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de gotitas azucaradas gue excretan estos homodpteros. El uso de huéspedes con
fines Unicamente de alimentacién del parasitoide adulto es un fenémeno comun
en los afelinidos (Bartlett 1964). En tal situacidn, una hembra debera decidir si
utilizard un huésped para ovipositar o para alimentarse. Al alimentarse de un
huésped podré utilizar las proteinas para fa produccién de mas huevecillos en los
siguientes dias. Sin embargo, si los huéspédes son raros, su utilizacién como
sustrato alimenticio representara la pérdida de una oportunidad reproductiva. Hay
especies que se alimentan del huésped después de haber ovipositado, e.g.
Coccophagus gossypariae Gahan (Celanu 1968), C. semicircularis {Forster)
{Jarraya 1975}, C. atratus {Donaldson ef af. 1986). Estructuras especificas, tales
como tubos de alimentacién para ayudar durante el proceso de alimentacion,
pueden estar involucradas en este comportamiento (Jervis & Kidd 1986). Algunos
modelos sobre la evolucion del comportamiento de alimentacion 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 oviposicién y sin que el nimero de huevecillos maduros gue
una hembra tiene para ovipositar influya sobre este proceso (Chan & Godfray
1993). Lo anterior se ha observado, por ejemplo, en el afelinido Aphytis
lignanensis y A. melinus {Rosenheim & Rosen 1992; Collier 1995). La utilizacién
de huéspedes como fuente de alimento en lugar de sustrato de oviposicién es un
factor de mortalidad en la poblacion de huéspedes que no es aparente a primera
vista. S5in embargo, este proceso puede coadyuvar significativamente sobre el
impacto global que estas avispitas tienen como agentes de control biolégico.

Preferencias oviposicionales, Mientras que muchos afelinidos tienen la capacidad
de desarrollarse dentro de todos los 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 £ncarsia deserti Gerling & Rivnay,
E. lutea y E. tricolor, individuos de estas especies prefieren depositar sus
huevecillos hembra en ninfas de tercer o iniciando el cuarto estadio de varias
especies de mosquita blanca (Gerling et a/. 1987; Gerling & Foltyn 1987; Artigues
et al. 1992a). Ademés, cuando se ofrecen a una hembra estados no preferidos,
ésta probablemente los atacard pero sélo con fines alimenticios y no para
oviposicion {Williams 1995). En el caso de hembras de Coccobius seminotus, éstas
so6lo atacaron a escamas hembras de Aufacaspis tegalensis (escama de 1a cafia)
debido a que los machos del huésped eran demasiados pequenos para soportar el
desarrollo del parasitoide {Williams 1972).

Existen muy pocos estudios sobre preferencias oviposicionales de
hiperparasitismo en especies de hiperparasitoides heterénomos, y aun aquellos que
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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 joven, sobre cualquier otro estado {Gerling 1987; Wilk & Kitayama
1981). En Encarsia tricofor, todos los estados de la hembra inmadura conespecifica
pudieron ser atacados por el macho hiperparasitoide, sin embargo el desarrollo del
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 estudios de superparasitismc de huéspedes primarios
{Williams 1972; Gerling & Foltyn 1987; Gerling et a/. 1987; Hunter 1989; Artigues
et al. 1992b) y secundarios (Hunter 1989; Avilla et a/. 1991). Superparasitismo
es el fenémeno donde se depositan mas huevecillos en un huésped que la cantidad
que éste puede soportar. Para los parasitoides afelinidos solitarios, el
superparasitismo ocurre cuando mas de un huevecillo conespecifico es depositado
en el huésped. Gerling {1983} observd una correlacion negativa entre la frecuencia
de superparasitismo primario de Trialeurodes vaporariorum por Encarsia transvena
{Timberlake) {entre otras especies) y la frecuencia de parasitismo de T.
vapararioru/m por una especie de Fretmocerus. Las razones posibles para tales
cambios en la tendencia de parasitismo son descritos en la préxima seccidn.

La incidencia de superparasitismo parece incrementarse en condiciones donde
los huéspedes son poco comunes, aungue la especie de huésped secundario puede
afectar tendencias de superparasitismo (Avilla et a/, 1991} y la densidad de
huéspedes secundarios relacionada a huéspedes primarios {(Hunter 1989). Sélo un
parasitoide puede desarrollarse dentro de cada huésped, y parecen ser
mecanismos fisioldgicos o fisicos los que eliminan los huevecillos o larvas de
conespecificos 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 conespecificos no eclosionados.

SELECCION DEL TIPO DE HUESPED Y RELACION DE SEXOS

El fendmeno de arrenotokia es la caracteristica béasica que permite que los
afelinidos puedan mostrar biologias heterénomas que les permite depositar
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 heterénomos directos, una hembra fertilizada debe tomar la
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decisién sobre cual de los huéspedes disponibles va a seleccionar para ser
parasitada, Al mismo tiempo, estd tomando una decisi6n sobre el sexo de su
progenie,

Una nueva hipétesis. Godfray & Waage (1991) describieron un razonamiento clave
en relacién a que la estrategia éptima de la seleccién de huéspedes dependerd en
ei tipo de limitaciones enfrentadas durante el procesoc de reproducidn del
parasitoide, Cuando ambos tipos de huéspedes (parasitados y no parasitados)
ocurren en abundancia, la reproduccién de una hembra estd limitada por su tasa
de produccién de huevecillos. Normalmente esta tasa es baja en afelinidos (Vet &
van Lenteren 1981; Viggiani 1984; Jervis & Kidd 19B8§). Mientras no existan
factores como apareamiento no fortuito o gastos diferenciales en la producion de
uno de los dos sexos, la hembra invertiria por igual sus recursos (huevecillos y
tiempo explorando huéspedes) en hijos e hijas. Si cada sexo tiene el mismo éxito
reproductivo, la relacién de los sexos serd 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 ningtn huésped. Tiene mas sentido aceptar y ovipositar dentro de cada
uno de los pocos huéspedes encontrados, sin impertar el sexo de la progenie. Es
importante resaltar el heche de que en esta situacién la teoria de Fisher no puede
ser invocada, debido a que no hay un balance entre la produccién de hijos vy la
produccién de hijas. En consecuencia la relacién de sexos observada a nivel
poblacional serd consecuencia directa de la tasa de localizacion de huéspedes para
cada sexo; es decir, reflejara 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
hiperparasitoide heteronomo, Encarsia tricolor dada una seleccién de huéspedes
parasitados y no parasitados. Bajo condiciones en que la tasa de reproduccion
parecié limitada por la tasa de produccién de huevecillos (alta abundancia de
huéspedes) la proporcidén de sexos observado fué igual (Williams 1991), mientras
que bajo condiciones en que la disponibilidad de huéspedes estaba restringida, la
proporcidn de huéspedes de cada tipe influyé en la proporcion de sexos {Avilla et
al. 1991). Recientemente, Hunter & Godfray (1995) demonstraron la validez de
la hipétesis de Godfray & Waage (1991}. Usando a Encarsia tricolor y la mosquita
blanca, Trialeurodes vaporariorum, se observé que en condiciones de bajas
densidades {tasas bajas de [ocalizacidon de huéspedes), £. trico/or produjo
proporcicnes de sexos 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, par una méas uniforme.
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Esta relacidn se predijo para un cambic gradual de condiciones en que la
repraduccidn del parasitoide se limita por la disponibilidad de huéspedes o por la
disponibilidad de huevecillos (tasa de produccién de huevecillos). Este estudic
tiene gran relevancia en el uso de hiperparasitoides heterénomos en prograrnas de
control bicldgica, porque indica que la densidad de huéspedes influird en la
proporcién de sexos del parasitoide a nivel poblacional. En el campo, se han
registrado fluctuaciones en la proporcién de los sexos de hiperarasitcides
heterénomos que reflejan la proporcidn de huéspedes de cada tipo (Flanders 1942,
1967; Zinna 1961,1962; Kuenzel 1975; Williams 1977; Donaldson & Walter
1991). Tales fluctuaciones estan de acuerdo con la teoria de Godfray & Waage
{1991} para parasitoides limitados en su reproducién por la tasa de localizacion de
huéspedes.

Otros factores de importancia. Factores que podrian complicar la seleccion de
huéspedes y la proporcidn de sexos incluyen la competencia local de las parejas
"local mate competition” {Hamilton 1967} y las diferencias en los gastos por la
producciéon de cada sexo (Colgan & Taylor 1981). Sin embargo, estudios empiricos
indican que estos factores probablemente no son muy importantes en
hiperparasitoides heterénomos (Williams 1972; Donaldson et a/. 1986; Donaldson
& Walter 1991). La teoria 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 considerd en el modelo
de Godfray & Waage, y no tiene conocimiento de las oportunidades reproductivas
futuras que podrian cambiar durante la vida de |la hembra parasitoide (Walter &
Donaldson 1994, Godfray & Hunter 1994). Sin embarga, tales criticas se hicieron
antes del experimento de Hunter & Godfray (1995} el cual apoyd fuertamente a
esta teoria.

Se ha demostrado que microorganismos y elementas genéticos infectan vy
cambian la proporcidn de los sexos en varias especies de parasitoides
himenoépteros por la influencia del microorganismo {Skinner 1982; Werren ef al.
1988; Stouthammer et af. 1990). Encarsia pergandielfa Howard es un
hiperparasitoide heterénomo en el que una infeccién de este tipo puede resultar
en la péerdida del genoma paterno en huevecillos fertilizados {hembras diploides]),
lo que ocasiona que tales huevecillos se desarrollen como machos. Por eso, hasta
39% de los machos se desarrollan como parasitoides primarios. La transmision del
factor causal no fué muy alta, ya que solo la mitad de las cdpulas entre hembras
y machos infectados resulté en la produccidon de machos primarios. Se cree que
el arganismo responsable es un virus o "transposon” que se transmite por la linea
del macho (Hunter et a/. 1993). Distorsiones en la proporcién de los sexos por
bacterias han sido observadas en otro afelinido. Encarsia formosa es usualmente
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teliotoca {produce solo hembras partenogéneticamente), pero después del
tratamiento con un antibigtico, predujo maches como parasitoides primarios en
grandes cantidades. Tales machos no pudieron inseminar exitosamente a las
hembras (Zchori-Fein et al. 1992). La incidencia de tales enfermedades en
poblaciones de afelinidos de otras especies no se conoce, aunque la posibilidad de
distorsionar la proporcién da sexos se deberia considerar en programas de cria
masiva o investigaciones de la biologia reproductiva de estas especies.

La ohservacion de que los hiperparasitoides heterénomos prefieren atacar otras
especies, mas que su misma especie para la produccién de machos, es intrigante
y de alta importancia para el usc de estos parasiteides en contro! biolggico. Avilla
et al. (1991) y Williams (1991} informaron que Encarsia tricolor preferio
hiperparasitar inmaduros de £. formosa o E. inaron (Walker}, mas que a su misma
especie. Este podria ser un mecanismo para evitar el hiperparasitismo de su propia
progenie. Es decir, siempre hay un riesgo de que un hiperparasitoide heterénomo
podria atacar sus propias hijas para la produccién de hijos. El hiperparasitismo de
otras especies es una manera de asegurar que s6lo los huéspedes no relacionados
son hiperparasitados. Para E. tricolor que ataca a £. formosa existe una ventaja
adicional en que los machos gque se desarrcllan en £. formosa son mas grandes
gue los machos gue se desarrollan en conespecificos; con parasitoides mas
grandes se espera obtener un mayor éxito reproductivo.

US0O DE HIPERPARASITOIDES HETERONOMOS EN PROGRAMAS
DE CONTROL BIOLOGICO

En los modelos de la dindmica poblacional de hiperparasitoides heterdnomos se
haindicado que las poblaciones de estos parasitoides pueden mostrar propiedades
notahles de estabilidad. Hassell et a/. (1983) cambiaron los modelos clésicos de
Nicholson-Bailey para tomar en cuenta las diferencias entre los sexos en las
relaciones de nuéspedes. Supusieron gue una hembra se desarrollaria de cada
huésped atacado una vez, mientras que un macho se desarrollaria en cada
huésped atacado mas de una vez. En los modelos se cambiaron las oscilaciones
neutrales a un equilibrio estable con la adicion de cualguier heterogenia en las
tendencias de ataques de los hiperparasitoides heterénomos. Ademas, estas
avispitas mostraron propiedades de estabilizacién cuando se introdujeron a
sistemas de tres especies: huésped-hiperparasitoide heterénemo-hiperparasiteide.
Atribuyeron el éxito singular obtenido en programas de control bioldgico a la
naturaleza estabilizante de las dinamicas poblacionales de hiperparasitoides
heteronomos.

Realmente, la tendencia de ataques de hiperparasitoides heterénomos puede ser
claramente heterogéneo (no aleatorio). Summy et al. (1985} mostraron una
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relacién directa y dependiente de la densidad del huésped entre la agregacion del
parasitoide y la mortalidad de la plaga en experimentos en jaulas con Encarsia
opulenta Silvestri y la mosca prieta de los citricos {Aleurocanthus woglumi Ashby).
Tal parasitismo causé altos niveles de mortalidad en porciones de alta densidad del
huésped, mientras que las de baja densidad actuaron como refugio y permitieron
la persistenf:ia de la poblacién del huésped. La accion entre el refugio para la plaga
y el parasitismo dependiente de la densidad pueden resultar en niveles de
infestacién estables y de baja densidad, en los cuales el parasitoide puede
mantener a la plaga bajo contro) efectivo. Tal estabilidad en la interaccién puede
explicar el éxito de E. opulenta en el control de A. woglumi, originalmente 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 (Parfatoria oleae) con el uso de Aphytis
paramaculicornis DeBach & Rosen y Coccophagoides utilis es un ejemplo clasico
de control biologico por afelinidos. C. utifis es un hiperparasitoide heterénomo
directo, mientrds que A. paramaculicornis es un parasitoide convencional y por su
desarrollo ectoparasitico, no es un huésped apto para los machos de C. utifis .En
1952, A. paramaculicornis se establecid bién en California y produjo un
decaimiento en la densidad de la escama. En lugares donde el establecimiento fué
adecuado, la densidad de la poblacién de escamas disminuyd més del 20% (Doutt,
1954). Después de 1962, el impacto de control por C. utilis fué notable. Esta
especie atacO las generaciones de la escama durante épocas secas de alta
temperatura en California, en condiciones en que A. paramaculicornis no
funcionaba bien. Huffaker et af. (1986} analizaron las tendencias del parasitismo
para las dos especies durante cerca de 25 afios de control. En este periodo, la
densidad de la escama bajo a niveles casi no detectables y el porcentaje de
parasitismo por A. paramaculicornis disminuyé mientras que el porcentaje de
parasitismo de C. utilis no cambid significativamente. Cuando la densidad de la
escama cayo a niveles extremadamente bajos el parasitismo por C. utilis se elevd
{hasta 45-50%}. La eficiencia del comportamiento de blisqueda para C. utifis debe
ser muy alta. Tales observaciones apoyan la creencia de que los hiperparsitoides
heter6nomos tienen poblaciones de alta estabilidad. La tendencia del parasitismo
fue positivamente dependiente de la densidad del huésped para A.
pararnaculicornis pero negativa para C. utilis. 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 regulacién. Sin embargo, el control de ia escama
del olivo es un ejemplo de libro de texto sobre el control biolégico cuando los
afelinidos actian de un modo complementario.
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PROBLEMAS CCN EL USO DE HIPERPARASITCIDES HETERONOMOS

La notable biologia reproductiva de los hiperparasitoides heterénomos es la
caracteristica Unica que indica su éxito en programas de control bioldgico, 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
hiperparasitico en otras especies podria tener consecuencias serias en situaciones
donde ya existe un nivel de control de la plaga, si el hiperparasitoide heterénomo
es introducido para reducir adicionalmente ila densidad de la plaga. Datos
experimentales en jaulas con el parasitoide convencional Encarsia inaron y el
hiperparasitoide heterénomao Encarsia tricolor atacando a una poblacién de
mosquita blanca [Aleyrodes proletella) han indicadc que el hiperparasitoide
heterénomo siempre podia invadir y desplazar al parasitoide convencional, pero el
parasitoide convencional no podia invadir ni desplazar a la poblacién del
hiperparasitcide heterénomo (Williams, sometida). La habilidad de competir de un
hiperparasitoide heteréonomo con especies convencionales viene de dos fuentes:
a} competencia para utilizar el recurso primario {ninfas de mosquita blanca/escama)
b} hiperparasitismo para la produccién de los machos del hiperparasitoide
heterénomo.

Un hiperparasitoide heterénomo sufrird competencia del primer tipo, pero el
parasitismo del parasitoide convencional s6lo cambiaria e! tipo de recurso de
huéspedes para machos en lugar de huéspedes para hembras del hiperparasitoide
heterénomo. Dada la preferencia del hiperparasitoide heterénomo de atacar a otras
especies para la producidn de machos antes mencionada, un parasitoide
convencional sufrird mucho mas del hiperparasitismo directo que del
hiperparasitoide heteronémo.

A nivel poblacional, parece gue el impacto de la introduccién de un
hiperparasitoide heterénomo en un sistema donde ya existen parasitoides
convencionales podria ser negativo para la poblacién del parasitoide convencional.
Si los parasitoides convencionales ya proporcionan un nivel significativo de control
de la plaga, hay peligro de que la introduccidn del hiperparasitoide heterénomo
resulte en la eliminacién de la poblacién del parasitoide convencional, ocasionando
un decremento en e! nivel del parasitismo total y un incremento en la densidad de
la poblacién de |la plaga. Tales problemas requieren analisis numéricos formales
para resolver los riesgos asociados con el uso de estos importantes parasitoides
en programas de contro! biolégico.

Existen ejemplos en la literatura que indican que la alta habilidad de competencia
de los hiperparasitoides heterdnomos se refleja en un desplazamiento competitivo
de parasitoides convencionales en la naturaleza. Un buen ejemplo son los
programas de control bioldgico de la mosca prieta de los citricos {Aleurocanthus
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woglumi) en los cuales se han realizado introduciones consecutivas para mejorar
el nivel de control de esta plaga en Florida (EUA). Inicialmente se liberd el
platygéstrido Amitus hesperidum Silvestri (parasitoide covencionall en nfimeros
grandes y causd una disminucién rdpida en la densidad de la plaga. Después,
domind el hiperparasitoide heterénomo indirecto Encarsia smithi {Silvestri). Mas
tarde, las dos especies fueron desplazadas por el hiperparasitoide heterénomo
directo Encarsia opulenta y esta especie domind en el sistema por un periodo de
dos afos y medio de acuerdo con la duracion del estudio. Afortunadamente, no
se afectd adversamente €| 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 {1968}, Williams (1977}, Summy et a/. {1983},
Gerling (1985), McAuslane et a/. {1993).

Si las pruebas preliminares indicaran que un hiperparasitoide heterénomo podria
proporcionar un nivel de control mejor del gque ya existe, el problema de la
interaccion con otras especies de parasitoides podria volverse ventajoso para &l
programa. Si existen huéspedes alternativos para la produccién de machos, el
hiperparasitoide heteronomo no estaria limitado al hiperparasitismo de su misma
especie, la tasa de crecimiento de su poblacién podria ser elevada, y se podria
llegar con mayor rapidez al nivel de equilibrio de las poblaciones plaga-parasitoide.
Consideramos que este problema que podria resolverse con la ayuda de modelos
tedricos.
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