia para el uso de estos parasitoides en control bialdgico. Avilla
et af. {1981) y Willams (1991) informaron que Encarsia tricolor preferio
hiperparasitar inmaduros de £. formosa o £. inaron {Walker), més que a su misma
especie. Este podria ser un meeanismo para evitar el hiperparasitismo de su propia
progenie. Es decir, siempre hay un riesgo de que un hiperparasitoide hetarénomo
podria atacar sus propias hijas para la produccién de hijos. El hiperparasitismo de
otras especies es una manera de asegurar que s6lo los huespedes no relacionados
son hiperparasitados. Para E. tricolor que ataca a £. formosa existe una ventaja
adicional en que los machos que se desarrollan en £. formosa son més grandes
que los machos que se desarrollan en conespecificos; con parasitoides mas
grandes se espera abtener un mayor €xito reproductiva.

USO DE HIPERPARASITOIDES HETERONOMOS EN PROGRAMAS
DE CONTROL BIOLOGICO

En los modelos de la dindmica poblacional de hiperparasitoides heterénomaos se
haindicado que las poblaciones de estos parasitoides pueden mostrar propiedades
notatles de estabilidad. Hassell er a/. (1983) cambiaron los modelos clésicas de
Nicholson-Bailey para tomar en cuenta las diferencias entre los sexos en las
refaciones de huéspedes. Supusieron que una hembra se desarrollaria de cada
huésped atacado una vez, mientras gue un macho se desarrollaria en cada
huésped atacado mas de una vez. En los modelos se camhiaron las escilaciones
neutrales a un equilibrio estable con la adicién de cualquier heterogenia en las
tendencias de atagues de los hiperparasitoides heterénomos. Ademaés, estas
avispitas mostraron propiedades de estabilizacidn cuando se introdujeron a
sistemas de tres especies: huésped-hipcrparasitoide heterénomo hiperparasitoide,
Atribuyeron el éxito singular obtenido en programas de contro! biclogico a la
naluraleza astabilizante de las dinamicas poblacionales de hiperparasitoides
heterénomos.

Realmente, la tendencia de ataques de hiperparasitoides heterénomos puede ser
claramente heterogéneo (ng aleatorio). Summy et a&/. (1985) mostraron una

18



Acta Zool. Mex. {n.s.) 66 [1985)

relacion directa y dependiente de la densidad del huésped entre la agregacion del
parasitoide y la maortalidad de la plaga en experimentos en jaulas con Encarsia
opulenta Silvestri y la mosca prieta de los citricos (Aleuracanthus woglumi Ashby).
Tal parasitismo causo altos niveles de mortalidad en porciones de alta densidad del
hugsped, mientras gue las de baja densidad actuaron como refugio y permitieren
la persistencia de |a poblacion del huésped. La accidn entre el refugio para la plaga
y el parasitismo dependiente de la densidad pueden resultar en niveles de
infestacion estables y de baja densidad, en fos cuales el parasitoide puede
mantener a la plaga bajo control efectiva, Tal estabilidad en la interaccion puede
explicar el éxito de E. opufenta en el control de A. wogfumi, originalmente en
México vy después en los Estados Unidos de América {Flanders 1969; Summy et
al. 1983; Summy & Gilstrap 1992).

El control de la escama del olivo (Parlatoria oleae) con el uso de Aphytis
paramacuficornis DeBach & Rosen y Coccophagoides utifis es un ejemplo clésico
de control bioldgico por afelinidos, C. utifis es un hiperparasitoide heterénome
directo, mientras que A. paramacuficornis es un parasitoide convencional y por su
desarroilo cetoparasitico, no es un huésped apto para los machos de C. wiilis .En
1952, A. paramaculicornis se establecié bién en California y produjo un
decaimiento en la densidad de la escama. En lugares donde el establecimiento fué
adecuado, la densidad de |a poblacién de escamas disminuyé mas del 90% (Doutt,
1954). Después de 1982, el impacto de control por C. wtiis fué notable. Esta
especie atacd las generaciones de la escama durante épocas secas de alta
temperatura en California, en condiciones en que A. paramaculicornis no
funcionaba bien, Huftaker et &/. (1988} analizaron las tendencias del parasitismo
para las dos especies durante cerca de 25 anos de control. En este periodo, la
densidad de la escama bajé a niveles casi no detectahbles y el porcentaje de
parasitismo por A. paramacuficornis disminuyd mientras que el porcentaje de
parasitismo de C. utiis no cambio significativamente. Cuando |a densidad de la
escama cayd a niveles extremadamente bajos el parasitismo por C. ulifis se elevd
(hasta 45-50%). La eficiencia del comportamiento de busqueda para C. w5 debe
ser muy alta. Tales observacicnes apoyan la creencia de que |gs hiperparsitoides
heterdnamos tisnen poblaciones de alta estabilidad. La tendencia del parasitismo
fue positivamente dependiente de la densidad del huésped para A.
paramacuiicornis pero negativa para C. uiiis. En conjunto, la tendencia del
parasitismo fue positivamente dependiente de la densidad de la plaga (Huffaker et
al. 1986] aunque en un analisis previo, Murdoch et a/. (1984} habian concluido
que no existia evidencia de tal regulacion. Sin embargo, el control de la escama
del olivo es un cjcmplo dec libro de texto sobre el control bioldgico cuando los
afelinidos actdan de un modo complementario.

49



Penagus & Williams: Biclogia de hiperpsrasitoides
PROBLEMAS CON EL USO DE HIPERPARASITOIDES HETERONOMOS

La notable biologia reproductiva ds ios hiperparasitoides heterénomos es ia
caracteristica unica gue indica su éxito en programas de control biolégico, aungue
también €sto pueds ser la fuente de graves prehiemas pare e uso de tales
parasitoides en dichos programas. La habilidad de mostrar un comportamiento
hiperparasitico en otras especies podria tener consecuencias serias en situaciones
donde ya existe un nivel de control de la plaga, st ! hiperparasitoide heterdnomo
es introducido para redugir adicionsimente la densidad de la plaga. Datos
expeumentales en jaulas con el parasitaide convenciaonal £ncarsia inaron y el
hiperparasitoide heterdnomo Encarsia tricofor stacando a una poblacién de
mosquita blance [Afeyredes proletellal han indicada que el hiperparasitoide
heterGnomo siempre podia invadir y desplazar al parasitoide convencional, pero el
parasiteide convencional no podfa ivadir ni desplazar a la poblacién del
hiperparasitoide heterénomo {Williams, sometidal. La hahilidad de competir de un
hiperparasitoide heterdnomos con especies convencionales viene de dos fuentes:
a) compelencia para utilizar el recurso primario (ninfas de mosquita blanca/escama)
b} hiperparasitismo para la produccidn de los machos del hiperparasitoide
heterénomo.

Un hiperparasitoide heterdnomo sufrird competencia del primer tipo, pero el
parasitismo del parasitoide convencional sdio cambiaria el tipe de recursc de
huéspedes para machos en lugar de hugspades para hembras del hiperparasitoide
hetgrgnomo. Dada |a preferencia del hiperparasitoide heterdnome de atacar a otras
especies para la producidbn de machos antes mencionada, un pearasitoide
convencional  sufrird mocho mas del hiperparasitismo  directo gque  del
hiperparasitode heterondmao,

A nivel poblacional, parece que e impacto de la introduccidn de un
hiperparasitoide hgterénomo en un sistema donde ya existen parasitoides
convancionales podria ser negativo para Ia poblacién del parasitoide convencional.
Si los parasitoides convencionales ya proporcionan un nivel significative de control
de la plaga, hay peligro de que la introduccidn del hiperparasitoide heterdnomo
resulte gn la eliminacidn de ia poblacion del parasitoide convencional, ocasionande
un decramento an el nivel del parasitismo total y un incrementa en la densidad de
la poblacion de la plaga. Tales problemas requieren andlisis numéricos formales
para resclver 10s riesgos asociados con el uso de estos importanies parasitoides
en prograrmas de control biolégico.

Existen ejemplos en la literatura que indican gue {a alta habilidad de comperancia
dea los hiperparasitoides heterdnomos se refleia en un desplazamiento competitivo
de parasitcides convencionales en la naturaleza. Un buen sjemplo son los
programas de control biolégico de la mosca prieta de los cltricos {Alewrocanthus
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woglurmi en los cuales se han realizado introduciones consecutivas para mejorar
el nivel de control de esta plaga en Florida (EUA}. Inicialmente se liberd el
platygastrido Amitus hesperidum Silvestri (parasiteide covenciong!) en numeros
grandes y causd una disminucién rapida en la densidad de la plaga. Después,
domind el hiperparasitoide heterdnomo indirecto Encarsia smithi (Silvestril. Més
tarde, las dos especies fueron desplazadas por el hiperparasitoide heterénomo
directo £ncarsia opulenta y esta especie domind en el sistema por un periodo de
dos afos y medio de acuerdo con la duracién del estudio. Afortunadamente, no
se afectd adverseamente el nivel de control de la plaga en esta serie de
desplazamientos (Thompsaon et a/. 1987). Otros ejemplos de tales tendencias se
pueden consultar en Whervin {1968}, Williams (1977}, Summy et a/. {1383},
Gerling (1985), McAuslane et a/. {1993).

Si las prucbas preliminares indicaran gue un hiperparasitoide heterénomo podria
proporcionar un nivel de controf mejor del que ya existe, ¢l problcma de la
intcraccién con otras cspecics de parasitoides podria volverse ventajosc para el
programa. Si existen huéspedes alternativos para la produccién de machos, cl
hiperparasitoide heterénomao no estaria limitado al hiperparasitismo de su misma
especie, la tasa de crecimiento de su poblacion podria ser elevada, y se podria
llegar con mayor rapidez al nivel de equilibric de las peblaciones plaga-parasitoide.
Consideramos que este problema que podria resolverse con la ayuda de modelos
tedricos.
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