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RESUMEN 

Caracterización morfológica de las larvas y de los receptores olfativos del 
parasitoide Mallophora ruficauda (Diptera: Asilidae) y determinación del origen 

de las claves químicas en el hospedador Cyclocephala signaticollis (Coleoptera: 
Scarabaeidae) 

Autor: Lic. Hernán F. Groba 

Director: Dra. Marcela K. Castelo 

En un ambiente complejo y heterogéneo, el éxito de los individuos y de su descendencia 

depende de la capacidad de localizar los recursos y las condiciones necesarias para su 

supervivencia. El encuentro de los recursos y la evaluación de las condiciones se logran a 

través de la percepción de estímulos o claves, y particularmente en los insectos, los estímulos 

químicos juegan un rol central en estos procesos. En los parasitoides, la búsqueda y 

localización de los hospedadores, los cuales constituyen el recurso fundamental en su vida, 

puede involucrar diferentes tipos de estímulos, pero en particular son las claves químicas 

volátiles las que están mayormente implicadas en este comportamiento. El moscardón cazador 

de abejas Mallophora ruficauda es un parasitoide solitario de larvas de coleópteros de la familia 

Scarabaeidae (gusanos blancos del suelo) y una plaga de la apicultura de la Región Pampeana 

Argentina. En estado adulto es depredador de insectos, en particular de abejas melíferas, y en 

estado larval parasita preferentemente a larvas de tercer estadio de Cyclocephala signaticollis. 

La localización del hospedador por M. ruficauda está compartida entre la hembra y la larva. En 

primer lugar, la hembra localiza el hábitat del hospedador y ovipone en sustratos altos 

maximizando la dispersión de su progenie por el viento. En una segunda fase, las larvas que 

llegan al suelo se entierran, mudan y buscan activamente a su hospedador por medio de claves 

químicas que se originan en el tubo digestivo del gusano blanco. Hasta el momento, existen 

algunos aspectos de este mecanismo de localización que se desconocen. Por tanto, en la 

presente Tesis se estudiaron aspectos asociados al comportamiento de localización del 

hospedador por parte de M. ruficauda, tales como las características morfológicas de las 

estructuras sensoriales de los adultos y las larvas, los aspectos fisiológicos y morfológicos de 

las larvas asociados al período de búsqueda, y el rol ecológico y origen de las claves químicas 
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producidas por los hospedadores. Se encontró que las antenas de los adultos de M. ruficauda 

están especializadas en la captura e intercepción de estímulos químicos volátiles, posiblemente 

involucrados en los comportamientos de apareamiento y oviposición. Las larvas de primer y 

segundo estadio del parasitoide poseen una clara diferencia morfológica en sus estructuras 

cefálicas, lo que podría estar vinculado al comportamiento diferencial observado entre estos 

estadios durante el proceso de búsqueda del hospedador. Además el estudio del tamaño 

corporal de las larvas de primer estadio que nacen a lo largo de la temporada reproductiva 

sugiere que habría una asignación diferencial de recursos energéticos por parte de las 

hembras, pero no se ha encontrado un patrón claro al respecto. Por último, se determinó que 

tanto las larvas de estadio II de M. ruficauda como las de estadio III de C. signaticollis se 

orientan positivamente hacia extractos de la cámara de fermentación de las larvas de estadio III 

de C. signaticollis. Estos resultados sugieren que las larvas de M. ruficauda podrían estar 

explotando el sistema de comunicación química de su hospedador durante la búsqueda y 

localización. Se determinó indirectamente el origen de estas claves, observándose la presencia 

de microorganismos asociados al hospedador en esta región del tubo digestivo. Mediante 

experimentos comportamentales se demostró que los productos metabólicos de estos 

microorganismos serían las claves que orientan a las larvas del parasitoide durante la 

localización del hospedador. Sin embargo, no se determinó la función de estas sustancias 

químicas en las interacciones intraespecíficas de C. signaticollis. En conclusión, M. ruficauda 

presenta estructuras sensoriales especializadas vinculadas a la percepción de estímulos 

químicos volátiles, aspectos fisiológicos que permiten la sobrevida de las larvas hasta el 

encuentro con el hospedador, y el uso de claves altamente confiables y específicas durante la 

búsqueda, las cuales contribuyen a la eficiencia en la localización de recursos por larvas y 

hembras de M. ruficauda. Esta Tesis es una contribución al conocimiento de la historia de vida 

de M. ruficauda y un aporte al entendimiento de otras especies de parasitoides con 

características y estrategias de vida similares. 

PALABRAS CLAVE: Mallophora ruficauda, Scarabaeidae, búsqueda del hospedador, 
sensilias, claves químicas.  
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ABSTRACT 

Morphological characterization of larvae and olfactive receptors in the parasitoid 
Mallophora ruficauda (Diptera: Asilidae) and determination of chemical cues 

origin in the host Cyclocephala signaticollis (Coleoptera: Scarabaeidae) 

Author: Lic. Hernán F. Groba 

Supervisor: Dra. Marcela K. Castelo 

Individuals and their offspring success depend on their ability to locate the resources and 

optimal conditions required for survival in a complex and heterogeneous environment. The 

finding of resources and evaluation of these conditions is given through stimuli or cues. In most 

animals, especially insects, chemical cues play a central role in the location of resources. 

Parasitoid’s hosts are a fundamental resource on parasitoid life history, as without those 

parasitoids are not able to develop its life cycle. Host-seeking behaviour may include different 

types of cues or stimuli but particularly volatile chemicals are mainly involved. The robber fly 

Mallophora ruficauda is a solitary ectoparasitoid of scarab beetle larvae (white grubs) and a 

major pest of beekeeping in the Pampas Region of Argentina. Adults are predators of flying 

insects, especially honeybees, and larvae parasitized mainly third instar larvae of Cyclocephala 

signaticollis. Mallophora ruficauda have a split host location strategy between female and larva. 

First, female locates the host habitat and lay eggs in clusters on elevated available sites 

increasing larval dispersal and hence encounter success with larval hosts. Second, once in the 

ground, larva starts to dig and actively seeks for its host detecting chemical cues arisen from 

white grub’s digestive tube. So far, some characteristics of host finding mechanism are still 

unknown. Therefore, in this Thesis some features associated to M. ruficauda host searching 

behaviour, such as morphological characteristics of sensory structures of adults and larvae, 

larvae morphological and physiological aspects associated to searching process, and ecological 

role and origin of chemical cues produced by hosts were studied. Antennae of M. ruficauda 

adults are specialized for interception and capture of volatile chemical stimuli, possibly involved 

in mating and oviposition behaviour. First and second parasitoid larval instars showed 

morphological differences in cephalic structures which could be associated with the differential 

behaviour observed between them during host searching process. Furthermore, study of body 
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size of first instar larvae that born along reproductive season suggests a differential energetic 

resources allocation, but a clear pattern have not found. Finally, it was established that both 

second instar larva of M. ruficauda and third instar larva of C. signaticollis are attracted to 

fermentation chamber’s extracts of third instar larva of C. signaticollis. These results suggest 

that M. ruficauda larvae could be exploiting the conspecific chemical communication system of 

their host during seeking behaviour. Study of cues origin indirectly revealed the presence of 

microorganisms associated to host in this region of the digestive tube. Experimental studies 

have shown that metabolic products of these microorganisms would be involved in the location 

of the host by parasitoid larvae. However, there were no conclusive results related to the role of 

the chemical cues involved in host conspecific interactions. In conclusion, M. ruficauda 

parasitoid presents different adaptations related to host location behaviour, such as specialized 

sensory structures involved in the volatile chemical stimuli perception, physiological aspects that 

ensure larval survival until the successful encounter occurs and the use of highly reliable and 

specific host cues during searching behaviour, which contribute to enhance M. ruficauda 

resources location. Therefore, this Thesis is a contribution to the knowledge of M. ruficauda life 

history, as well as to the understanding of the biology of other parasitoid species with similar 

characteristics and life strategies as those observed in this species. 

 

KEY WORDS: Mallophora ruficauda, Scarabaeidae, host seeking, sensilla, chemical cues.  
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LA PERCEPCIÓN DE ESTÍMULOS EN LOS ANIMALES Y SU FUNCIÓN 

Los organismos se encuentran inmersos en un ambiente complejo y heterogéneo, el cual está 

en constante cambio temporal y espacial. La supervivencia de los individuos y la de su 

descendencia dependerá de la capacidad de responder o adaptarse a los cambios ocurridos en 

el ambiente en que viven (Turner 2005; Danks 2006; Chown y Terblanche 2007; Matthews y 

Matthews 2010; Plotnick et al. 2010; Hansson y Stensmyr 2011; Riffell 2012). La percepción de 

la variabilidad de este ambiente contribuye al éxito de los animales, permitiendo a los 

individuos encontrar las condiciones óptimas para su vida (Hardie et al. 2001; Chown y 

Terblanche 2007; Plotnick et al. 2010; Hansson y Stensmyr 2011). Por tanto, la evaluación de 

estas condiciones óptimas dependerá de la información que obtengan los individuos del 

ambiente. Esta información referente al cambio o variabilidad del ambiente es transportada por 

agentes a los que denominamos estímulos o señales ambientales.  

 

Existen diferentes tipos de señales o estímulos que utilizan los organismos, siendo estos 

químicos, mecánicos, electromagnéticos, entre otros. En particular, los estímulos químicos se 

encuentran entre las señales más relevantes y juegan un rol central en la localización de 

recursos en la mayoria de los animales (Klaschka 2008; Su et al. 2009; Plotnick et al. 2010; 

Riffell 2012). 

LA PERCEPCIÓN DE ESTÍMULOS EN LOS INSECTOS 

En los insectos, los estímulos químicos son las señales más relevantes asociadas a la 

búsqueda de alimento, pareja y sitios de oviposición, entre otras actividades. La localización de 

recursos por parte de los insectos está relacionada a claves o estímulos del ambiente que son 

detectados por los organismos a través de lo que se denomina el sistema sensorial. Este 

sistema esta compuesto por diferentes órganos entre los que podemos destacar a los ocelos, 

los ojos compuestos, las antenas, las piezas bucales y los cercos, entre otros (Schneider 1964; 
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Eaton 1985; Snodgrass 1997; Gillot 2005; Sato y Touhara 2009; Chapman 2013). En algunos 

casos estos órganos son multimodales, es decir, tienen la capacidad de detectar diferentes 

tipos de estímulos, y esta capacidad está definida por los diferentes tipos de sensilias que 

presentan estos órganos. 

 

La sensilia es la unidad estructural y funcional básica de recepción sensorial en los insectos 

(Slifer 1970; Kaissling 1986; Chapman 2013). Pueden encontrarse en cualquier parte del 

insecto, pero se concentran especialmente en los apéndices. Generalmente, la morfología de 

las sensilias se encuentra relacionada con los diferentes tipos de estímulos que detectan, los 

cuales pueden ser de tipo mecánico, químico, térmico e hídrico (Figura 1.1) (Eaton 1985; 

Snodgrass 1997; Hallberg y Hansson 1999; Derby y Steullet 2001; Ryan 2002; Gillot 2005; 

Chapman 2013). Particularmente, son los estímulos químicos los que cumplen un rol 

fundamental en la vida de los insectos, hecho que se ve reflejado en la amplia cantidad de 

estudios de las quimio-sensilias o sensilias que detectan claves químicas que se encuentra en 

la literatura. 

 
Figura 1.1. Esquemas de cuatro tipos básicos de sensilias: a) quimiosensilia de contacto; b) sensilia olfativa; c) sensilia 
mecanosensorial; d) sensilia termohigroreceptiva. Ilustraciones: J. Eaton (1985) 
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Existen dos tipos de quimiosensilias según la modalidad del estímulo que detectan. Las 

quimiosensilias de contacto se caracterizan por ser filiformes con un único poro apical (Figura 

1.1a). Estas sensilias están asociadas al sentido del gusto debido a que detectan señales 

químicas en solución o en las superficies en las que se apoyan. En constraste, las sensilias 

olfativas, se caracterizan por poseer numerosos poros a lo largo de su pared cuticular, y 

permiten a los insectos detectar claves químicas volátiles (Figura 1.1b) (Slifer 1970; Zacharuk 

1980; Eaton 1985; Snodgrass 1997; Hallberg y Hansson 1999; Ryan 2002; Gillot 2005; 

Chapman 2013). Las claves químicas volátiles, en contraposición a otras señales de 

comunicación, presentan mayor duración en el ambiente y tienen un amplio alcance espacial, 

lo que confiere una mayor eficiencia en la comunicación entre individuos. Además, existe un 

número ilimitado y muy variable de señales conformadas por los diferentes compuestos 

presentes en la naturaleza (Klaschka 2008; Ma y Krings 2009; Plotnick et al. 2010). En 

consecuencia, la especialización y los cambios estructurales que se producen en los 

receptores de estos estímulos, ya sean las sensilias o los órganos que las portan, son 

relevantes al momento de entender como perciben los insectos el complejo ambiente de las 

claves químicas volátiles. Así, entre las diferentes adaptaciones observadas en los individuos 

se puede destacar el aumento en el número de sensilias, las diferentes morfologías y tipos de 

sensilias que detectan diferentes estímulos, y los distintos tipos de arreglos tridimensionales de 

las estructuras receptoras de olores, lo que favorece la captura e intercepción de este tipo de 

sustancias (Hood Henderson y Wellington 1982; Cheer y Koehl 1987a, b; Ross y Anderson 

1987; Loudon 1995; Koehl 1996; Scheinder et al. 1998; Derby y Steullet 2001; Loudon, 2003; 

Loudon y Davis 2005; Hansson y Stensmyr 2011). Por tanto, es de suma relevancia el estudio 

de las adaptaciones de los sistemas sensoriales periféricos y la morfo-funcionalidad de los 

mismos para conocer en profundidad las interacciones insecto–insecto que involucran claves 

químicas. 
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INTERACCIÓN INSECTO–INSECTO MEDIADA POR SUSTANCIAS 
QUÍMICAS 

Los compuestos químicos cumplen un rol fundamental en la historia de vida de los insectos. 

Estos están involucrados en el comportamiento y la fisiología vinculada a la localización de 

recursos ya sean alimento, pareja o lugares de oviposición (Dicke y Sabelis 1988; Vet y Dicke 

1992; Vet 1999; Dicke y Grostal 2001). Los estímulos químicos que median la interacción entre 

dos organismos y provocan en el receptor del estímulo una respuesta fisiológica o conductual 

con carácter adaptativo para uno o ambos organismos se denominan infoquímicos (Dicke y 

Sabelis 1988). Los infoquímicos son un grupo particular de compuestos químicos que 

transmiten información entre individuos de la misma especie (feromonas) o de diferentes 

especies (aleloquímicos) (Dicke y Sabelis 1988). Los aleloquímicos se clasifican a su vez 

dependiendo de quién se beneficia en la interacción, siendo las alomonas compuestos que 

benefician sólo al emisor, las kairomonas aquellos que benefician sólo al receptor y las 

sinomonas los compuestos químicos que benefician tanto al emisor como al receptor (Dicke y 

Sabelis 1988). Además, los infoquímicos están involucrados en un amplio rango de 

comportamientos individuales que pueden determinar la dinámica poblacional y las 

interacciones de parasitismo y depredación en las redes tróficas de los ecosistemas. Por 

consiguiente, el estudio de las interacciones entre individuos mediadas por infoquímicos es 

importante en la interpretación de los procesos ecológicos y evolutivos que actúan sobre las 

especies (Dicke 2006).  

 

Las feromonas son de suma relevancia en las interacciones entre individuos dentro de una 

población. Están involucradas en los comportamientos de agregación, defensa y en la 

localización de recursos como son las parejas y las plantas hospedadoras. Intervienen en 

comportamientos simples como el forrajeo, y en complejos como las interacciones de los 

insectos eusociales (Dicke y Sabelis 1988; Aldrich 1995; Stowe et al. 1995; Ryan 2002; Wyatt 

2003; Wertheim 2005; Wertheim et al. 2005). Las feromonas pueden ser un único compuesto o 

mezcla de sustancias, las cuales son derivados de otras actividades o sintetizadas de novo por 
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el individuo (Greenfield 2002; Wyatt 2003; Morgan 2004; Mori 2010). En cuanto a su síntesis, 

las feromonas pueden producirse en un epitelio glandular específico y/o pueden ser el 

resultado de la relación simbiótica entre el insecto y ciertos microorganismos que aloja (Hoyt et 

al. 1971; Byers 1989; Dicke 1988; Dicke y Sabelis 1988; Tillman et al. 1999; Ryan 2002; Ma y 

Ramaswamy 2003; Six 2003; Romero López et al. 2005; Davis et al. 2013). No obstante su 

origen, las feromonas son de gran importancia en las interacciones coespecíficas de los 

individuos, influyendo sobre la dinámica de las poblaciones a lo largo del ciclo de vida de los 

insectos. 

 

Por su parte, los aleloquímicos son de vital importancia en las interacciones tróficas. 

Generalmente, los predadores y parasitoides (enemigos naturales) utilizan diferentes tipos de 

aleloquímicos como claves en la localización de sus presas (Vet y Dicke 1992; Godfray 1994; 

Stowe et al. 1995; Bottrell et al. 1998). Se han realizado diferentes estudios sobre las fuentes 

de producción de aleloquímicos. De acuerdo a estos estudios, los aleloquímicos son 

producidos directamente por la presa y/o son productos derivados de la actividad de las presas 

en el ambiente, o son producidos indirectamente por las plantas hospedadoras de las presas 

fitófagas (Lewis y Martin 1990; Vet y Dicke 1992; Godfray 1994; Stowe et al. 1995; Vet et al. 

1995; Bottrell et al. 1998; De Moraes et al. 2000; Steidle y van Loon 2003). Las plantas 

hospedadoras son importantes productoras de sinomonas que atraen a los enemigos 

naturales, en defensa contra la herbivoría (Turlings et al. 1995; Guerrieri et al. 1999; Fritzsche 

Hoballah et al. 2002; Guerrieri et al. 2002; Sabelis et al. 2002; Steidle y Van Loon 2003; 

Turlings y Wäckers 2004; Marín-Loaiza y Céspedes 2007; Orre et al. 2010; Ichiki et al. 2012). 

Aunque estas claves sean altamente detectables debido a su gran volumen en el ambiente, 

pueden presentar una baja precisión al momento de informar la presencia e idoneidad de la 

presa en el ambiente. Por el contrario, los productos derivados de la actividad de las presas en 

el ambiente son de baja intensidad por ser emisores de pequeño tamaño, sin embargo son más 

confiables en el momento de informarle al enemigo natural sobre la presencia, identidad, 

densidad, disponibilidad e idoneidad de la presa (Vet et al. 1991; Vet y Dicke 1992; Stowe et al. 

1995). Se han identificado varios tipos de posibles fuentes de aleloquímicos producidos 
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directamente por las presas: heces, cutícula, exuvias, hemolinfa o secreciones corporales (Vet 

et al. 1991; Vet y Dicke 1992; Stowe et al. 1995). Es claro que aunque la evolución favorece 

que los individuos sean inconspicuos frente a sus enemigos naturales, es imposible que las 

especies eviten emitir señales químicas y más aun cuando este tipo de señales tiene una 

relevancia en el ciclo de vida de las presas como son las feromonas (Stowe et al 1995). Por lo 

tanto, las feromonas son buenos indicadores de la presencia de los individuos de una especie, 

y al actuar como kairomonas son importantes fuentes de información para los predadores y 

parasitoides que pueden beneficiarse al explotar estos sistemas de comunicación (Aldrich 

1995; Stowe et al. 1995; Wertheim 2005; Wertheim et al. 2005). De ahí su relevancia en el 

estudio de la localización de los hospedadores por parte de los parasitoides, fundamental etapa 

en la historia de vida de estos insectos particulares. 

LOS PARASITOIDES 

Los insectos parasitoides y sus hospedadores fitófagos componen una proporción importante 

de la biodiversidad global (Hawkins 1994). Un parasitoide es un insecto cuya larva se alimenta 

exclusivamente sobre el cuerpo de otro artrópodo, su hospedador, dando como resultado la 

muerte del mismo y el desarrollo completo del parasitoide (Reuter 1913; Godfray 1994). Los 

parasitoides establecen una relación estrecha con sus hospedadores lo que evolutivamente 

condujo a una especiación y radiación explosiva en la forma en que localizan, parasitan y se 

desarrollan sobre otros artrópodos. Poseen gran diversidad de formas de vida y 

comportamientos adaptativos lo cual hace de los parasitoides modelos interesantes para 

realizar estudios biológicos básicos (Vet et al. 2002). A su vez, en los sistemas agrícolas, 

juegan un papel fundamental en el control biológico de insectos herbívoros plaga, mientras que 

en los ecosistemas naturales tienen un rol central como reguladores de las poblaciones de 

insectos fitófagos (Hassel 2000; Vet et al. 2002).  
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La localización de hospedadores por parte de los parasitoides puede estar asociada a 

kairomonas producidas directa o indirectamente por el hospedador: las plantas que habitan los 

hospedadores fitófagos, productos de la actividad en el ambiente del hospedador, o el 

hospedador en sí mismo (Lewis y Martin 1990; Vet y Dicke 1992; Godfray 1994; Turlings et al. 

1995; Vet et al. 1995; Guerrieri et al. 1999; De Moraes et al. 2000; Fritzsche Hoballah et al. 

2002; Guerrieri et al. 2002; Ichiki et al. 2012). Las claves provenientes del hospedador son 

débiles en comparación a las otras fuentes de kairomonas, pero en contraposición presentan 

una alta confiabilidad al momento de informar sobre los hospedadores siendo explotadas en 

muchos casos por los parasitoides (Dicke y Sabelis 1988; Vet et al. 1991; Vet y Dicke 1992; 

Godfray 1994; Aldrich 1995; Stowe et al. 1995). 

 

La mayoría de los parasitoides se encuentran en los órdenes Hymenoptera (78%) y Diptera 

(20%). A lo largo de la evolución la aparición del parasitoidismo ocurrió una sola vez entre los 

himenópteros, pero entre los dípteros ha aparecido en reiteradas ocasiones dando lugar a la 

enorme diversidad en sus hábitos alimenticios, formas de encontrar y parasitar al hospedador y 

hábitats que ocupan (Eggleton y Belshaw 1992, 1993; Feener Jr. y Brown 1997). 

 

En las interacciones entre parasitoides y hospedadores la presencia de claves químicas es 

crucial en el éxito de cada una de las especies del sistema, y se ha observado que los 

parasitoides himenópteros y dípteros presentan diferencias notables en las estrategias que 

utilizan en la localización y “parasitación” de los hospedadores (Godfray 1994). En los 

himenópteros se ha observado que el modo más frecuente de localizar a los hospedadores es 

mediante el seguimiento de claves derivadas de la alimentación (secreciones salivales, heces) 

o de la fuente de alimento (planta hospedadora) de los hospedadores. En cambio, en los 

dípteros se ha registrado, con mayor frecuencia, que explotan el sistema de comunicación 

intraespecífica de su hospedador durante el comportamiento de búsqueda y localización, 

mediante la detección de feromonas sexuales o de agregación de los hospedadores adultos 

(Brown y Feener Jr. 1991; Vet y Dicke 1992; Wiskerke et al. 1993 a, b; Aldrich 1995; Stowe et 

al. 1995; Feener Jr. et al. 1996, Feener Jr. y Brown 1997; Stireman III et al. 2006). Esta 
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diferencia en la explotación de las claves tal vez se deba al tipo de estrategia de búsqueda que 

tienen estos parasitoides, dado que las hembras de los himenópteros oviponen dentro o sobre 

el hospedador, mientras que las larvas y no las hembras de muchos dípteros realizan la 

búsqueda activa del hospedador (Vinson 1984; Eggleton y Belshaw 1992, 1993; Godfray 1994; 

Feener Jr. y Brown 1997; Brodeur y Boivin 2004). Existen pocos estudios donde se haya 

investigado específicamente el origen de las claves involucradas en el comportamiento activo 

de localización del hospedador en los parasitoides inmaduros (Godfray 1994; Feener Jr. y 

Brown 1997; Brodeur y Boivin 2004). Dada la limitación que presentan estos parasitoides en su 

movilidad y en el tiempo de vida del cual disponen (parasitoides con “tiempo limitado”), es de 

esperarse que utilicen claves altamente confiables en el comportamiento de localización como 

las feromonas del hospedador, aumentando su eficiencia de búsqueda y consecuentemente su 

fitness o aptitud biológica (Vet et al. 1991; Brodeur y Boivin 2004; Wajnberg et al. 2006). Sin 

embargo, en general se desconoce cuál es la ubicación anatómica de producción de este tipo 

de claves en los pocos casos estudiados hasta el momento. Además, existen pocos trabajos 

morfológico-funcionales asociados a la descripción de los órganos que detectan este tipo de 

claves. Aunque existen estudios comparativos de las antenas de las fases larvales en dípteros 

que revelan la presencia de sensilias que varían según los taxa (Nicastro et al. 1998), no se 

han realizado trabajos que describan y caractericen las estructuras sensoriales vinculadas al 

comportamiento de búsqueda en parasitoides inmaduros. Por tanto la descripción de los 

órganos sensoriales, la identificacion del origen y la caracterización del tipo de claves utilizadas 

durante el comportamiento de localización del hospedador es fundamental en el estudio de la 

evolución, comportamiento e historia de vida de los parasitoides inmaduros. 
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BIOLOGÍA DEL SISTEMA DE ESTUDIO 

Los parasitoides de la familia Asilidae 

Los individuos de la familia Asilidae son dípteros llamados comúnmente moscas ladronas 

(robber flies) y poseen distribución mundial (Ruiz 1925; Artigas 1970; De Santis 1989; Artigas 

et al. 1991). Los adultos tienen hábito cazador y se alimentan de insectos voladores que 

capturan activamente en el aire. En algunas especies existe una predilección por algún grupo 

particular de insectos, las cuales atacan exclusivamente a especies del orden Hymenoptera 

(Copello 1922; Linsley 1960; Werthein 1981; Wood 1981; Rabinovich y Quiroga 1995; 

Rabinovich y Corley 1997). En cuanto a las larvas de la mayoría de las especies de asílidos, se 

ha observado que viven en distintos sustratos y tienen hábito depredador, alimentándose de 

huevos, larvas y pupas de insectos que viven en el suelo o madera en descomposición, con 

una marcada preferencia hacia larvas de la familia Scarabaeidae (Coleoptera) (Clausen 1940; 

Hull 1962). Curiosamente, esta familia cuenta con unas pocas especies que son 

ectoparasitoides koinobiontes de larvas de escarabeidos, es decir, parasitoides externamente 

aferrados y que permiten que sus hospedadores continúen creciendo después de haber sido 

parasitados, como las del género Mallophora Macquart (Copello 1922, Clements y Bennett 

1969, Musso 1978, 1983, Castelo y Capurro 2000, Castelo y Lazzari 2004, Castelo y Corley 

2004a). 

 

El género Mallophora tiene distribución exclusivamente en el continente americano, abarcando 

las regiones Neotropical y Neártica (Clements y Bennett 1969; Artigas y Angulo 1980). Las 

especies de Mallophora viven preferentemente en lugares bajos, a menudo con abundante 

vegetación (Artigas y Angulo 1980). Musso (1983) estudió los requerimientos ecológicos y 

nutritivos de las larvas y adultos de algunas especies de asílidos, y fue el primero en proponer 

que las especies del género Mallophora son verdaderos parasitoides. 
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Biología del parasitoide Mallophora ruficauda  

Mallophora ruficauda Wiedemann 1828 (Diptera: Asilidae), conocido vulgarmente como 

moscardón cazador de abejas, es una especie endémica de Sudamérica que habita los 

pastizales cercanos a colmenares de la Región Pampeana de Argentina hasta los 38° LS 

(Figura 1.2a) (Rabinovich y Corley 1997). Hacia el norte su distribución se extiende abarcando 

Paraguay, Uruguay, el sur de Brasil y algunos países de Centro América (Artigas y Angulo 

1980). Esta especie en estado adulto se alimenta de diferentes tipos de insectos voladores, con 

una alta preferencia hacia las abejas melíferas, considerando a la especie una plaga de la 

apicultura (Figura 1.2b) (Copello 1922; Werthein 1981; Rabinovich y Quiroga 1995; Rabinovich 

y Corley 1997). El incremento poblacional de este díptero en los últimos años ha aumentado el 

daño en los colmenares, afectando seriamente a la explotación apícola y la producción de miel. 

En Argentina, las provincias que sufren un impacto verdaderamente importante sobre la 

apicultura son Buenos Aires, Entre Ríos, Santa Fe, Córdoba y La Pampa (Rabinovich y Corley 

1997). Estas provincias concentran el 90% del total de colmenas del país y es la zona que más 

sufre el ataque de M. ruficauda (SAGPyA 2007). Buenos Aires genera el 52% del volumen de 

miel nacional y se estima que las pérdidas ocasionadas solamente por el problema del 

moscardón rondan los 2 a 3 millones de dólares (Rabinovich y Corley 1997). Mallophora 

ruficauda además de afectar directamente la producción de miel, afecta indirectamente la 

producción de semillas oleaginosas como el girasol, ya que los adultos cazan a las abejas e 

interfieren en el proceso de polinización. Se estima que la utilización de abejas para la 

polinización de cultivos deja un beneficio de 1.000 millones de dólares por año (Mayoral 1999). 

De esta manera, la reducción de este insecto es de gran importancia para el área apícola y una 

de las aproximaciones para realizar un programa de control es enfocar los estudios en el 

período de localización de los hospedadores por parte de las larvas y de los adultos.  
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Figura 1.2. Mallophora ruficauda: a) Distribución mundial (en rojo; Artigas y Angulo 1980); b) Hembra alimentándose de una abeja 
melífera; c) Hospedador parasitado por larva de segundo estadio; d) Detalle de la ubicación de la larva de segundo estadio sobre el 
hospedador. Fotografías: María Eugenia Barrantes. 

En estado larval M. ruficauda ectoparasita a las larvas de algunas especies de coleópteros 

rizófagos de la familia Scarabaeidae, conocidos vulgarmente como gusanos blancos del suelo 

(Figura 1.2c y d) (Copello 1922; Castelo y Capurro 2000; Castelo y Corley 2004b, 2010). Se 

han realizado estudios para evaluar la capacidad reguladora de M. ruficauda sobre los gusanos 

blancos del suelo, en los que se determinó que su capacidad es limitada (Castelo y Corley 

2004b). A campo y en laboratorio se ha observado que M. ruficauda parasita principalmente a 

tres especies del género Cyclocephala Dejean (C. signaticollis Burmeister, C. putrida 

Burmeister y C. modesta Burmeister), con una marcada preferencia por larvas de tercer estadio 

de C. signaticollis (Castelo 2003; Castelo y Corley 2010; Castelo y Crespo 2012). En 

laboratorio, Barrantes y Castelo (2014) realizaron estudios de orientación hacia diferentes 

especies de potenciales hospedadores – especies con bajo porcentaje de parasitismo – y 

encontraron indicios de que larvas en diferente estado fisiológico se orientaban a especies 

poco seleccionadas a campo. Es decir, que esta especie de parasitoide podría estar utilizando 

diferentes claves de su propio estado fisiológico al momento de decidir orientarse hacia algún 

hospedador. 
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El ciclo de vida de M. ruficauda es anual y los adultos se encuentran presentes sólo durante los 

meses de verano, desde fines de diciembre a principios de marzo (Copello 1922) (Figura 1.3). 

Estos son de hábito diurno y desarrollan todas sus actividades entre las 9 y 19 hs. El 

comportamiento de alimentación se produce a lo largo de todo el día con un máximo de 

actividad entre las 15 y las18 hs, observándose una disminución entre las 11 y las 14 hs, que 

se corresponde con un aumento de los comportamientos relacionados con la reproducción. La 

actividad de cortejo es máxima entre las 10 y las 12 hs y las cópulas se producen 

mayoritariamente entre las 11 y las 13 hs (Nussenbaum 2007). Tricca y Trujillo-Cenóz (1980) 

realizaron observaciones y experimentos de campo para estudiar el comportamiento sexual en 

esta especie, encontrando que la cópula se produce sobre un sustrato a los 30-40 minutos 

luego de iniciado el cortejo. Además, Tricca y Trujillo-Cenóz (1980) sugirieron que el patrón de 

color de las hembras, su tamaño y su posición sobre el soporte serían los responsables de dar 

inicio a las fases del cortejo en los machos. Estos resultados sugieren que los estímulos 

visuales jugarían un papel fundamental en el comportamiento sexual de M. ruficauda. El 

comportamiento de oviposición se produce entre las 10 y las 17 hs, con un pico entre las 11 y 

las 13 hs, el cual presenta una relación lineal con la radiación solar (Nussenbaum 2007). 

 

Las hembras de M. ruficauda depositan sus huevos fuera del hospedador sobre plantas 

herbáceas altas y sustratos artificiales, tales como alambrados, cables telefónicos o varas de 

vegetación secas. Los huevos los depositan en desoves de unos 328 huevos en promedio 

(fecundidad 96,2%), los cuales son cubiertos por albumina batida (Figura 1.3) (Copello 1922; 

Castelo y Corley 2004a). Se han realizado estudios sobre la preferencia de las hembras de M. 

ruficauda por los sitios de oviposición y se logró determinar que la elección de sustratos 

elevados contribuye significativamente a maximizar la dispersión de las larvas y el éxito de 

parasitismo (Castelo et al. 2006). Particularmente, se determinó que el éxito de parasitismo de 

este parasitoide es máximo cuando los desoves son depositados a alturas comprendidas entre 

1,25 y 1,50 mts (Castelo et al. 2006). Además, se ha sugerido que claves químicas 

provenientes de los lugares donde están presentes las larvas de C. signaticollis podrían inducir 

el comportamiento oviposición (Castelo y Capurro 2000; Castelo 2003; Nussenbaum 2007; 
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Castelo y Corley 2010). Sin embargo, se desconoce cuáles son las claves involucradas y si las 

hembras cuentan con los órganos sensoriales adecuados en la detección de compuestos 

químicos volátiles. 

 
Figura 1.3. Ciclo de vida de Mallophora ruficauda. 

Una vez elegido el sitio de oviposición, las hembras de M. ruficauda depositan sus desoves, y 

los huevos eclosionan luego de siete días de incubación en promedio (Castelo y Corley 2004a; 

Crespo y Castelo 2010). Mallophora ruficauda posee una estrategia de producción de huevos 

sinovigénica extrema, es decir, las hembras emergen con todos los oocitos inmaduros, y la 

maduración se produce durante su vida reproductiva. El índice de ovigenia fue calculado para 

las hembras capturadas a campo de edad desconocida y es, en promedio, de 0,084, mientras 

que es de 0 para las hembras recién emergidas. El número promedio de oocitos maduros es de 

330,5 y el número promedio de ovariolas por hembra es de 514,9. Además, el número de 



 

15 

oocitos totales y el número de ovariolas de la hembra están correlacionados positivamente con 

el tamaño corporal (Nussenbaum 2007). 

 

Los huevos de M. ruficauda eclosionan luego de siete días de incubación en promedio (Castelo 

y Corley 2004a; Crespo y Castelo 2010). Las larvas nacen a mediados de diciembre, mientras 

que la aparición del hospedador más susceptible al parasitismo se produce a fines de febrero, 

existiendo un desfasaje temporal (asincronía) entre la aparición del hospedador y del 

parasitoide. En trabajos previos se ha demostrado que las larvas de M. ruficauda sobreviven 

utilizando sus propias reservas corporales hasta que el hospedador se encuentra disponible en 

el campo, observándose una mayor tasa de supervivencia en aquellas larvas nacidas 

tempranamente en la temporada de oviposición con respecto a los individuos tardíos (Crespo 

2007). Debido a que estos individuos utilizan recursos propios en el sostenimiento corporal y la 

dispersión, las diferencias en longevidad serían resultado de la inversión diferencial de las 

hembras dependiendo el momento de la temporada en que oviponen. Sin embargo, no se han 

llevado a cabo estudios que determinen si existe inversión parental diferencial en esta especie. 

 

Al nacer las larvas de estadio I caen al suelo dispersada por acción del viento, a cierta distancia 

del sitio de oviposición (Figura 1.3) (Castelo y Corley 2004a; Castelo et al. 2006). El proceso de 

diseminación por el viento es favorecido por el tamaño de estas larvas, las cuales miden 

aproximadamente 1 mm de longitud (Castelo 2003; Castelo et al. 2006). Una vez en el suelo, 

las larvas se entierran rápidamente evitando la desecación y comienzan con el proceso de 

localización del hospedador (Crespo y Castelo 2008). Existen, en la bibliografía, varios 

ejemplos de parasitoides donde el encuentro con el hospedador se da luego de una búsqueda 

activa del primer estadio larval (“parasitoides inmaduros”) (Godfray 1994; Yeates y Greathead 

1997; Feener Jr. y Brown 1997; Brodeur y Boivin 2004; Stireman et al. 2006). Sin embargo, 

Crespo y Castelo (2008) encontraron que el primer estadio larval no posee la capacidad de 

orientarse hacia su hospedador ni de localizarlo, pero tendría la capacidad de detectarlo y 

localizar su microhábitat. De esta manera, la búsqueda activa del hospedador comienza luego 

que la larva de M. ruficauda muda al segundo estadio y desarrolla las estructuras sensoriales 



 

16 

que permiten la orientación, utilizando en el proceso sus propias reservas energéticas (Castelo 

y Lazzari 2004; Crespo y Castelo 2008; Crespo et al. 2011). A su vez, Crespo y Castelo (2012) 

han encontrado que las condiciones ambietales, particularmente la presión barométrica, 

influyen sobre la orientación activa hacia el hospedador de la larva de M. ruficauda, la cual deja 

de orientarse hacia los hospedadores cuando la presión barométrica desciende abruptamente 

durante el proceso de localización. Por otro lado, efectos similares han sido observados en 

adultos de otras especies de parasitoides, pero referentes al tiempo invertido en la búsqueda 

de hospedadores y a las decisiones de parasitismo (Roitberg et al. 1993). Se cree que este 

hecho podría estar asociado con el riesgo de muerte que sufren los insectos durante el 

advenimiento de una tormenta (Roitberg et al. 1993; Amat et al. 2006). En resumen, las 

características precedentes observadas en M. ruficauda son únicas hasta el momento entre los 

parasitoides inmaduros.  

 

En la localización activa del hospedador, las larvas de segundo estadio de M. ruficauda se 

orientan hacia el tercer estadio larval de C. signaticollis utilizando claves provenientes de su 

cuerpo. Mediante experimentos de laboratorio, se determinó que las claves involucradas son 

de naturaleza química, en particular, provienen de la mitad posterior del intestino del gusano 

(Castelo y Lazzari 2004). Sin embargo, se desconoce cuál es la estructura o agente productor 

de los infoquímicos involucrados en este comportamiento y si los mismos tienen un rol 

ecológico en el ciclo de vida de C. signaticollis, como ser productos de la actividad en el 

ambiente de los hospedadores o intervenir en interacciones entre individuos de esta especie.  

 

Una vez que las larvas de estadio II encuentran al hospedador, se posicionan sobre su 

tegumento y se aferran a él, utilizando sus piezas bucales (Musso 1981; Castelo 2003). La 

larva parasitoide se alimenta de la hemolinfa y tejidos de su hospedador durante el otoño y el 

invierno hasta el comienzo de la primavera, manteniendo invariable su tamaño (Copello 1922; 

Castelo 2003; Crespo y Castelo 2010). Al finalizar el invierno, el hospedador sale del estado de 

letargo en el que se encontraba y comienza la fase prepupa. En ese momento, la larva 
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parasitoide comienza a desarrollarse rápidamente, mata al hospedador y para inicios del 

verano los adultos comienzan a emereger en el campo (Copello 1922; Castelo 2003). 

 

Mallophora ruficauda en su ciclo de vida presenta cinco estadio larvales, de los cuales se 

determinó su duración promedio: estadio I siete días; estadio II 32 días en ausencia del 

hospedador y 109 días parasitando al hospedador; estadio III y IV cuatro días; y estadio V 

cinco días (Castelo 2003; Crespo y Castelo 2010). Cuando la larva del parasitoide alcanza el 

estadio IV, el hospedador esta muerto y fue casi totalmente consumido. La larva de estadio V 

sigue consumiendo los restos del hospedador, luego muda a pupa y transcurridos 24 días 

promedio se abre camino en la tierra y llega a la superficie del suelo donde emerge el adulto 

(Crespo y Castelo 2010). Por tanto, los primeros dos estadios larvales de M. ruficauda se 

especializan en la detección y orientación hacia su hospedador, mientras que los subsiguientes 

tres estadios son poco activos y sólo se alimentan (Crespo y Castelo 2008, 2010). Además, 

presenta un desarrollo ontogénico único entre los parasitoides debido a que sólo son parásitos 

obligados los estadios II al IV y de vida libre los estadios I y V, donde este último presenta 

hábito carroñero sobre el hospedador (Crespo y Castelo 2010). Asimismo, se ha determinado 

que las larvas de estadio II detectan a los hospedadores utilizando los palpos maxilares 

(Crespo et al. 2011). Sin embargo, no se han realizado estudios que determinen las 

características morfológicas y sensoriales ligadas a las diferencias en el comportamiento de los 

estadios larvales vinculados a la localización del hospedador. 

 

Teniendo en cuenta que M. ruficauda es una especie de parasitoide que se caracteriza por 

poseer una estrategia de búsqueda compartida del hospedador entre el estado adulto y el 

larval, el éxito de esta especie dependerá de la eficiencia en el comportamiento de búsqueda y 

localización del hospedador de cada estado del parasitoide implicado en la búsqueda. En 

consecuencia, son necesarios estudios enfocados al papel que cumple cada estado del ciclo 

biológico de esta especie. En particular algunas preguntas que surgen en el estudio de M. 

ruficauda son: ¿Los adultos cuentan con estructuras que detecten las claves químicas del 

hospedador? ¿Los estadios larvales que realizan la detección y localización activa del 



 

18 

hospedador presentan características morfológicas y fisiológicas que contribuyan con el 

comportamiento de búsqueda? ¿Cuál es el origen de los infoquímicos atractivos que 

desencadenan la orientación positiva de las larvas parasitoides hacia el hospedador? Y por 

último, ¿Estos infoquímicos atractivos cumplen alguna función en la interacción intraespecífica 

de los hospedadores? Por lo tanto, todos estos interrogantes fueron abordados en la presente 

Tesis, donde se estudiaron aspectos morfológicos de los adultos y de las larvas, el origen de 

las claves químicas en el hospedador y el rol ecológico de las mismas en este sistema. 

Biología de los hospedadores  

Los gusanos blancos del suelo (Coleoptera: Scarabaeidae) son larvas de escarabajos de 

régimen fitófago que cumplen la mayor parte de su ciclo de vida en el suelo (Figura 1.4b). 

Estas larvas producen grandes daños en las raíces de las plantas por la acción de sus 

mandíbulas, motivo por el cual son consideradas una importante plaga de los cultivos 

comerciales y áreas verdes de recreación en diferentes partes del mundo (Remedi de Gavoto 

1964; Alvarado 1983; Ali y Harivandi 1987; Crutchfield y Potter 1995; Smitley 1996; Salvadori 

1997; Cherry y Schueneman 1998; Cranshaw y Zimmerman 1998; Potter 1998; Redmond y 

Potter 2010). Las mismas son consideradas plaga de la agricultura cuando su densidad 

alcanza el nivel de daño económico de 4/m2 (Alvarado 1979). En la República Argentina, los 

cultivos más perjudicados son los cereales, plantas forrajeras (pasturas) y hortalizas (Remedi 

de Gavotto 1964; Alvarado et al. 1981; Alvarado 1983; Álvarez Castillo et al. 1993; Carmona et 

al. 1994). 

 

La mayoría de las especies de larvas de Scarabaeidae se hallan en profundidades de entre 0 y 

15 cm, y la minoría llega hasta los 30 cm (Carmona et al. 1994). Esta diferencia en la 

distribución de las larvas en el suelo es resultado de los movimientos que realizan durante la 

localización de su alimento, permaneciendo en la zona superior de las raíces donde la 

temperatura se mantiene constante la mayor parte del año (Villani y Wright 1990). Sin 

embargo, si la temperatura del suelo fluctúa por fuera del rango tolerable, las larvas de muchas 
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especies de escarabajos presentan patrones de movimientos verticales en la columna de suelo 

en busca de condiciones óptimas (Villani y Wright 1990). 

 

Los gusanos blancos del suelo son hospedadores de las larvas de M. ruficauda (Crouzel 1965), 

en especial C. signaticollis presenta una tasa elevada de parasitismo con respecto a las otras 

especies (Remedi de Gavotto 1964; Dennis y Knutson 1988; Castelo y Capurro 2000; Castelo y 

Corley 2004b, 2010). Se han detectado nueve especies de gusanos blancos rizófagos en la 

provincia de Buenos Aires: Anomala testaceipennis Blanchard, Archophileurus vervex 

Burmeister, Bothynus striatellus Fairmaire, C. signaticollis, C. modesta, C. putrida, Diloboderus 

abderus Sturm, Heterogeniates bonariensis Ohaus, y Philochloenia bonariensis Bruch 

(Alvarado 1980).  

 

Cyclocephala signaticollis es una especie nativa de la República Argentina. Se distribuye en la 

provincia de Buenos Aires, este de Córdoba, sur de Santa Fe, provincia de Entre Ríos y 

nordeste de La Pampa, y en el exterior se han registrado en los países de Uruguay y Australia 

(Figura 1.4a) (Remedi de Gavotto 1964). Al nacer se alimenta de materia orgánica y en los 

estadios posteriores se alimenta de raíces de una gran variedad plantas, en particular de 

hortalizas y gramíneas, siendo una de las especies más dañinas de gusanos blancos (Remedi 

de Gavotto 1964; Alvarado 1980; López et al. 1994). Posee un ciclo de vida de un año de 

duración. Los adultos aparecen durante los meses de noviembre y diciembre, y primeros días 

de enero (Remedi de Gavotto 1964; Alvarado 1980; López et al. 1994). Estos una vez 

emergidos, poseen un periodo de oviposición de 15,8 días y una fecundidad máxima de 7,1 

huevos/hembra (López et al. 1994). Los huevos son depositados de forma aislada, dejando una 

cierta distancia entre cada huevo, y en pequeños terrones en suelos blandos y removidos a 

una profundidad entre 0 y 10 cm (Carmona et al. 1994; López et al. 1994). No obstante, el 

muestreo de los estadios larvales de C. signaticollis mostró una distribución agregada de los 

individuos (Castelo y Capurro 2000), sugiriendo la posible existencia de un comportamiento de 

agregación mediado por algún tipo de clave o derivado de la actividad de oviposición de la 

hembra. Mediante experimentos de elección dicotómica en laboratorio, se observó que las 
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larvas de estadio III de C. signaticollis se orientaron positivamente hacia claves químicas 

provenientes de coespecíficos. En particular, este trabajo demostró que los individuos se 

orientaban hacia extractos de la mitad posterior del tubo digestivo de larvas (Castelo 2003). Sin 

embargo, no se han realizado estudios sobre la estructura o agente productor de estas claves 

químicas. 

 
Figura 1.4. Cyclocephala signaticollis: a) Distribución en Sudamérica (en rojo; Remedi de Gavotto 1964); b) Ciclo de vida. 

Luego de la puesta de los huevos, transcurre un periodo de 22,5 dias en promedio de 

desarrollo embrionario hasta el nacimiento de las larvas de primer estadio. Esta especie cuenta 

con un desarrollo ontogénico de tres estadios larvales. El primer estadio larval presenta una 

duración promedio de 40 días, el segundo de 32 días promedio y el tercero estadio se 

desarrolla 217 días promedio. Una vez transcurrido la etapa larval, esta especie presenta un 

estadio de duración variable denominado prepupa. Durante este estadio la larva pierde su 

forma típicay no se alimenta. Posteriormente, alcanza el estadio de pupa el cual presenta una 
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duración promedio de 20 días. Finalizada la metamorfosis, los adultos emergen y viven 31 días 

promedio, siendo las hembras más longevas que los machos (Figura 1.4b) (López et al. 1994). 

 

Las larvas del tercer estadio de C. signaticollis (larvas susceptibles al parasitismo por M. 

ruficauda) se hallan entre 5 y 15 cm de profundidad en el suelo y pasan el invierno en el interior 

de una celda en la tierra como larva invernante. Son del tipo escarabeiforme, en forma de “C”, 

con cabeza quitinizada y cuerpo blando de color blanco cremoso alcanzando un tamaño 

máximo de 25-30 mm de longitud (López et al. 1994). Son larvas polifitófagas que afectan 

varios cultivos comerciales debido a que se alimentan de raíces y semillas de trigo, maíz, 

cebada, lino, alfalfa, girasol y productos hortícolas tales como lechuga y zanahoria entre otros 

(Remedi de Gavotto 1964; Alvarado et al. 1981; Alvarado 1983). En particular, estas larvas son 

especialmente perjudiciales en los cultivares de papa (hasta un 60% de pérdida) en el sudeste 

de la provincia de Buenos Aires (Álvarez Castillo et al. 1993; Carmona et al. 1994; López et al. 

1994) y en semillas de Agropyron sp. y Melilotus sp. (Alvarado 1983).  

Parasitismo de los hospedadores  

Hasta el momento el parasitismo de los gusanos blancos por M. ruficauda se ha evaluado a 

partir de aspectos ecológicos, comportamentales y fisiológicos. En sucesivos muestreos de 

campo en diferentes localidades de la región pampeana, Castelo y Corley (2010) determinaron 

el grado de especificidad de M. ruficauda sobre las 9 especies de gusanos blancos presentes 

en su área de distribución. Las frecuencias de parasitismo observadas indican que M. ruficauda 

prefiere a C. signaticollis como hospedador, ya que la frecuencia relativa de ataques sobre esta 

especie es la mayor encontrada en el campo (86,6%). En otras especies de gusano blanco 

pertenecientes al mismo género, las frecuencias relativas de parasitismo son menores, siendo 

de 6,7% para C. modesta y 1,4% para C. putrida. Luego, para P. bonariensis se encontró un 

porcentaje de parasitismo de 3,4%. En el caso de D. abderus, Anomala testaceipennis, 

Archophileurus vervex, H. bonariensis y B. striatellus, los valores son muy bajos, siendo de 1%, 

0,5%, 0,5%, 0% y 0%, respectivamente. Al estudiar la especificidad de hospedadores a 
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microescala espacial, donde las larvas de M. ruficauda son las que eligen y aceptan a los 

hospedadores, se detectó que los individuos de C. signaticollis son preferentemente 

parasitados cuando se encuentran junto con individuos de otras especies de hospedadores en 

la misma porción de suelo. En cambio, para el resto de las especies de gusanos blancos se 

encontró que la probabilidad de ser parasitado es significativamente más baja cuando C. 

signaticollis está presente (Castelo 2003; Castelo y Corley 2010). Estos datos muestran que M. 

ruficauda tendría cierta flexibilidad al utilizar distintos hospedadores y no sería estrictamente 

especialista, pero prefiere a C. signaticollis. No obstante, dada la magnitud geográfica y 

temporal de este trabajo, los datos de campo obtenidos fueron evaluados en forma global y no 

teniendo en cuenta la situación particular de cada sitio muestreado a escala local, en referencia 

a la abundancia relativa de las distintas especies de larvas de Scarabaeidae, el 

comportamiento de respuesta frente al parasitismo que puede adoptar los hospedadores y al 

estado fisiológico de las larvas de M. ruficauda que se encontraron parasitando estos gusanos. 

 

En cuanto a la detectabilidad de los hospedadores previa al parasitismo, se han realizado 

estudios donde se encontró una asociación positiva entre la presencia de M. ruficauda y la 

abundancia de hospedadores a escala de pastizal (Castelo 2003; Castelo y Corley 2010). Este 

hecho sugiere que la hembra de M. ruficauda podría detectar la presencia de los hospedadores 

a una escala espacial grande y, posteriormente, seleccionar dentro del pastizal el sitio de 

oviposición. Luego, a una escala espacial mucho más pequeña, la larva busca activamente al 

hospedador y lo parasita. Una vez parasitados los hospedadores, se observa a escala de 

pastizal un patrón de denso-independencia en el parasitismo, sugiriendo que las hembras no 

tendrían la capacidad de detectar exactamente donde están los hospedadores. En cambio, a 

escala de microhábitat en el suelo se produce un patrón de parasitismo denso-dependiente 

inverso, que indica que a medida que se incrementa el número de hospedadores la proporción 

de ellos que es parasitada es menor. Este patrón producido a menor escala sugiere que M. 

ruficauda posee un potencial limitado como regulador de las poblaciones de gusanos blancos, 

lo que hace posible la persistencia a largo plazo de este sistema hospeador-parasitoide 

(Castelo y Corley 2004b, 2010). 
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La defensa de los hospedadores frente al parasitismo influye sobre la localización y aceptación 

del hospedador, siendo un factor que puede determinar el patrón de parasitismo. Mediante 

ensayos de laboratorio se evaluó el comportamiento de defensa de las larvas de escarabeidos 

frente ataques simulados de las larvas de M. ruficauda y la aceptación del hospedador por el 

parasitoide (Castelo y Crespo 2012). Los resultados obtenidos mostraron un patrón similar al 

hallado en el campo donde las larvas de C. signaticollis presentan la menor agresión y el mayor 

porcentaje de parasitismo seguidas de forma gradual por las larvas de C. modesta, C. putrida, 

D. abderus, P. bonariensis y A. testaceipennis (Castelo y Crespo 2012). Por otra parte se ha 

estudiado en laboratorio, utilizando experimentos de olfatometría y éxito de ataque, la influencia 

del estado fisiológico o interno de las larvas de M. ruficauda sobre el patrón parasitismo de las 

larvas de escarabeidos (Crespo 2011; Barrantes y Castelo 2014). Barrantes y Castelo (2014) 

evaluaron la orientación, aferramiento y éxito de ataque en función de la edad (estado 

fisiológico) de las larvas de M. ruficauda frente a C. signaticollis y otras potenciales especies de 

hospedadores: C. modesta, C. putrida, H. bonariensis y P. bonariensis. Los resultados de este 

trabajo demostraron que las larvas con menor expectativa de vida (longevas, 60-80 días) se 

orientan hacia especies de hospedadores menos atacadas en el campo, como son C. modesta 

y C. putrida (Barrantes y Castelo 2014). Esto demuestra como el grado de especificidad del 

parasitismo en M. ruficauda es influenciado por el estado fisiológico, en particular la expectativa 

de vida de los individuos. Además, se ha observado que la edad y la competencia 

intraespecífica, otro aspecto del estado fisiológico de los individuos, condiciona la toma de 

decisiones de las larvas de M. ruficauda sobre el parasitismo de sus hospedadores (Crespo y 

Castelo 2009; Crespo 2011). Se ha observado que dependiendo de su estado interno, las 

larvas se orientan y aceptan hospedadores ya parasitados, siendo estos de menor calidad 

debido a la condición de parasitoide solitario de M. ruficauda (Crespo y Castelo 2009; Crespo 

2011). Estos resultados indican la relevancia del comportamiento de defensa del hospedador y 

el estado fisiológico del parasitoide en el patrón de parasitismo del sistema M. ruficauda – 

gusanos blancos. 
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OBJETIVOS E HIPÓTESIS DE INVESTIGACIÓN 

OBJETIVO GENERAL 

Estudiar aspectos del sistema parasitoide – hospedador Mallophora ruficauda – Cyclocephala 

signaticollis que tienen relevancia en el contexto de localización y encuentro del hospedador, 

caracterizando morfológicamente a los adultos y a las larvas parasitoides y determinando el 

origen y función de las claves químicas en el hospedador. 

PREGUNTAS Y PREDICCIONES 

A) ¿Los adultos de M. ruficauda cuentan con antenas especializadas en la detección de 

estímulos olfativos? 

Las hembras presentarán antenas con sensilias especializadas en la detección de compuestos 

químicos volátiles transportados por el aire. 

B) ¿Las larvas de M. ruficauda presentan características morfológicas que les permiten percibir 

estímulos químicos relacionados al comportamiento de búsqueda de los hospedadores? ¿Las 

larvas de primer estadio presentan diferencias morfométricas o fisiológicas a lo largo de la 

temporada reproductiva relevantes en el contexto de localización del hospedador?  

Las larvas de estadio II presentarán quimiosensilias en los palpos maxilares, los cuales están 

involucrados en la detección de claves olfativas provenientes del hospedador. Las larvas de 

estadio I presentarán diferencias morfométricas/fisiológicas dependiendo el momento de la 

temporada reproductiva donde nacen, relacionadas al momento de aparición del hospedador. 

C) ¿En qué región de la mitad posterior del intestino de las larvas de tercer estadio de C. 

signaticollis se almacenan y/o producen las claves químicas que desencadenan la orientación 

positiva hacia el hospedador por parte de las larvas de M. ruficauda? ¿Cuál es el 

agente/estructura del abdomen que produce estas claves químicas? 

Las larvas de segundo estadio de M. ruficauda se verán atraídas hacia una región particular de 

la mitad posterior del tubo digestivo de los hospedadores. Se espera que los infoquímicos que 
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desencadenan el comportamiento de orientación positiva hacia sustancias químicas de esta 

región del tubo digestivo sean producidas o almacenadas por un tejido glandular o por 

microorganismos asociados al intestino de las larvas de C. signaticollis. 

D) ¿Son los infoquímicos producidos por el agente/estructura abdominal de relevancia en las 

interacciones intraespecíficas de las larvas de C. signaticollis? 

Las sustancias químicas que desencadenan la orientación positiva de las larvas de segundo 

estadio de M. ruficauda mediarán algún comportamiento de interacción entre larvas de estadio 

III de C. signaticollis. En particular se espera que exista una atracción de los individuos entre sí 

sugiriendo que los infoquímicos estarían involucrados en la comunicación intraespecífica de las 

larvas de estadio III de C. signaticollis y a su vez actuarían como kairomonas en la búsqueda y 

localización del hospedador por parte de las larvas de estadio II de M. ruficauda. 

 

Un resumen de los interrogantes que se estudiarán en esta Tesis se expone en forma gráfica 

en la Figura 1.5. 

 

Figura 1.5. Esquema de los interrogantes estudiados en esta Tesis vinculados a los atributos y comportamientos de la larva y del 
adulto de M. ruficauda durante la localización del hospedador. 
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CAPÍTULO 2 

 

MATERIALES Y MÉTODOS GENERALES 
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Recolección y mantenimiento de los insectos  

Los desoves de M. ruficauda se colectaron directamente de la vegetación herbácea en 

pastizales asociados a campos de la Provincia de Buenos Aires, donde se practica la 

apicultura, ubicados en las localidades de Moreno (34º 46 S, 58º 93 W) y Pilar (34º 28 S, 58º 55 

W). La recolección de los huevos se realizó en los meses de verano (enero a marzo) desde el 

2008 hasta el 2013. Para obtener los desoves, se cortó la rama seca o soporte y se los 

almacenó aisladamente en tubos tipo Falcon de 30 ml hasta el nacimiento de las larvas. 

Inmediatamente luego de la eclosión de los huevos, las larvas recién nacidas se separaron 

individualmente en tubos tipo Eppendorf de 1,5 ml con papel de filtro húmedo como sustrato, o 

grupalmente en frascos con tierra como sustrato. Los tubos con larvas individuales y los 

frascos con varias larvas fueron mantenidos en oscuridad y a una temperatura de 25-28 ºC 

hasta que las larvas parasitoides alcanzaron la edad y estadio específicos para los 

experimentos. En los procedimientos se utilizaron larvas provenientes de cada tipo de 

mantenimiento según los protocolos experimentales de cada experimento. 

 

Por otra parte, los hospedadores, los gusanos blancos de la especie C. signaticollis, fueron 

recolectados de muestras de suelo tomadas en diferentes pastizales de las localidades 

Moreno, Pilar, Mercedes (34º 65 S, 59º 43 W) de la provincia de Buenos Aires y Núñez 

(34°32’S, 56°26’W) de la ciudad de Buenos Aires, Argentina, desde marzo a julio de los años 

2008 a 2012. El muestreo se realizó al azar mediante pozos en el suelo de hasta 30 cm de 

profundidad. Cada larva fue identificada a nivel de especie en el laboratorio con la ayuda de la 

clave taxonómica de Alvarado (1980) y fue registrada para determinar si estaba parasitada. En 

todos los experimentos sólo se utilizaron los individuos sanos (ver capítulos 5 y 6). Los 

gusanos blancos se mantuvieron a temperatura ambiente del laboratorio en tubos negros (3 cm 

de radio, 5 cm de altura) llenos con tierra, y fueron alimentados semanalmente con pedazos de 

zanahoria fresca. 
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Experimentos de olfatometría  

Dispositivos experimentales y procedimientos 

Para realizar los experimentos de olfatometría en esta Tesis, se utilizaron dos olfatómetros 

desarrollados por Castelo (2003). Los olfatómetros utilizados se denominan de ambiente 

estacionario ya que no existe una corriente de aire en su interior que transporte los estímulos. 

Se ha visto que las larvas de M. ruficauda son muy sensibles a la desecación, dado que a partir 

de valores muy bajos de humedad relativa ambiente la mortalidad es elevada (M.K. Castelo, 

comunicación personal). Por otro lado, las larvas de este parasitoide viven durante todo su 

desarrollo dentro del suelo, donde no existen corrientes de aire. Es por estas razones que en 

esta Tesis se utilizaron olfatómetros donde los estímulos son transportados pasivamente por el 

gradiente que se forma en el aire durante el período de experimentación.  

 

El primero de los olfatómetros, denominado “Extractos-Larvas”, utiliza extractos como estímulos 

y larvas parasitoides vivas como individuos experimentales. Consiste en una arena 

experimental de 9 x 5 x 1,5 cm en la cual se definen tres zonas equivalentes, dos laterales y 

una central. No lleva ninguna clase de división que delimite las zonas laterales, ya que se 

utilizan extractos o soluciones del hospedador. Durante los ensayos, en las zonas laterales se 

coloca un papel de filtro de 2 x 1 cm impregnado con 10 μl de la solución estímulo a probar 

(estímulo) y el solvente hexano (control) (Figura 2.1a). Se utiliza hexano como solución control 

ya que es el solvente utilizado para la obtención de los infoquímicos o estímulos haciendo 

homogenatos de los insectos (Castelo y Lazzari 2004). 

 

El segundo olfatómetro, denominado “Extractos-Gusanos”, utiliza extractos como estímulos y 

gusanos vivos como individuos experimentales. Es similar al anterior pero con dimensiones 

acordes al sujeto experimental, la larva de estadio III de C. signaticollis. La arena experimental 

es de 13 x 8 x 2 cm. Durante los ensayos se coloca un papel de filtro de 3 x 2 cm en cada 

extremo de la arena, embebido con 40 μl de la solución estímulo o control (Figura 2.1b). 
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Figura 2.1. Dispositivos utilizados en los experimentos de olfatometría para la medición de las respuestas comportamentales. a) 
Olfatómetro “Extractos – Larvas”; b) Olfatómetro “Extractos – Gusanos”. Esquemas: Marcela K. Castelo. Fotografías: María 
Eugenia Barrantes, Hernán F. Groba. 

En cada experimento, independientemente del olfatómetro utilizado, el procedimiento consistió 

en liberar al sujeto experimental en el centro de la arena y, luego del tiempo determinado para 

cada sujeto experimental, registrar su posición. De esta manera, se pueden obtener tres 

respuestas posibles: elección por el estímulo (E), el control (C), o no decisión (ND) en el caso 

de que el individuo experimental se encontrara en la zona media. Luego de cada experimento, 

cada individuo se descarta y la arena experimental se limpia con detergente no iónico y agua, y 

se repasa con alcohol 96° para eliminar cualquier remanente de las claves químicas. Luego, se 

seca cada arena experimental con una corriente de aire para eliminar la humedad. Además, 

para los experimentos con ambos olfatómetros se realizó una serie control únicamente con el 

solvente hexano (C-C), es decir, con el solvente en ambos extremos de la arena experimental. 

Esto permitió detectar cualquier defecto inherente al dispositivo experimental.  

Condiciones experimentales 

Las condiciones ambientales pueden tener influencia sobre el comportamiento de los insectos 

(Ahmad 1936; Roitberg et al. 1993; Gillot 2005; Amat et al. 2006). Para los parasitoides, en 
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trabajos previos se ha demostrado que las condiciones ambientales pueden advertir a los 

individuos adultos sobre el advenimiento de una tormenta, hecho que está asociado con un 

posible riesgo de muerte (Roitberg et al. 1993; Amat et al. 2006). En M. ruficauda, se realizaron 

estudios donde se observó la relación entre los cambios de la presión barométrica y el 

comportamiento de orientación de la larva de estadio II. Estos estudios revelaron que las larvas 

dejan de orientarse hacia el hospedador cuando la presión desciende abruptamente (Crespo y 

Castelo 2012). Por lo tanto, los rangos de presión y temperatura bajo los cuales se realizaron 

los experimentos con las larvas de M. ruficauda y C. signaticollis fueron aquellos en los cuales 

los insectos mostraron un comportamiento de orientación en experimentos previos (Castelo y 

Lazzari 2004; Crespo y Castelo 2008; Crespo y Castelo 2012). Todos los experimentos fueron 

realizados entre las 10:00 y las 17:00 hs bajo condiciones de laboratorio (25,8 ± 4,6ºC; 54 ± 

14% humedad relativa), en días donde la presión barométrica ambiental se encontraba entre 

los 1008–1027,4 hPa. Con el fin de mantener la humedad relativa elevada en la arena 

experimental se colocó en la tapa del olfatómetro “Extractos-Larvas” un papel de filtro húmedo 

a saturación, del mismo tamaño que la tapa, para los experimentos con parasitoides, debido a 

la sensibilidad a la desecación que poseen las larvas de M. ruficauda. Además, los 

experimentos se realizaron bajo oscuridad de manera de mantener condiciones experimentales 

similares a las condiciones naturales, debido a que ambas especies de insectos viven bajo 

tierra (ver Introducción General). 

Obtención de estímulos del hospedador  

En los experimentos de olfatometría se utilizaron como estímulos extractos de gusanos blancos 

de la especie C. signaticollis de tercer estadio. Los estímulos de los hospedadores se 

obtuvieron de extractos provenientes de los gusanos blancos, a partir de aislar diferentes 

partes de la porción del cuerpo del hospedador donde se almacenan o producen las claves 

atractivas (Castelo y Lazzari 2004). A cada larva del tercer estadio se la dispuso 5 minutos en 

un freezer para su adormecimiento y posterior manipulación. Para obtener los compuestos 

químicos atractivos presentes en las estructuras de la región abdominal, se realizaron 
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disecciones y macerados con mortero de vidrio de las porciones aisladas del cuerpo de las 

larvas del hospedador (Castelo y Lazzari 2004). Con el objeto de mantener la variabilidad 

natural de los individuos y diluir los posibles efectos dependientes del estado fisiológico de los 

insectos procesados que pudieran afectar a la clave química, se realizaron extractos utilizando 

de 10 a 20 gusanos blancos. La extracción química de los compuestos se realizó utilizando 

hexano, un solvente apolar, debido a la naturaleza química de los infoquímicos involucrados en 

este sistema parasitoide – hospedador (Castelo y Lazzari 2004). Dependiendo del tipo de 

estímulo utilizado los protocolos de extracción variaron, siendo informados en los capítulos 

correspondientes. 

 

Los extractos fueron mantenidos en el freezer para evitar su degradación, mantener sus 

cualidades y para impedir la evaporación del solvente y el consecuente incremento de la 

concentración.  

Descripciones morfológicas e histológicas  

Se realizaron descripciones morfológicas de las antenas de los adultos y de los estadios 

larvales I y II de M. ruficauda, e histológicas del tubo digestivo de las larvas de estadio III de C. 

signaticollis. Con este fin se procedió a procesar el material utilizando diferentes protocolos y 

técnicas histológicas, las cuales se describen en los capítulos pertinentes. Las observaciones y 

descripciones del material se realizaron a partir de microscopía óptica y microscopía 

electrónica de barrido. Para completar las descripciones se tomaron fotografías digitales. 

Análisis estadísticos  

En todos los experimentos de la Tesis, que permitieron evaluar la respuesta comportamental 

de orientación de las larvas de M. ruficauda y de las larvas de C. signaticollis hacia los 

estímulos olfativos, se utilizó la misma metodología de análisis de datos. En cada experimento 
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se evaluó la preferencia de los insectos por cada zona de la arena experimental (estímulo o 

control). Se cuantificó el número de individuos presentes en cada extremo del dispositivo 

experimental y se comparó contra una distribución al azar mediante una prueba de bondad de 

ajuste de 2 (análisis de tabla de contingencia de una vía) (Rosner 1995; Sokal y Rohlf 1969; 

Zar 2010). Los individuos que permanecieron en la zona central de la arena (ND) fueron 

excluidos del análisis. 

 

Para el resto de los procedimientos y experimentos, los análisis estadísticos utilizados se 

describen en detalle en cada capítulo experimental de la Tesis. 
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CAPÍTULO 3 

 

DESCRIPCIÓN DE LAS ESTRUCTURAS ANTENALES DEL 

ADULTO DE Mallophora ruficauda 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Este capítulo dio origen a la siguiente publicación: GROBA, HF; LAURIA DE CIDRE LS & CASTELO, MK, 2013. 
Description of antennal structures of the parasitoid Mallophora ruficauda (Diptera: Asilidae) and its relationship with 
resources searching behaviour. En Zoomorphology DOI: 10.1007/s00435-013-0212-5. 
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Introducción 

La localización de recursos involucra la detección de diferentes señales o claves provenientes 

del ambiente que son detectadas por los individuos a través de los órganos sensoriales. En los 

insectos, la unidad estructural y funcional que participa en la recepción sensorial se 

denominada sensilia, la cual tiene la capacidad de detectar diferentes tipos de estímulos, tales 

como mecánicos, químicos, térmicos o de humedad (Zacharuk 1980; Eaton 1985; Kaissling 

1986; Snodgrass 1997; Ryan 2002; Chapman 2013). En los insectos adultos, las antenas son 

importantes órganos sensoriales que presentan diferentes tipos de sensilias capaces de 

detectar diferentes estímulos, los cuales son importantes a lo largo de la vida en la localización 

del hábitat, búsqueda de pareja, evitación de predadores y localización de recursos (Quicke 

1997; Snodgrass 1997; Ryan 2002; Sato y Touhara 2009; Chapman 2013). Particularmente en 

los parasitoides, las antenas son importantes en la localización del hospedador en el proceso 

de búsqueda del hábitat y microhábitat, la detección, discriminación y aceptación del 

hospedador, y selección del sitio de oviposición (Vet et al. 1995; Roux et al. 2005; Da Rocha 

2007; Gao et al. 2007; Onagbola y Fadamiro 2008; Dweck 2009; Romani et al. 2010; Wang et 

al. 2010; Das et al. 2011; Obonyo et al 2011; Xi et al. 2011; Zhou et al. 2011, 2013). 

Comúnmente, durante la búsqueda del hospedador, los parasitoides utilizan claves olfativas y/o 

gustativas, dependiendo del hábitat que exploten (Vet y Dicke 1992; Turlings et al. 1995; Roux 

et al. 2005; Da Rocha 2007; Gao et al. 2007; Onagbola y Fadamiro 2008; Dweck 2009; Das et 

al. 2011; Obonyo et al. 2011). Por tanto, el estudio de la morfología de las antenas y del tipo y 

estructura de las sensilias que estas presentan es importante en la comprensión de las 

diferencias de comportamiento entre especies parasitoides (Turlings et al. 1995; Roux et al. 

2005; Da Rocha 2007; Gao et al. 2007; Van Baaren et al. 2007; Onagbola y Fadamiro 2008; 

Das et al. 2011; Xi et al. 2011). 

 

Los parasitoides del orden Hymenoptera durante la localización de los hospedadores utilizan 

diferentes tipos de claves. Una vez que encuentran al hospedador, las hembras depositan sus 

huevos dentro o sobre el hospedador (Van Alphen y Vet 1986; Godfray 1994; Quicke 1997). 
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Por el contrario, muchos parasitoides dípteros presentan una búsqueda del hospedador 

compartida donde la hembra localiza el hábitat, deposita sus huevos en algún sustrato, y luego 

las larvas realizan la búsqueda activa del hospedador y se produce el encuentro (Godfray 

1994; Feener Jr. y Brown 1997; Fournet et al. 2001; Brodeur y Boivin 2004; Ho et al. 2011; 

Trautwein et al. 2011; Boivin et al. 2012; Ichiki et al. 2012; Goubert et al. 2013; Wiman y Jones 

2013). Se estima que las hembras parasitoides que cuentan con este tipo de estrategia de 

búsqueda pueden incrementar la probabilidad de encuentro entre el hospedador y la larva 

parasitoide si son capaces de detectar la presencia del hospedador en el ambiente a diferentes 

escalas espaciales a través de claves olfativas. Sin embargo, relativamente poca información 

existe en parasitoides dípteros sobre la estructura de las antenas y la morfología de los 

receptores olfativos involucrados en este comportamiento (Giangiuliani et al. 1994; Rahal et al. 

1996; Abouzied 2008; Chen y Fadamiro 2008). Más aun, la información sobre parasitoides con 

comportamiento de búsqueda compartida del hospedador y pertenecientes a la familia Asilidae 

es extremadamente escasa. 

 

Estudios ecológicos de campo realizados en M. ruficauda (Diptera: Asilidae) sugieren que los 

sitios de oviposición podrían estar asociados a claves relacionadas a la presencia del 

hospedador en el ambiente, proponiendo que el comportamiento de oviposición es 

desencadenado por claves químicas provenientes de la alimentación de las larvas de C. 

signaticollis sobre las raíces de las plantas (Castelo y Capurro 2000; Castelo 2003; 

Nussenbaum 2007; Castelo y Corley 2010), como ha sido sugerido para otras especies de 

asilidos (Kershaw 1912; Hardy 1929). No obstante, otros trabajos sugieren que las claves 

químicas no estarían asociadas al comportamiento de oviposición debido a que las hembras de 

M. ruficauda frecuentemente depositan sus desoves sobre plantas secas y soportes artificiales 

como son los alambrados. Además, estos trabajos demostraron que la altura de los sustratos 

es uno de los factores principales en la selección del sitio de oviposición (Castelo y Corley 

2004; Castelo et al. 2006). Sin embargo, las hembras de M. ruficauda podrían estar utilizando 

diferentes tipos de claves durante el comportamiento de búsqueda como ocurre en otras 

especies de parasitoides (Godfray 1994; Vet et al. 1995; Feener Jr. y Brown 1997; Stireman III 
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2002; Stireman III et al. 2006; Ichiki et al. 2012; Goubert et al. 2013). Entonces, a gran escala 

las claves químicas podrían ser importantes en la localización de los parches de hospedadores, 

mientras que a escala pequeña la altura del sitio de oviposición maximizaría el encuentro con el 

hospedador (Castelo et al. 2006). No obstante, no existen estudios que reporten si las antenas 

de los adultos de M. ruficauda presentan receptores que sean capaces de detectar claves 

químicas y que avalen esta hipótesis. 

 

Las antenas de los insectos están compuestas por tres principales partes: un escapo proximal, 

un pedicelo y distalmente un flagelo dividido en varias partes denominadas flagelómeros 

(Snodgrass 1997; Sato y Touhara 2009; Hu et al. 2010; Romani et al. 2010; Hansson y 

Stensmyr 2011; Wang et al. 2012; Chapman 2013; Zhang et al. 2013a, b). Generalmente se ha 

observado que el escapo y pedicelo muestran sensilias u órganos mecanosensoriales, 

mientras que el flagelo exhibe la mayoría de las sensilias olfativas (McAlpine 1981; Hu et al. 

2010; Hansson y Stensmyr 2011; Wang et al. 2012; Chapman 2013; Zhang et al. 2013a, b). En 

el suborden Brachycera, donde pertenece la familia Asilidae, el primer flagelómero 

(postpedicelo o funículo) presenta fosetas sensoriales y la mayoría de las sensilias están 

vinculadas a la detección de compuestos químicos volátiles (Hallberg et al. 1984; Stocker 1994; 

Rahal et al. 1996; De Freitas Fernandes et al. 2002; Wasserman y Itagaki 2003; De Freitas 

Fernandes et al. 2004; Sukontason et al. 2004, 2007; Chen y Fadamiro 2008; Smallengange et 

al. 2008; Sukontason et al. 2008; Castrejon-Gómez y Rojas 2009; Hu et al. 2010; Poddighe et 

al. 2010; Bisotto-de-Oliveira et al. 2011; Setzu et al. 2011; Wang et al. 2012; Zhang et al. 

2013a, b). Particularmente en los asilidos, las antenas están compuestas por cuatro 

segmentos: el escapo y pedicelo, los cuales presentan setas gruesas; y dos flagelómeros, el 

postpedicelo pubescente y sin setas, y el estilo mono o bisegmentado (Wood 1981; Yeates 

2002). Sin embargo, no hay información disponible en la literatura acerca de la morfología, 

composición y estructura de las sensilias antenales de este grupo. 

 

En el presente capítulo se describe la morfología externa de la antena de las hembras y los 

machos de M. ruficauda utilizando técnicas de microscopía óptica (MO) y de microscopía 
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electrónica de barrido (MEB). En particular se estudiarán las sensilias olfativas del postpedicelo 

y se comparará el tipo, tamaño y densidad de otras estructuras cuticulares entre los sexos. 

Este conocimiento proveerá la base morfológica necesaria para entender el proceso de 

localización del hospedador en el adulto de este parasitoide. 

Materiales y Métodos 

Insectos 

Los adultos de M. ruficauda fueron colectados en pastizales cercanos a colmenares de la 

localidad de Moreno (Buenos Aries, Argentina), durante los meses de enero y febrero de 2008. 

Una vez en el laboratorio los individuos fueron anestesiados con CO2 y posteriormente fijados 

en alcohol 80%. 

Morfología de la antena 

Con el objeto de caracterizar la morfología general de la antena de los adultos de M. ruficauda, 

se realizaron preparaciones totales para microscopía óptica (MO) (Figura 3.1a). Para ello, se 

hicieron disecciones de las antenas de seis hembras y seis machos, las cuales fueron 

hidratadas convencionalmente a partir de una serie gradual de alcoholes hasta llegar a agua 

corriente. A continuación, las antenas fueron colocadas en peróxido de hidrógeno (agua 

oxigenada 30% v/v) durante 48 horas y luego deshidratadas gradualmente en alcoholes hasta 

llegar a etanol 100%. Por último, las antenas fueron secadas durante 3 minutos en estufa, 

aclaradas en xilol (15 a 30 minutos), y montadas utilizando como medio de montaje DPX. 

Posteriormente, las preparaciones fueron observadas mediante un microscopio óptico Carl 

Ziess Primo Star. 

 

Se realizaron mediciones de las antenas utilizando fotografías digitales que se obtuvieron 

mediante una cámara acoplada al microscopio. Para cada par de antenas de un individuo se 
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midió el largo total, el largo y ancho máximo de los diferentes segmentos de cada antena 

(derecha e izquierda), el area total del postpedicelo, el número total y el largo y ancho máximo 

de las fosetas sensoriales. Las medidas fueron obtenidas a partir de programas específicos de 

procesamiento y medición de imágenes (Golden Ratio 1.1, http://www.markuswelz.de; ImageJ, 

http://rsbweb.nih.gov/ij/; Adobe Photoshop CS2 v 9.0.2).  

Descripción de las estructuras cuticulares 

Para analizar la composición, el tamaño y el arreglo espacial de las sensilias y otras estructuras 

cuticulares, se realizaron preparados de las antenas para microscopía electrónica de barrido 

(MEB) utilizando un protocolo para especies de dafnias modificado de Laforsch y Tollrian 

(2000) (Figura 3.1b). Se utilizó esta técnica debido a que el protocolo estándar que utiliza 

secado en punto crítico puede alterar las estructuras a analizar (Laforsch y Tollrian 2000).  

 

Las cabezas de siete hembras y siete machos fueron disecadas e hidratadas hasta agua 

destilada, y luego fueron colocadas en una solución de detergente no iónico (0,3% v/v; 

Biopack®, Argentina) durante 30 minutos. Posteriormente, fueron enjuagadas utilizando un 

sonicador (~20 kHz) durante 2,5 minutos, con el fin de eliminar partículas no deseadas, y 

deshidratadas en una serie gradual de agua destilada, etanol 50% y 70%, durante 30 minutos 

por paso. Luego, las antenas fueron separadas de la cabeza y se prosiguió con la 

deshidratación en una serie de etanol 80%, 90%, 96% (x2) y 100% (x2) durante 25 minutos por 

paso. Para completar la deshidratación de las muestras y evitar la deformación de las 

estructuras cuticulares, cada par de antenas fue colocado en un vial de vidrio de 12 ml con 4 ml 

de hexametildisilazano (1,1,1,3,3,3-hexametildisilazano; Sigma-Aldrich, Argentina) durante 50 

minutos. Luego, aproximadamente el 90% del hexametildisilazano fue retirado y se prosiguió 

con la evaporación del compuesto durante toda la noche en condiciones anhidras en un 

desecador con silica gel bajo campana. Posteriormente al secado, las antenas fueron 

montadas en tacos de aluminio utilizando cinta carbón y fueron recubiertas con oro-paladio. 

Los preparados fueron examinados y fotografiados mediante un MEB Carl Zeiss Supra 40 
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perteneciente al servicio del Centro de Microscopia de Avanzada de la Facultad de Ciencias 

Exactas y Naturales (UBA). La terminología empleada y clasificación de los tipos de sensilias 

se realizó en base a la morfología y ultraestructura cuticular, y fueron comparadas con las 

sensilias ya descriptas en la bibliografía (Zacharuk 1980; Wood 1981; Snodgrass 1997; Ryan 

2002; Chapman 2013). De cada estructura cuticular hallada en las antenas se determinó el 

tipo, la longitud y la densidad. 

 

Para la identificación de las estructuras cuticulares, y la estimación de la longitud y densidad de 

cada una, se utilizaron fotografías digitales correspondientes a un área de 0,007 mm2 de la 

antena. Por ser el funículo o postpedicelo el segmento que exhibe la mayoría de las sensilias 

olfativas en los insectos, las mediciones se realizaron sólo en este artejo de la antena de los 

adultos de M. ruficauda (Chapman 2013). Se definieron y fotografiaron tres zonas en el 

postpedicelo: zonas proximal, medial y distal. Por cada individuo se obtuvo un dato promedio 

de la longitud y de la densidad de las estructuras halladas por zona del postpedicelo. La 

longitud de cada sensilia se definió como la distancia desde la base a la punta. El promedio de 

la longitud se estimó a partir de 15 datos de sensilias de cada zona del postpedicelo por 

individuo (hembras N=7, machos N=7). Para estimar la densidad de las sensilias se utilizó un 

cuadrado con un área equivalente a 400 µm2, el cual podía moverse libremente por la 

fotografía. Este permitió calcular el número de estructuras por unidad de area submuestreando 

la fotografía digital. El promedio de la densidad de sensilias en cada zona del postpedicelo fue 

calculado a partir de 12 mediciones hechas en una de las antenas de cada individuo (hembras 

N=7, machos N=7). Durante el submuestreo, se garantizó que no hubiera superposición de los 

cuadrados utilizados entre observaciones, evitando la ocurrencia de pseudorreplicación. Las 

medidas fueron tomadas de la antena derecha o izquierda del individuo dependiendo de la 

posición o condición de las estructuras. Ademas, a partir de las fotografías de MO se midió la 

longitud y se contó la cantidad de setas presentes en el escapo y pedicelo. Para estas 

estructuras, se estimó el promedio de las mediciones obtenidas de ambas antenas de cada 

individuo. 
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Para estimar el número total de sensilias en el postpedicelo en ambos sexos, se calculó el 

producto entre la densidad promedio de sensilias presentes en todo el postpedicelo y del área 

total del postpedicelo, a partir de las imágenes obtenidas mediante MEB y de las fotografías de 

MO, respectivamente. 

 
Figura 3.1. Esquema de metodología de obtención de los preparados de las antenas de M. ruficauda para microscopía. (a) 
Protocolo para microsocpía óptica (MO). (b) Protocolo para microscopía electrónica de barrido (MEB). 

Comparaciones de la morfología de las antenas 

Con el objeto de determinar si existe heterogeneidad en la morfología de las antenas de los 

adultos de M. ruficauda, se analizó la longitud total y ancho máximo de la antena y de cada 

segmento, el área total del postpedicelo, y el número, ancho y longitud máxima de las fosetas 

sensoriales del postpedicelo, a partir de las imágenes obtenidas mediante MO. De cada 

medida, se calculó el promedio para cada individuo a partir de las observaciones obtenidas de 

ambas antenas (derecha e izquierda) y se evaluó si existen diferencias entre ambos sexos a 

partir de una prueba de t de dos colas (Zar 2010). Para analizar si existen diferencias entre 

sexos en el tamaño y arreglo espacial de las estructuras cuticulares del postpedicelo, se realizó 

un análisis de varianza con medidas repetidas (ANOVA-MR) para la longitud y densidad de las 

estructuras cuticulares. Esto permitió comparar al mismo tiempo entre zonas del postpedicelo 

(medidas repetidas) y entre sexos (Quinn y Keough 2002). En función de cumplir los diferentes 
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supuestos solicitados por cada prueba estadística, se transformaron las siguientes variables 

para poder ser analizadas: el área total del postpedicelo, el número, ancho y longitud máxima 

de las fosetas sensoriales, y la densidad de las microtriquias. Los análisis estadísticos se 

llevaron a cabo utilizando los progamas estadísticos Infostat (Version 10.1, FCA, Universidad 

Nacional de Córdoba, Argentina) y SPSS para Windows versión 17.0 (© SPSS, Inc., 2008, 

Chicago, IL, www.spss.com). Se consideró que existen diferencias significativas entre 

estadísticos cuando P < 0,05. 

Resultados 

Morfología de la antena 

La antena de los adultos de M. ruficauda esta comprendida de proximal a distal por cuatro 

segmentos, el escapo (I), el pedicelo (II), el postpedicelo (III) y el estilo terminal (IV). La 

morfología de esta antena es semejante a la observada en otras especies de asilidos (Wood, 

1981) (Figura 3.2). 

 

Figura 3.2. Morfología general de la antena de M. ruficauda. (a) Posición natural de la antena de adulto. (b) Microfotografía en 
MEB de la antena. I = escapo, II = pedicelo, III = postpedicelo, IV = estilo terminal. Escala = 500 µm. 
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El escapo es un segmento que presenta dos grupos de setas ventrales y dorsales, que se 

caracterizan por poseer una base articulada y una superficie cuticular con grandes hendiduras 

longitudinales (Figura 3.2). No se observaron diferencias significativas entre sexos para las 

mediciones de este segmento (Tabla 3.1). El pedicelo, al igual que el escapo, presenta dos 

grupos de setas, pero en contraste muestra una cobertura homogénea de pelos denominados 

microtriquias (Figura 3.2). Se observó que las hembras poseen un pedicelo más ancho que los 

machos (t(0,025,10) = 2,98, N = 12, P = 0,014), pero no se observó ninguna diferencia en la 

longitud máxima (t(0,025,10) = 1,17, N = 12, P = 0,27) (Tabla 3.1). El postpedicelo es más largo 

que el escapo y pedicelo (Figura 3.2, Tabla 3.1), y presenta un mayor ancho máximo en las 

hembras que en los machos (t(0,025,10) = 3,44, N = 12, P = 0,006) (Tabla 3.1). El estilo terminal es 

un segmento rígido el cual carece de cualquier tipo de estructura ya mencionada, siendo de 

mayor longitud en hembras que en machos (t(0,025,10) = 2,43, N = 12, P = 0,036) (Figura 3.2, 

Tabla 3.1). Tanto hembras como machos mostraron antenas sin dimorfismo sexual aparente. 

Tampoco se observaron diferencias en la longitud total y ancho máximo de la antena entre 

sexos (Tabla 3.1). En lo que respecta a las estructuras cuticulares observadas a lo largo de 

toda la antena se pudieron identificar setas, microtriquias, sensilias basicónicas multiporosas, 

sensilias tricoideas uniporosas y varias fosetas sensoriales (Figuras 3.3 y 3.4). 

Descripción de estructuras cuticulares 

El postpedicelo presenta cuatro tipos de estructuras cuticulares orientadas en dirección al estilo 

terminal de la antena, las cuales son las microtriquias, las sensilias basicónicas multiporosas, 

las sensilias tricoideas uniporosas y las fosetas sensoriales (Figura 3.3 y 3.4). 

 

La superficie entera del postpedicelo se encuentra densamente cubierta por microtriquias, 

estructuras tipo pelo carentes de poros que presentan una insersion inflexible y ocasionalmente 

pueden estar ramificadas (Figura 3.3). Las microtriquias se encuentran distribuidas a lo largo 

de las zonas proximal, medial y distal del postpedicelo, siendo de mayor longitud en las zonas 

medial y distal tanto en hembras como en machos (Fzona(2,24) = 51,71, P < 0,0001; Fsexo(1,12) = 
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2,50, P = 0,14; Tabla 3.2). Con respecto a la densidad de las microtriquias, se observó que va 

decreciendo a lo largo de las tres zonas de postpedicelo en ambos sexos, siendo mas densas 

en los machos que en las hembras (Fzona(2,24) = 67,79, P < 0,0001; Fsexo(1,12 )= 9,60, P = 0,009; 

Tabla 3.2).  

Tabla 3.1. Medidas de los segmentos antenales de M. ruficauda. El rango de medidas es seguido, entre paréntesis, por la media y 
el desvío estándar. Los asteriscos denotan diferencias estadísticamente significativas (Prueba de t para muestras independientes, 
P < 0,05). Todas las medidas están expresadas en mm, con excepción del área del postpedicelo que se encuentra en mm2. 

 
Medidas ♀ ♂ t    ;    P 

Antena 

Longitud máxima 
2,49 – 3,10 

(2,88 ± 0,22) 
2,17 – 3,04 

(2,70 ± 0,34) 
1,11 ; 0,293 

Ancho máximo 
0,27 – 0,30 

(0,29 ± 0,01) 
0,21 – 0,31 

(0,26 ± 0,04) 
1,82 ; 0,139 

Escapo 
(I) 

Longitud máxima 
0,33 – 0,42 

(0,38 ± 0,01) 
0,26 ± 0,40 

(0,33 ± 0,05) 
1,87 ; 0,090 

Ancho máximo 
0,27 – 0,30 

(0,29 ± 0,01) 
0,21 – 0,31 

(0,26 ± 0,04) 
1,82 ; 0,139 

Pedicelo 
(II) 

Longitud máxima 
0,25 – 0,29 

(0,27 ± 0,02) 
0,20 – 0,28 

(0,26 ± 0,03) 
1,17 ; 0,270 

Ancho máximo 
0,22 – 0,25 

(0,24 ± 0,01) 
0,16 – 0,24 

(0,20 ± 0,02) 
2,98 ; 0,014 * 

Postpedicelo 
(III) 

Longitud máxima 
1,02 – 1,27 

(1,17 ± 0,09) 
0,88 – 1,33 

(1,14 ± 0,18) 
0,42 ; 0,686 

Ancho máximo 
0,26 – 0,28 

(0,26 ± 0,01) 
0,20 – 0,26 

(0,23 ± 0,02) 
3,44 ; 0,006 * 

Área 
0,43 – 0,54 

(0,46 ± 0,04) 
0,33 – 0,57 

(0,44 ± 0,09) 
0,30 ; 0,768 

Estilo terminal 
(IV) 

Longitud máxima 
0,98 – 1,18 

(1,07 ± 0,07) 
0,82 – 1,04 

(0,96 ± 0,08) 
2,43 ; 0,036 * 

Ancho máximo 
0,046 – 0,059 

(0,052 ± 0,005) 
0,038 – 0,059 

(0,048 ± 0,007) 
1,30 ; 0,223 
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Tabla 3.2. Medidas de las estructuras cuticulares del postpedicelo de la antena de M. ruficauda. El rango de medidas es seguido, entre paréntesis, por la media y el desvío estándar. La longitud está 
expresada en µm. La densidad se define como número de estructuras cuticulares por µm2. La misma letra señala que las medidas no presentan diferencias significativas entre ellas. Las letras diferentes 
expresan diferencias estadísticamente significativas donde A-B es entre sexos (ANOVA-MR, P < 0,05), a-c es entre zonas (ANOVA-MR comparaciones de a pares, P < 0,05), X-Y es entre sexos (Prueba 
de t para muestras independientes, P < 0,05), y x-y es entre zonas (Prueba de t para muestras pareadas, P < 0,05). 

Sexos ♀ ♂ 

Zonas del 
postpedicelo PROXIMAL MEDIAL DISTAL PROXIMAL MEDIAL DISTAL 

Microtriquias 

Longitud 19,8 – 24,9 
(22,2 ± 1,8)Aa 

24,6 – 30,6 
(27,3 ± 2,5)Ab 

23,6 – 31,0 
(26,1 ± 2,5)Ab 

17,6 – 24,3 
(20,3 ± 2,1)Aa 

22,0 – 28,8 
(25,5 ± 2,2)Ab 

21,8 – 29,3 
(24,8 ± 2,4)Ab 

Densidad 0,0254 – 0,0464 
(0,0347 ± 0,0078)Aa 

0,0196 – 0,0260 
(0,2249 ± 0,0021)Ab 

0,0177 – 0,0229 
(0,0202 ± 0,0016)Ac 

0,0307 – 0,0467 
(0,0413 ± 0,0054)Ba 

0,0208 – 0,0310 
(0,0248 ± 0,0035)Bb 

0,0198 – 0,0256 
(0.0222 ± 0,0022)Bc 

Sensilias 
Basicónicas 

Longitud - 13,7 – 17,4 
(15,2 ± 1,4)Xx 

14,0 – 17,9 
(15,6 ±1,5)Xx - 13,8 – 16,0 

(14,7 ± 0,8)Xx 
13,9 – 16,1 

(14,9 ± 0,8)Xx 

Densidad - 0,0066 – 0,0098 
(0,0084 ± 0,0010)Xx 

0,0055 – 0,0092 
(0,0078 ± 0,0012)Xx - 0,0069 – 0,0140 

(0,0104 ± 0,0023)Xx 
0,0054 – 0,0125 

(0,0085 ± 0,0025)Xx 

 

4
4 
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Las setas se encuentran agrupadas en el margen dorsal y ventral del escapo y pedicelo (Figura 

3.2). En el escapo, se encuentran en grupos que van desde 8 a 17 setas en hembras (13,5 ± 

1,8, N = 6) y de 9 a 19 setas en machos (13,1 ± 3,0, N = 5). En las hembras, estas estructuras 

tienen una longitud de 0,18 a 0,22 mm (0,20 ± 0,01 mm, N = 6), mientras que en los machos la 

longitud es de 0,15 a 0,22 mm (0,19 ± 003 mm, N = 5). Por otro lado, en el pedicelo, las setas 

se encuentran también en dos grupos, uno en el margen dorsal y otro en el ventral. En 

hembras se observan en grupos de 3 a 6 unidades (4,9 ± 0,4, N = 6) con una longitud que va 

desde 0,21 a 0,25 mm (0,23 ± 0,01 mm, N = 6). En los machos, las setas se agrupan de 3 a 7 

unidades (4,4 ± 0,29, N = 5) y tienen una longitud de 0,16 a 0,28 mm (0,21 ± 0,05 mm, N = 5). 

Con el objeto de determinar si el número y/o longitud de las setas es un carácter sexualemente 

dimórfico, se compararon ambas medidas entre sexos mediante una prueba de t para muestras 

independientes. Sólo se observaron diferencias significativas para el número de setas 

presentes en el pedicelo entre los sexos (t(0,025,9) = 2,38, N = 11, P = 0,04), mientras que el 

número y la longitud de las setas del escapo, y la longitud de las setas del pedicelo mostraron 

ser similares estadísticamente entre sexos (número de setas en el escapo: t(0,025,9) = 0,28, N = 

11, P = 0,79; longitud en el escapo: t(0,025,9) = 0,62, N = 11, P = 0,55; largo en el pedicelo: t(0,025,9) 

= 1,05, N = 11, P = 0,34). 

 

Las sensilias basicónicas están regularmente distribuidas entre las microtriquias y presentan 

una forma de clava que se angosta abruptamente en la punta. Cada sensilia presenta una base 

no flexible y su pared cuticular está provista de poros uniformemente distribuidos (Figura 3.4). 

Estas sensilias sólo se encuentran en la zona medial y distal del postpedicelo (Tabla 3.2, 

Figura 3.4), con un total de 3.700 sensilias en las hembras y 4.300 en machos. La densidad 

promedio de estas sensilias en las hembras es de 0,0084 por µm2 en la zona medial y de 

0,0078 por µm2 en la zona distal, mientras que en los machos es de 0,0104 por µm2 y de 

0,0085 por µm2, respectivamente (Tabla 3.2). El promedio de densidad en el postpedicelo es de 

0,0081 sensilias por µm2 en hembras, y de 0,0094 en machos. No se observaron diferencias 

significativas en la longitud (Hembras: t(0,025,6) = -1,63, N = 7, P = 0,15; Machos: t(0,025,6) = -0,88, 

N = 7, P = 0,41), ni en la densidad (Hembras: t(0,025,6) = 0,97, N = 7, P = 0,37; Machos: t(0,025,6) = 
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1,52, N = 7, P = 0,18) de las sensilias basiconicas entre las zonas muestreadas para cada 

sexo. Tampoco se observaron diferencias significativas en la longitud (zona medial: t(0,025,12) = 

0,87, N = 14, P = 0,42, zona distal: t(0,025,12) = 0,94, N = 14, P = 0,38) ni en la densidad (zona 

medial: t(0,025,12) = -2,05, N = 14, P = 0,06, zona distal: t(0,025,12) = -0,60, N = 14, P = 0,56) entre 

sexos para cada zona. 

 
Figura 3.3. Fotografías digitales de la antena de M. ruficauda. (a) Microfotografía en MEB mostrando el postpedicelo (escala = 150 
µm). (b) Microfotografía en MO de la cara externa del postpedicelo mostrando las fosetas sensoriales (ov, oval; nb, nube) (escala = 
70 µm). (c) Microfografía en MO de la cara interna del postpedicelo mostrando las fosetas sensoriales (sc, saco) (escala = 70 µm). 
(d) Detalle de una foseta sensorial (escala = 8 µm). (e) Disposición agrupada de las sensilias tricoideas en la zona proximal de la 
región latero–ventral del postpedicelo (escala = 100 µm). 
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Figura 3.4. Microfotografías en MEB del postpedicelo de M. ruficauda. (a) Superficie cuticular de la zona proximal (escala = 20 
µm). (b) Superficie cuticular de la zona medial (escala = 20 µm). (c) Detalle de superficie cuticular del postpedicelo mostrando 
microtriquias (m) y sensilias basicónicas (ba) (escala = 4 µm). (d) Detalle de superficie de sensilia basicónica mostrando los poros 
(escala = 1 µm). (e) Corte transversal de sensilia basicónica (escala = 2 µm). (f) Sensilia tricoidea (tr) (escala = 10 µm). (g) Detalle 
de inserción flexible de la sensila tricoidea (escala = 3 µm). (h) Detalle de la punta de sensilia tricoidea (escala = 500 nm). 

Las sensilias tricoideas se localizan en la zona proximal, agrupadas de 6 a 8 en la región 

latero-ventral en ambos sexos (t0,025,7 = -0,59, N = 9, P = 0,57). Estas sensilias presentan un 

poro en la punta, una pared estriada y una base flexible. Su longitud promedio es de 43,74 ± 
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2,81 μm (N = 4) en las hembras y de 40,67 ± 3,48 μm (N = 5) en machos (t0,025,7 = -0,04, N = 9, 

P = 0,97) (Figuras 3.3 y 3.4f, g, h). 

 

Las fosetas sensoriales se distribuyen desde la zona proximal hacia la medial en el 

postpedicelo de ambos sexos (Figuras 3.3a, b, c). A partir de los datos obtenidos por MO se 

observaron tres tipos morfológicamente diferentes de fosetas, las cuales se clasificaron en tipo 

saco, nube y oval (Figuras 3.3b, c) Estas se encuentran en mayor cantidad en la cara interna 

de las antenas (Figura 3.3). No existen diferencias significativas en el número, la longitud y 

ancho máximo de cada tipo de fosetas entre hembras y machos (Tabla 3.3). Las observaciones 

mediante MEB no permitieron diferenciar los diferentes tipos morfológicos de fosetas, pero 

mediante esta técnica se encontraron sensilias basicónicas multiporosas dentro de ellas 

(Figura 3.3d). 

Tabla 3.3. Medidas de las fosetas sensoriales del postpedicelo de la antena de M. ruficauda. El rango de medidas es seguido, 
entre paréntesis, por la media y el desvío estándar. La longitud y el ancho están expresados en µm. 

FOSETAS  ♀ ♂ t    ;    P 

S 
A 
C 
O 

Cantidad 
11,00 – 17,50 
(13,50 ± 2,50) 

9,50 – 17,00 
(13,00 ± 3,08) 

-0,49 ; 0,637 

Longitud 
Máxima 

24,57 – 41,06 
(33,51 ± 6,76) 

27,23 – 39,00 
(31,21 ± 4,40) 

-0,52 ; 0,617 

Ancho 
Máximo 

21,63 – 33,82 
(27,87 ± 5,23) 

19,74 – 27,83 
(24,56 ± 2,88) 

-1,14 ; 0,282 

O 
V 
A 
L 

Cantidad 
2,00 – 4,00 

(2,83 ± 0,82) 
2,00 – 5,00 

(2,92 ± 1,16) 
-0,04 ; 0,97 

Longitud 
Máxima 

10,64 – 15,62 
(13,19 ± 1,82) 

12,76 – 15,83 
(14,15 ± 1,10) 

1,21 ; 0,25 

Ancho 
Máximo 

9,46 – 17,14 
(11,60 ± 2,92) 

10,37 – 14,10 
(12,13 ± 1,21) 

0,85 ; 0,41 

N 
U 
B 
E 

Cantidad 
9,00 – 12,00 

(10,17 ± 1,12) 
7,50 – 11,50 
(9,67 ± 1,47) 

-0,77 ; 0,46 

Ancho 
Máximo 

21,69 – 28,54 
(25,35 ± 2,52) 

23,42 – 35,65 
(27,39 ± 4,38) 

0,96 ; 0,36 
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Discusión 

En este capítulo se estudió la morfología de las antenas de los adultos de M. ruficauda, 

haciendo énfasis en las sensilias olfativas del postpedicelo. Los resultados muestran que los 

adultos de M. ruficauda presentan una antena comprimida con cuatro segmentos, los cuales 

concuerdan con los pocos estudios hechos sobre la morfología de las antenas de las especies 

de la familia Asilidae (Wood 1981; Yeates 2002). Con respecto a las estructuras cuticulares, se 

encontraron y describieron las setas, las microtriquias, las sensilias basicónicas multiporosas, 

las sensilias tricoideas uniporosas y las fosetas sensoriales. No se han encontrado reportes 

anteriores que describan estos tipos de estructuras en especies de la familia Asilidae. No 

obstante, las estructuras descriptas en este trabajo son similares aquellas registradas en varias 

especies del suborden Brachycera, permitiendo pensar que existe un plan corporal general en 

referencia a las estructuras implicadas en la olfacción en las especies superiores del orden 

Diptera (Hallberg et al. 1984; Been et al. 1988; Itoh et al. 1991; Giangiuliani et al. 1994; Stocker 

1994; Rahal et al. 1996; De Freitas Fernandes et al. 2002; Wasserman y Itagaki 2003; De 

Freitas Fernandes et al. 2004; Sukontason et al. 2004, 2007, 2008; Abouzied 2008; Chen y 

Fadamiro 2008; Smallengange et al. 2008; Castrejon-Gómez y Rojas 2009; Poddighe et al. 

2010; Bisotto-de-Oliveira et al. 2011; Setzu et al. 2011; Zhang et al. 2012).  

 

Las setas descriptas en las antenas de M. ruficauda se han observado en diferentes especies 

de dípteros (Ross y Anderson 1987; Been et al. 1988; Giangiuliani et al. 1994; Hunter y 

Adserballe 1996; Rahal et al. 1996; De Freitas Fernandes et al. 2002; Zhao y Kang 2002; De 

Freitas Fernandes et al. 2004; Sukontason et al. 2004, 2007; Abouzied 2008; Chen y Fadamiro 

2008; Smallengange et al. 2008; Sukontason et al. 2008; Castrejon-Gómez y Rojas 2009; 

Bisotto-de-Oliveira et al. 2011). En base a su morfología y estructura muchos autores han 

clasificado a estas sensilias como tricoideas (De Freitas Fernandes et al. 2004, Sukontason et 

al. 2004, 2007, Abouzied 2008), mientras que otros las han definido como sensilias caéticas 

(Bisotto-de-Oliveira et al. 2011). A pesar de estas diferencias, todos los autores están de 

acuerdo que estas sensilias tienen una función mecanosensorial y que pueden estar 
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involucradas en la orientación espacial de las antenas (Ross y Anderson 1987; Been et al. 

1988; Giangiuliani et al. 1994; Hunter y Adserballe 1996; De Freitas Fernandes et al. 2002; 

Zhao y Kang 2002; De Freitas Fernandes et al. 2004; Abouzied 2008; Smallengange et al. 

2008; Castrejon-Gómez y Rojas 2009). En M. ruficauda, estas sensilias podrían estar 

involucradas en la orientación espacial y además podrían tener una función importante durante 

la oviposición, dado que las hembras tocan el sustrato donde oviponen con sus antenas 

seleccionando de esta manera el micrositio de oviposición (M. Castelo, comunicación 

personal). 

 

Las microtriquias que están presentes en el pedicelo y postpedicelo de M. ruficauda, son 

proyecciones de tipo pelo que muestran una morfología y estructura similar a las encontradas 

en otras especies del suborden Brachycera (Slifer y Sekhon 1964; Bay y Pitts 1976; Richards y 

Richards 1979; Hood Henderson y Wellington 1982; Mayo et al. 1987; Ross y Anderson 1987; 

Been et al. 1988; Giangiuliani et al. 1994; Hunter y Adserballe 1996; Rahal et al. 1996; Stocker 

2001; De Freitas Fernandes et al. 2002; Zhao y Kang 2002; De Freitas Fernandes et al. 2004; 

Sukontason et al. 2004, 2007; Chen y Fadamiro 2008; Smallengange et al. 2008; Sukontason 

et al. 2008; Castrejon-Gómez y Rojas 2009; Poddighe et al. 2010; Bisotto-de-Oliveira et al. 

2011; Setzu et al. 2011; Zahng et al. 2012). Frecuentemente estas estructuras son 

denominadas espínulas, espinas o tricomas (Slifer y Sekhon 1964; Bay y Pitts 1976; Hood 

Henderson y Wellington 1982; Stocker 2001; Sukontanson et al. 2004, 2007; Chen y Fadamiro 

2008). Sin importar la terminología, todos los autores están de acuerdo en que son 

proyecciones no inervadas de la cutícula sin aparente función sensorial (Bay y Pitts 1976; Mayo 

et al. 1987; Ross y Anderson 1987; Been et al. 1988; Giangiuliani et al. 1994; Hunter y 

Adserballe 1996; Rahal et al. 1996; De Freitas Fernandes et al. 2002; Zhao y Kang 2002; De 

Freitas Fernandes et al. 2004; Sukontason et al. 2004, 2007; Chen y Fadamiro 2008; 

Smallengange et al. 2008; Sukontason et al. 2008; Castrejon-Gómez y Rojas 2009; Poddighe 

et al. 2010; Bisotto-de-Oliveira et al. 2011; Setzu et al. 2011; Zahng et al. 2012). Algunos 

autores han sugerido que posiblemente estas estructuras puedan modificar la corriente de aire 

que llega al funículo, enlenteciendo, dispersando y atrapando moléculas, permitiendo que se 
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incremente la concentración de los olores que llegan a las sensilias (Hood Henderson y 

Wellington 1982; Ross y Anderson 1987). Por tanto, la cubierta de microtriquias que reviste el 

postpedicelo podría aumentar la eficiencia en la olfacción en las especies de Brachycera 

debido a que, en contraste con otros insectos, estas estructuras sólo se encuentran en el 

postpedicelo de estas especies de insectos. 

 

Ambos tipos de sensilias encontradas en el postpedicelo de M. ruficauda son consideradas 

quimiorreceptores por poseer poros en la cutícula, siendo las sensilias basicónicas 

multiporosas asociadas a la olfacción y las sensilias tricoideas uniporosas asociadas a una 

función táctil o gustativa (Slifer 1970; Zacharuk 1980; Ryan 2002). Como se describió 

previamente, ambas quimiosensilias han sido registradas generalmente en el postpedicelo de 

varias especies de insectos (Hallberg et al. 1984; Stocker 1994; Rahal et al. 1996; De Freitas 

Fernandes et al. 2002; Wasserman y Itagaki 2003; De Freitas Fernandes et al. 2004; 

Sukontason et al. 2004, 2007; Chen y Fadamiro, 2008; Smallengange et al. 2008; Sukontanson 

et al. 2008; Castrejon-Gómez y Rojas 2009; Poddighe et al. 2010; Bisotto-de-Oliveira et al. 

2011; Setzu et al. 2011).  

 

Las sensilias basicónicas multiporosas encontradas en M. ruficauda son similares a aquellas 

halladas en otras especies de dípteros (Been et al. 1988; Itoh et al. 1991; Giangiuliani et al. 

1994; Rahal et al. 1996; De Freitas Fernandes et al. 2004; Sukontanson et al. 2004, 2007; 

Abouzied 2008; Chen y Fadamiro 2008; Smallengange et al. 2008; Bisotto-de-Oliveira et al. 

2011; Zhang et al. 2012). Estas sensilias han sido asociadas a la localización de recursos 

nutricionales y de lugares de oviposición en varias especies del orden Diptera. Particularmente, 

en dípteros parasitoides, estas sensilias han sido ligadas a la detección de claves químicas del 

hospedador (Been et al. 1988; Giangiuliani et al. 1994; Stocker 1994; Rahal et al. 1996; De 

Freitas Fernandes et al. 2004; Chen y Fadamiro 2008). En M. ruficauda, estas sensilias están 

distribuidas en ambas caras laterales del postpedicelo y serían el único tipo de sensilia 

involucrado en la detección de claves olfativas en esta especie. Por el contrario, la mayoría de 

los dípteros presentan varios subtipos de sensilias olfativas (Bay y Pitts 1976; Mayo et al. 1987; 
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Been et al. 1988; Hunter y Adserballe 1996; Rahal et al. 1996; De Freitas Fernandes et al. 

2004; Sukontason et al. 2004, 2007; Chen y Fadamiro 2008; Setzu et al. 2011; Zahng et al. 

2012). Se intentó identificar diferente subtipos de sensilias a partir de la observación de la 

estructura interna de las mismas mediante preparados para microscopía electrónica de 

transmisión. Sin embargo, los preparados obtenidos no dieron resultados concluyentes debido 

a problemas en la metodología empleada. No obstante, basado en que sólo se encontró un tipo 

de sensilia olfativa, se puede sugerir que esta especie detectaría pocas sustancias químicas 

vólatiles biológicamente relevantes, posiblemente sólo asociadas a los hospedadores. 

 

Las sensilias tricoideas están caracterizadas por poseer un único poro y una inserción flexible 

indicando que este tipo de sensilia podría detectar compuestos químicos en superficie y 

estímulos mecánicos (Slifer 1970; Zacharuk 1980; Ryan 2002). No se han encontrado trabajos 

previos que describan una estructura similar en la antena de otras especies de Brachycera. 

Esta es la primera vez que se describe una sensilia con posible función bimodal, olfativa y 

táctil, en las antenas de los individuos de la familia Asilidae. Por otro lado, existen muchos 

parasitoides himenópteros que presentan este tipo de sensilias, las cuales parecen ser 

esenciales en la discriminación y aceptación del hospedador. En particular, las hembras de 

varias avispas que parasitan hospedadores ocultos en el sustrato, detectan claves químicas de 

contacto durante la localización usando este tipo de sensilias, mediante la ejecución de un 

típico comportamiento de tamborileo con sus antenas (Pettersson et al. 2001; Benedet et al. 

2002; Roux et al. 2005; Gao et al. 2007; Van Baaren et al. 2007; Da Rocha et al. 2007; 

Onagbola y Fadamiro 2008). Por tanto, la presencia de este tipo de estructura podría estar 

relacionada a la estrategia de oviposición de M. ruficauda, dado que se ha visto que la hembra 

podría detectar claves referentes a la calidad de los sustratos vegetales, o claves de otras 

hembras que ya han ovipuesto en esos sitios, apoyando las antenas sobre los sustratos de 

oviposición (M.K. Castelo, comunicación personal). De esta manera, las hembras podrían estar 

seleccionando los lugares de oviposición basándose en las decisiones tomadas por otras 

hembras, dado que en el campo es común observar que los desoves se encuentran 

generalmente superpuestos y agrupados sobre la misma planta. 
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Al comparar las antenas de M. ruficauda con aquellas de otros dípteros parasitoides, se 

encuentran semejanzas y diferencias. Al igual que los machos del taquínido parasitoide 

Exorista sp., se encontraron sólo sensilias basicónicas en el postpedicelo (Abouzied 2008). 

Ningún otro díptero parasitoide posee un único tipo de sensilias olfativas en el postpedicelo, 

presentando por lo general un mínimo de tres tipos (Giangiuliani et al. 1994; Rahal et al. 1996; 

Chen y Fadamiro 2008). En estos parasitoides, las claves olfativas son relevantes en la 

detección y localización de recursos nutricionales, en contraste con M. ruficauda y otros 

asílidos que utilizan principalmente claves visuales durante la localización y captura de presas 

(Peterson 1981; Wood 1981; Musso 1983; O’Neill 1992a, b; Stireman III et al. 2006). Por lo 

tanto, la presencia de diferentes tipos de sensilias olfativas sería necesaria en la detección y 

reconocimiento de claves químicas complejas durante la localización de recursos. A pesar de 

esto, las antenas de M. ruficauda son similares a aquellas descriptas en otras especies de 

dípteros parasitoides en el número total de sensilias y la presencia de fosetas sensoriales 

(Giangiuliani et al. 1994; Rahal et al. 1996; Chen y Fadamiro 2008). En M. ruficauda, estas 

fosetas presentan diferentes formas (i.e. simple o multicamerales) y contienen sensilias 

olfativas, como aquellas encontradas en el parasitoide Trichopoda pennipes Berthold 

(Tachinidae) (Giangiuliani et al. 1994). Sin embargo, la presencia de fosetas en el postpedicelo 

no es una característica restringida a los dípteros parasitoides. En varias especies de dípteros 

superiores, se ha considerado que estas estructuras están involucradas en la olfacción debido 

a su morfología, presencia de sensilias olfativas y los estudios fisiológicos y comportamentales 

llevados a cabo (Slifer y Sekhon 1964; Bay y Pitts 1976; Ross y Anderson 1987; Been et al. 

1988; Itoh et al. 1991; Giangiuliani et al. 1994; Hunter y Adserballe 1996; Stocker 2001; Zhao y 

Kang 2002; Wasserman y Itagaki 2003; Sukontason et al. 2004, 2007; Smallengange et al. 

2008; Castrejon-Gómez y Rojas 2009; Poddighe et al. 2010; Setzu et al. 2011; Zahng et al. 

2012). Más aún, en algunas especies el número y morfología de estas fosetas sensoriales son 

considerados caracteres sexualmente dimórficos (Slifer y Sekhon 1964; Bay y Pitts 1976; Rahal 

et al. 1996; Sukontason et al. 2004), aunque esto no fue observado en M. ruficauda.  
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En los dípteros, el dimorfismo sexual en las antenas es moderado y probablemente se deba a 

las diferentes funciones y/o roles que cumplen en los machos y las hembras (Slifer y Sekhon 

1964; Bay y Pitts 1976; Mayo et al. 1987; Ross y Anderson 1987; Stocker 1994; Rahal et al. 

1996; Stocker 2001; De Freitas Fernandes et al. 2002, 2004; Sukontason et al. 2004; Chen y 

Fadamiro 2008; Setzu et al. 2011), por ejemplo, la localización de lugares de oviposición en las 

hembras y la localización de pareja en los machos (Rahal et al. 1996; De Fernandes Freitas et 

al. 2002, 2004). En M. ruficauda se encontró que hay mayor cantidad de sensilias basicónicas 

en los machos que en las hembras, y esto podría estar relacionado a una mayor sensibilidad 

en la detección de feromonas involucradas en el comportamiento reproductivo (Chapman 

1982). Además, se observó que el ancho máximo del pedicelo y postpedicelo, y la longitud del 

estilo terminal, es mayor en hembras que en machos. No obstante, debido a que existen 

diferencias en el tamaño corporal de los individuos, tal vez estas diferencias no sean 

biológicamente relevantes. Finalmente, se encontró que los machos presentan una mayor 

densidad de microtriquias que en las hembras en las tres zonas muestreadas del postpedicelo. 

Esta diferencia en la microestructura de la antena podría tener un efecto en la olfacción. 

 

La captura e interceptación de las señales químicas del ambiente pueden ser afectadas por 

diferentes factores, en particular la morfología de la antena, la cual influye en la llegada de los 

compuestos químicos desde el ambiente hasta los quimiorreceptores (Hood Henderson y 

Wellington 1982; Cheer y Koehl 1987a, b; Ross y Anderson 1987; Loudon 1995; Koehl 1996; 

Scheinder et al. 1998; Loudon, 2003; Loudon y Davis 2005). Para entender como la morfología 

puede influir sobre la olfacción es necesario utilizar un enfoque biomecánico (i.e. la aplicación 

de principios mecánicos a los sistemas biológicos) (Cheer y Koehl 1987a, b; Loudon 1995; 

Koehl 1996; Scheinder et al. 1998; Loudon y Koehl 2000; Loudon 2003; Loudon y Davis 2005). 

Para ello, un factor que se puede tomar en consideración es el arreglo de las estructuras 

sensoriales (Cheers y Koehl 1987a, b; Loudon 1995; Loudon 2003). Se ha considerado que en 

arreglos con una alta densidad de receptores (i.e. pequeños espacios entre ellos) se 

incrementa la sensibilidad en la detección de claves químicas (Chapman 1982; Hunter y 

Adserballe 1996; Rahal et al. 1996; Loudon 2003; Smallegange et al. 2008). A partir de un 



 

55 

enfoque biomecánico, los arreglos con estructuras sensoriales muy cercanas unas de la otras 

se comportan de una manera viscosa ocasionando que los fluidos diverjan en vez de pasar a 

través del arreglo (Cheer y Koehl 1987a, b; Loudon 1995; Koehl 1996; Loudon y Koehl 2000). 

Se ha calculado que aproximadamente el 80% del flujo de aire que atraviesa este tipo de 

arreglos no estará disponible durante la captura de volátiles por parte de los quimiorreceptores 

(Cheer y Koehl 1987b; Loudon 1995; Loudon y Koehl, 2000). No obstante, la cantidad 

remanente de corriente de aire que esta disponible y que atraviesa el arreglo de 

quimiorreceptores disminuye su velocidad, haciendo que las moléculas difundan hacia los 

receptores por un tiempo mayor y permitiendo que los receptores capturen una mayor 

proporción de moléculas odoríferas (Koehl 1996; Loudon 2003). Por otro lado, una mayor 

densidad de quimiorreceptores puede causar una interferencia entre ellos, es decir, que un 

receptor puede estar capturando moléculas que podría estar capturando otro receptor, lo que 

hace disminuir la tasa de interceptación de claves químicas. Esto puede ocurrir si los 

quimiorreceptores se encuentran lo suficientemente cerca y si el aire fluye muy lento entre ellos 

(Loudon, 2003). Probablemente en las especies de Brachycera, al igual que M. ruficauda, 

quienes poseen una antena pequeña y una alta densidad de quimiorreceptores, este problema 

podría ser superado mediante la presencia de las microtriquias. Estas estructuras podrían 

aumentar la viscosidad de la antena debido a que forman un arreglo más denso que genera el 

enlentecimiento del flujo de aire. Además, al encontrarse dispersas entre los quimiorreceptores 

y no interceptar las moléculas odoríferas que llegan a la antena, las microtriquias podrían 

disminuir la interferencia entre los quimiorreceptores olfativos aumentando la separación entre 

ellos, optimizando de esta manera el proceso de olfación. 

 

En conclusión se han caracterizado los receptores olfativos de las antenas de los adultos de M. 

ruficauda. Se han encontrado dos tipos de estructuras relacionadas a la detección de 

compuestos volátiles, como son las sensilias basicónicas multiporosas y las fosetas 

sensoriales. Debido a la gran cantidad estimada de sensilias basicónicas y de fosetas 

sensoriales, podemos considerar que esta especie detecta claves olfativas relacionadas al 



 

56 

hospedador a larga distancia. Además, la sensibilidad de estas estructuras podría 

incrementarse por la presencia de microtriquias debido a que enlentecen el flujo de aire que 

llega a las antenas reduciendo la interferencia entre sensilias olfativas, lo que permite aumentar 

la concentración de moléculas odoríferas que llegan hasta las estructuras receptoras de 

volátiles. Una vez que las hembras llegan al hábitat de los hospedadores y eligen la altura de 

oviposición, la elección del micrositio donde oviponer podría estar mediada por el contacto de 

los mecanorreceptores (setas) y las quimio-sensilias de contacto (sensilias tricoideas) con el 

sustrato, dado que las hembras oviponen en el envés de los sustratos tocándolos con la zona 

latero ventral de las antenas. Por otra parte, el hecho de que sólo se haya encontrado un sólo 

tipo de sensilia basicónica en ambos sexos sugiere que tanto machos como hembras detectan 

el mismo tipo de olores, como se ha observado en otras especies de dípteros (Hallberg et al. 

1984; Zhao y Kang 2002). Entonces las claves químicas que detectan ambos sexos serian las 

mismas, las hembras podrían estar utilizándolas en la localización de los hospedadores, 

mientras que los machos las utilizarían en la búsqueda de hembras detectando a los 

hospedadores. Por tanto, las hembras utilizarían las señales químicas en un contexto de 

oviposición, mientras que los machos podrían utilizarlas en un contexto reproductivo. Además, 

el hecho de que el número de sensilias y la densidad de las microtriquias sean mayores en 

machos que en hembras sugiere que los machos serían más sensibles a los olores que las 

hembras. Finalmente, el hecho de que las sensilias tricoideas estén presentes también en el 

macho podría vincularse a que estarían involucradas en el comportamiento de apareamiento. 

Los machos podrían estar usando estas sensilias en el reconocimiento de las hembras dado 

que se ha visto a los machos tocar con sus antenas a las hembras durante el comportamiento 

de cortejo (M. Castelo, comunicación personal). Aún son necesarios más estudios que 

determinen que compuestos volátiles pueden ser detectados por los adultos y si estos son 

similares entre los sexos. Sin embargo, el gran número de estructuras olfativas descriptas en el 

presente capítulo sostienen la hipótesis de que la detección de claves químicas es 

extremadamente importante en la historia de vida de M. ruficauda. 
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CAPÍTULO 4 

 

DESCRIPCIÓN DE LAS ESTRUCTURAS CEFÁLICAS Y 
DETERMINACIÓN DEL TAMAÑO DE LAS LARVAS DE 
Mallophora ruficauda EN LA TEMPORADA REPRODUCTIVA 
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Introducción 

La localización del hospedador es fundamental en la historia de vida de los parasitoides. 

Existen dos tipos de estrategias en el contexto de localización y oviposición: 1) la hembra del 

parasitoide localiza y ovipone dentro o sobre el hospedador, o 2) la hembra localiza el hábitat 

del hospedador, ovipone en el sustrato y es el estado inmaduro larval el que se contacta con el 

hospedador (localización o búsqueda compartida) (Eggleton y Belshaw 1992, 1993; Godfray 

1994; Vet et al. 1995; Feener Jr. y Brown 1997; Fournet et al. 2001; Brodeur y Boivin 2004). 

Por consiguiente, es probable que la Selección Natural modifique a nivel fisiológico, 

morfológico y comportamental a la hembra y a la larva en especies con localización 

compartida, de forma de optimizar este comportamiento esencial en el ciclo de vida de los 

parasitoides. 

 

La búsqueda compartida del hospedador se ha registrado en diferentes especies de varias 

familias en todos los órdenes de insectos parasitoides (Clausen 1940; Eggleton y Belshaw 

1993; Godfray 1994; Feener Jr. y Brown 1997; Brodeur y Boivin 2004). En estos parasitoides, 

la hembra encuentra el hábitat del hospedador y ovipone en el sustrato. Posteriormente, el 

contacto con el hospedador puede ocurrir de 3 formas: 1) los huevos son ingeridos por el 

hospedador; 2) las larvas son transportadas foréticamente hasta el hospedador; o 3) las larvas 

buscan activamente a su hospedador (Eggleton y Belshaw 1993; Godfray 1994; Feener Jr. y 

Brown 1997; Brodeur y Boivin 2004). En los casos donde existe una búsqueda activa del 

hospedador, las larvas serían equivalentes a las hembras adultas, detectando a los 

hospedadores presentes y aceptando a uno entre los individuos disponibles (aceptación). Sin 

embargo, las larvas enfrentan ciertas restricciones a diferencia de las hembras, como una baja 

expectativa de vida, una baja movilidad y una única oportunidad de parasitar (Godfray 1994; 

Bordeur y Boivin 2004). De esta manera, se espera que la evolución haya desarrollado 

diferentes aspectos de la historia de vida de las larvas de estos parasitoides, como son las 

estructuras sensoriales asociadas a la detección y localización de hospedadores, y los recursos 
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nutricionales necesarios que permitan la sobrevida de su progenie hasta el contacto con el 

hospedador. 

 

Entre los parasitoides inmaduros que localizan activamente a sus hospedadores se observan 

diferentes adaptaciones vinculadas a la búsqueda. Generalmente es el primer estadio larval el 

que se encuentra adaptado a la búsqueda, mostrando individuos con características 

morfológicas que les otorgan una alta movilidad y que les permiten percibir la variabilidad del 

ambiente durante el forrajeo (Clausen 1940; Zacharuk y Shields 1991; Darling 1992; Eggleton y 

Belshaw 1993; Godfray 1994; Pinto et al. 1996; Darling y Roberts 1999; Overgaard Nielsen et 

al. 1999; Heraty 2000; Bologna y Pinto 2001; Heraty et al. 2004; Perez-Lanchaud et al. 2006; 

Torrens et al. 2007; Kathirithamby 2009; Bologna y Di Giulio 2011). Se han distinguido dos 

tipos de larvas activas, la larva triungulina y la larva planidium. No obstante la existencia de 

varios trabajos que estudian las características morfológicas vinculadas al desplazamiento de 

estas larvas durante la localización, existen muy pocos trabajos que describan los órganos 

sensoriales involucrados en el forrajeo (Clausen 1940; Darling 1992; Eggleton y Belshaw 1993; 

Godfray 1994; Pinto et al. 1996; Darling y Roberts 1999; Overgaard Nielsen et al. 1999; Heraty 

2000; Bologna y Pinto 2001; Heraty et al. 2004; Perez-Lanchaud et al. 2006; Torrens et al. 

2007; Kathirithamby 2009; Bologna y Di Giulio 2011). Las larvas de M. ruficauda, al igual que 

los demás asílidos, son ápodas del tipo planidium, fusiformes y hemicéfalas (cápsula cefálica 

parcialmente retraida en el tórax) (Musso 1978, 1981; Wood 1981; Crespo et al. 2011). Se ha 

observado que la larva de estadio I se mueve activamente al nacer, cae al suelo y se entierra, 

mientras que la larva de estadio II se orienta activamente hacia el hospedador (Castelo y 

Lazzari 2004; Crespo y Castelo 2008). Las larvas de estadio II presentan una alta movilidad y 

estructuras cefálicas bien desarrolladas, a diferencia del estadio I, características necesarias en 

la localización de su hospedador (Crespo y Castelo 2008; Crespo et al. 2011). En particular, la 

ablación de los palpos maxilares en las larvas de estadio II provoca la pérdida completa de 

orientación hacia estímulos provenientes de su hospedador (Crespo et al. 2011). Esto indica 

que los quimiorreceptores (sensilias olfativas) involucrados en la detección de claves químicas 

asociadas al hospedador se encontrarían en los palpos de este estadio larval. Hasta el 
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momento lo único que se conoce de la cápsula cefálica de estos individuos es que está 

conformada por varios pares de setas dorsales y ventrales, un par de antenas redondeadas, y 

un aparato bucal que se compone de un pequeño labro, un par de mandíbulas, un par de 

maxilas con palpos anteniformes, un labio inferior y la hipofaringe (Copello 1922; Crespo et al. 

2011). Sin embargo, no se han realizado estudios que registren la presencia de sensilias 

olfativas, al igual que no se ha determinado si la diferencia de comportamiento entre estadio 

larval I y II está asociada a una diferencia morfológica de sus estructuras cefálicas. 

 

Por otro lado, en los parasitoides inmaduros el intervalo comprendido entre el nacimiento de la 

larva del parasitoide y el contacto con el hospedador, es decir la sincronización temporal entre 

ambos, es de suma relevancia en la persistencia del sistema. En este aspecto, la aparición y 

duración del estadio larval del parasitoide y del hospedador determinarán, en parte, que se 

produzca la coexistencia en el ambiente. Al considerar a los parasitoides inmaduros como 

individuos con tiempo limitado, el éxito en la localización y aceptación del hospedador estará 

asociado a la expectativa de vida del individuo (Godfray 1994; Heimpel et al. 1998; Brodeur y 

Boivin 2004; Wajnberg et al. 2006; Boivin y Gauvin 2009). La expectativa de vida dependerá de 

varios factores ya sean condiciones ambientales, la predación y los recursos nutricionales con 

los que cuente el individuo (Begon et al. 2006). Previa alimentación, los recursos de 

sostenimiento y dispersión de los individuos recién nacidos son aquellos provenientes de los 

nutrientes del huevo, es decir, que provienen de la inversión materna (Diss et al. 1996; Begon 

et al. 2006; Boivin y Gauvin 2009; Chapman 2013). Estos recursos nutricionales son 

generalmente estimados indirectamente a partir del tamaño corporal y/o de la condición 

corporal. El tamaño corporal se determina realizando medidas corporales lineales, como ancho 

y longitud del cuerpo, y el peso del individuo. La condición corporal, por su parte, se ha definido 

como una medida del estado nutricional del animal estimando indirectamente la cantidad de 

reservas energéticas como el contenido de grasas del individuo (Marden y Rollins 1994; Green 

2001; Peig y Green 2009, 2010), y se calcula a partir de la relación aritmética o funcional de las 

medidas corporales lineales y del peso (Diss et al. 1996; Jakob et al. 1996; Green 2001; Boivin 

y Gauvin 2009; Peig y Green 2009, 2010). Se sabe que una mayor cantidad de nutrientes en el 
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huevo se traduce en un mayor tamaño corporal en los individuos (Fox y Czesak 2000; Capinera 

2008; Boivin y Gauvin 2009). Por otro lado, una mejor condición corporal, es decir un mejor 

estado nutricional o fisiológico, conduce a un mayor fitness o “aptitud biológica” a futuro del 

individuo (Jakob et al. 1996; Peig y Green 2009, 2010). En el caso de los parasitoides 

inmaduros los nutrientes asignados al huevo durante la oviposición son los únicos recursos con 

los que disponen las larvas hasta hallar a su hospedador y se ha observado que a mayor 

cantidad de recursos (tamaño corporal) la probabilidad de encuentro entre parasitoide – 

hospedador aumenta (Brodeur y Boivin 2004; Boivin y Gauvin 2009).  

 

En M. ruficauda el intervalo entre el nacimiento de las larvas y el encuentro con el hospedador 

es altamente variable (Castelo 2003; Crespo 2007; Crespo y Castelo 2010). Durante la época 

reproductiva (diciembre–marzo) las hembras de M. ruficauda oviponen fuera del hospedador y 

las larvas buscan a los hospedadores en el suelo (Copello 1922; Castelo y Corley 2004a; 

Castelo et al. 2006; Crespo y Castelo 2008). Sin embargo, las larvas de estadio III de C. 

signaticollis, a la cual se aferra el estadio larval II de M. ruficauda, aparecen en el campo a 

principios de marzo (Remedi de Gavotto 1964; Alvarado 1980; López et al. 1994). Esto se 

traduce en una asincronía temporal entre el estadio del hospedador susceptible al parasitismo 

y el estadio del parasitoide capaz de parasitar. Este hecho sugiere que las larvas del 

parasitoide que nacen previo a la aparición del hospedador deberán disponer de los recursos 

suficientes que les permitan sobrevivir a este intervalo temporal, los cuales provienen del huevo 

dado que no se alimentan hasta localizar al hospedador (Copello 1922; Castelo 2003; Crespo 

2007; Crespo y Castelo 2010). Estudios previos analizaron la relación entre la supervivencia y 

el momento de la temporada en la cual nace la larva. Se observó una supervivencia diferencial, 

donde las larvas nacidas a principios de la temporada (fines de diciembre, principios de enero) 

presentan una mayor longevidad que las larvas nacidas en momentos intermedios de la 

temporada (febrero) (Crespo 2007). Esta diferencia en la supervivencia y longevidad de las 

larvas de M. ruficauda podría explicarse a partir de una inversión diferencial de la hembra en 

los nutrientes que asigna a los huevos a lo largo de la temporada reproductiva, como ha sido 

observado en otros parasitoides e insectos (Diss et al. 1996; Fox y Czesak 2000; Boivin y 
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Gauvin 2009). Sin embargo, no se han realizado estudios que analicen si existe asignación 

diferencial de recursos energéticos por parte de la hembra en los huevos en esta especie. 

 

En el presente capítulo de la Tesis se estudiaron dos aspectos vinculados a la localización del 

hospedador por parte de la larva del parasitoide M. ruficauda. En primer lugar se determinó la 

presencia de estructuras sensoriales en el segundo estadio larval de M. ruficauda involucradas 

en la detección de claves químicas asociadas al hospedador y si existen diferencias en las 

estructuras cefálicas entre el estadio I y II de esta especie que sustenten la diferencia 

comportamental observada entre ambos estadios. En segundo lugar, a partir de estimadores 

del tamaño y condición corporal de la larva de estadio I, se analizó si existe asignación 

diferencial de recursos nutricionales dependiendo del momento de la temporada reproductiva 

en el cual ovipone la hembra, de modo de entender si existe alguna estrategia fisiológica que 

permita a las larvas sortear la asincronía temporal que se produce hasta que el hospedador se 

encuentra disponible. 

Materiales y Métodos 

Con el fin de observar la presencia de sensilias olfativas en los palpos maxilares de las larvas 

de M. ruficauda se realizaron observaciones en microscopio óptico y electrónico de barrido. 

Para determinar si existe una inversión diferencial de la hembra en los huevos a lo largo de la 

temporada reproductiva se realizaron mediciones de la cápsula cefálica de las larvas de 

estadio I mediante microscopio óptico y se cuantificó el peso de los individuos. 

Insectos 

Las larvas de M. ruficauda fueron criadas en el laboratorio a partir de los desoves recolectados 

en los pastizales de la localidad de Moreno (Buenos Aires, Argentina). Los ejemplares de 

estadio I se obtuvieron directamente desde los desoves el día de su nacimiento, y las larvas de 
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estadio II se obtuvieron a partir de ejemplares de estadio I que mudaron en el laboratorio a los 

siete días de vida en promedio (ver Materiales y Métodos Generales). 

 

Los individuos utilizados para la observación de presencia y descripción de receptores olfativos 

y para la determinación del tamaño corporal fueron fijados en alcohol etílico 80% entre los 2 a 4 

dias post-nacimiento para las larvas estadio I. El mismo procedimiento fue realizado luego de la 

muda para las larvas estadio II, con el objeto de asegurar un correcto proceso de 

esclerotización de la cápsula cefálica y de sus estructuras cuticulares. 

 

Para la estimación del peso individual se utilizaron larvas recién nacidas con el fin de evitar 

variaciones en el peso de los individuos debido al consumo de reservas y a la deshidratación.  

Descripción de las sensilias olfativas en los estadios larvales de M. ruficauda  

Con el objeto de determinar la presencia de sensilias olfativas en los palpos maxilares de las 

larvas de estadio I y II de M. ruficauda, se realizaron preparaciones totales para microscopía 

óptica (MO) y electrónica de barrido (MEB).  

 

Las larvas para MO se montaron realizando preparados transitorios donde los individuos se 

montaron directamente desde el fijador (alcohol etílico 80%) utilizándolo como medio de 

montaje. Las preparaciones fueron observadas mediante un microscoio óptico Carl Zeiss Primo 

Star. Mediante una cámara digital acoplada al microscopio se obtuvieron fotografías digitales. 

 

Para las preparaciones de MEB se utilizó el mismo protocolo realizado con las antenas de los 

adultos, descripto en el capítulo 3 de la presente Tesis. Los individuos se hidrataron hasta 

llegar a agua destilada, y luego fueron colocadas en una solución de detergente no iónico 

(0,3% v/v; Biopack®, Argentina) durante 30 minutos. Luego, se enjuagaron utilizando un 

sonicador (~20 kHz) durante 1,5 minutos con el fin de eliminar partículas no deseadas y, 

posteriormente, se deshidrataron en una serie gradual de agua destilada, etanol 50%, 70%, 
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80%, 90%, 96% (x2) y 100% (x2) durante 30 minutos por paso. Para completar la 

deshidratación de las muestras y evitar la deformación de las estructuras cuticulares, se 

colocaron en un vial de vidrio de 12 ml con 4 ml de hexametildisilazano (1,1,1,3,3,3-

hexametildisilazano; Sigma-Aldrich, Argentina) durante 50 minutos. Luego, aproximadamente el 

90% del hexametildisilazano fue retirado y se prosiguió con la evaporación del compuesto 

durante toda la noche en condiciones anhidras en un desecador con silica gel bajo campana. 

Posteriormente al secado, los individuos se montaron en tacos de aluminio utilizando cinta 

carbón y se recubrieron con oro-paladio. Los preparados fueron examinados y fotografiados 

mediante un MEB Carl Zeiss Supra 40 perteneciente al servicio del Centro de Microscopia de 

Avanzada de la Facultad de Ciencias Exactas y Naturales (UBA). 

Estimación del tamaño corporal de las larvas de M. ruficauda a lo largo de la 
temporada reproductiva 

Con el fin de determinar si las condiciones corporales de las larvas de M. ruficauda varían en 

función del momento de la temporada reproductiva en la cual las hembras depositaron los 

huevos, y de este modo estimar en forma indirecta si la hembra realiza una inversión diferencial 

de reservas, se estimó el tamaño de las larvas de estadio I nacidas en tres períodos de la 

temporada de oviposición. El tamaño corporal se estimó de dos formas: 1) se tomaron las 

medidas morfométricas de la cápsula cefálica, ancho máximo, longitud máxima y distancia 

entre antenas, de cada individuo utilizando un microscopio óptico con ocular graduado (Figura 

4.1); y 2) se pesaron lotes de 100 larvas para estimar el peso individual promedio, debido a que 

la larva I es muy pequeña y su peso individual en una balanza de precisión es despreciable. 

Luego, para la estimación de la condición corporal se estimó un índice simple y orientativo a 

partir de una modificación del Índice Proporcional (Jakob et al. 1996), debido a que el peso de 

las larvas fue estimado en forma grupal. Este índice fue calculado mediante el peso corporal 

promedio (µg) dividido por la suma del promedio de las medidas corporales ancho máximo y 

longitud máxima de la cápsula cefálica (µm), para las larvas de principio, mediados y fines de la 

temporada reproductiva. Si bien no se puede determinar si las estimaciones son 
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estadísticamente significativas, esta medida es de gran utilidad para entender si existe algún 

patrón, aunque sea cualitativo, entre la condición corporal y la temporada reproductiva. 

 
Para las estimaciones se utilizaron desoves colectados al inicio (fines de diciembre), en la 

mitad (principios de febrero) y al final (mediados de marzo) de la temporada reproductiva. Estos 

tres momentos se establecieron en función de la actividad de oviposición de las hembras la 

cual comienza a fines del mes de diciembre y culmina a fines de marzo con la llegada de los 

primeros fríos otoñales, y cuenta con un período de máxima deposición de huevos entre los 30 

y 60 días del momento de aparición de los adultos en los pastizales cada año (Castelo 2003). 

 
Figura 4.1. Metodología de medición de la cápsula cefálica de las larvas de M. ruficauda. a) Ilustración de estadio larval I de 
Machimus rusticus. Mediciones de la cápsula cefálica:               , longitud máxima;                 , ancho máximo;                 , distancia 
entre antenas. b) Microfotografía en MO de la vista dorsal de la cápsula cefálica del estadio larval I de M. ruficauda (escala = 100 
µm). Ilustraciones: J. J. Musso (1978). Fotografía: Hernán F. Groba. 

Análisis estadístico 

Para determinar si existen diferencias en el tamaño corporal de las larvas, dependiendo del 

momento de la temporada reproductiva en que las hembras pusieron sus desoves, se 

compararon los tamaños de las larvas nacidas al inicio, mitad y fin de la temporada de 

oviposición mediante un ANOVA para cada estimador del tamaño corporal calculado. Con el 

objeto de analizar entre cuales de los tres momentos de la temporada había diferencias en el 

tamaño de las larvas se realizaron comparaciones múltiples a posteriori. Se consideraron 

significativas aquellas pruebas con P < 0,05. Se pusieron a prueba los supuestos de 
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normalidad y homocedasticidad a partir de la prueba de Shapiro–Wilks y de Levene, 

respectivamente (Zar 2010). Todos los análisis estadísticos antes mencionados fueron 

efectuados utilizando el programa estadístico Infostat (Versión 10.1, FCA, Universidad de 

Córdoba, Argentina). 

Resultados 

Descripción de las sensilias olfativas en los estadios larvales de M. ruficauda  

La descripción de las sensilias olfativas de las larvas de estadio II y la determinación de las 

diferencias morfológicas asociadas al comportamiento diferencial del estadio larval I y II, se 

realizaron mediante observaciones de preparados para MO y MEB de individuos de ambos 

estadios larvales. 

 

Las preparaciones para MO permitieron distinguir las semejanzas y diferencias entre ambos 

estadios larvales de M. ruficauda. La cápsula cefálica de los individuos de ambos estadios está 

compuesta por un disco o placa dorsal, un par de barras tentoriales, un par de barras 

metacefálicas, y las piezas bucales. La placa dorsal porta diferentes estructuras como son 

cuatro pares de largas y delgadas setas, un par de antenas redondeadas y, en el caso del 

estadio I, un diente apical bien esclerotizado, ubicado dorsalmente al labro, denominado ovi-

ruptor (Figura 4.2a y b). Principalmente las diferencias entre ambos estadios se limitaron a la 

presencia del oviruptor en las larvas estadio I y la mayor esclerotización en el estadio II ya 

observada en trabajos previos (Crespo et al. 2011). 

 

En las larvas de estadio I, las barras tentoriales se extienden hacia atrás en posición dorsal, 

mientras que las barras metacefálicas se originan ventralmente en el margen posterior de la 

placa dorsal, extendiéndose ambas hasta la mitad posterior del primer segmento torácico. Por 

su parte, las larvas de estadio II presentan unas barras tentoriales y metacefálicas mucho mas 
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desarrolladas y, en particular, las barras tentoriales se separan abruptamente en forma de V 

luego del margen posterior de la placa dorsal (Figura 4.2a y b). 

 

Los principales cambios posteriores a la muda entre estadios larvales se ven reflajados en las 

piezas bucales. Las mandíbulas son poco desarrolladas en el estadio I siendo poco 

discernibles, a diferencia del estadio II que presenta mandíbulas claramente individualizadas. 

No obstante ambos estadios presentan dos escleritos dorsales, situados por delante de las 

antenas, que corresponden al componente externo del artículo basal de la mandíbula, los 

cuales portan tres pares de setas (Figura 4.2a y b). Las maxilas se componen, en su cara 

interna, de un gancho bien desarrollado y, en su cara externa, de un palpo que se origina en la 

parte ventral del estipes, el cual esta provisto en su margen frontal de sensilias (Figura 4.2a, b, 

c y d). Cuando se observan ambos estadios larvales, es la larva de estadio II la que presenta 

un mayor desarrollo de la maxila, un mayor tamaño del gancho y palpo maxilar, y una mayor 

cantidad de sensilias en el palpo maxilar, cuatro en el estadio I y seis en el estadio II (Figura 

4.2c y d). 
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Figura 4.2. Microfotografías digitales en MO de la vista dorsal de los estadios larvales de M. ruficauda. (a) Cápsula cefálica de 
larva estadio I (escala = 100 µm), (b) Cápsula cefálica de larva estadio II (escala = 100 µm). (c) Detalle de palpo maxilar derecho de 
larva estadio I (escala = 30 µm), (d) Detalle de palpo maxilar izquierdo de larva estadio II (escala = 30 µm). Los números indican la 
posición de las sensilas en el margen frontal de los palpos. 

Las preparaciones de MEB no mostraron resultados concluyentes debido a que no se 

obtuvieron preparados que permitieran caracterizar al estadio larval I. Los preparados de larvas 

de estadio II arrojaron discrepancias con las observaciones hechas en MO, debido a que sólo 

se observaron 5 sensilias en vez de 6 (Figuras 4.2d y 4.3b). Estas diferencias en los resultados 

se debieron a que no se obtuvieron buenas imágenes de la cara dorsal del palpo maxilar de los 

preparados de MEB, por lo que no se pudo corroborar la presencia de las 6 sensilias como se 

observa en los preparados de MO. Sin embargo, se pudieron ver en detalle las restantes 

sensilias presentes en el palpo (Figuras 4.3c, d, e, f y g). 



 

69 

 
Figura 4.3. Microfotografías digitales en MEB de la larva estadio II de M. ruficauda. (a) Vista ventral de la cápsula cefálica (escala = 
50 µm), (b) Detalle en vista ventral del palpo maxilar izquierdo (escala = 20 µm). (c) Grupo de sensilias en el margen frontal del 
palpo maxilar izquierdo (escala = 2 µm), (d), (e), (f) y (g) Detalle de la punta de las sensilias del margen frontal del palpo maxilar 
(escala = 600 nm). 

Al realizar observaciones con mayor detalle, estas sensilias mostraron morfologías diferentes 

(Figuras 4.3d, e, f y g). Tres de las cinco sensilias descriptas tienen una forma semejante a 

sensilias tricoideas (Figura 4.3b, e y g). Además se pudo observar que estas sensilias 

presentaron lo que parecería ser poros o depresiones apicales (Figuras 4.3e y g). Por otro lado, 

se observó una sensilia que presentó terminaciones o proyecciones digitiformes en su extremo 

apical (Figura 4.3c y f). A su vez, los preparados no permitieron determinar si existe un tercer 

tipo sensilia la cual presentan una depresión apical de forma irregular o si es otra sensilia con 

terminaciones digitiformes las cuales se encuentran rotas (Figura 4.3c y d). Por último, no se 

observó a partir de estos preparados si las sensilias presentan poros a lo largo de la pared 

cuticular, ni si presentaron inseriones flexibles.  
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Estimación del tamaño corporal de las larvas de M. ruficauda a lo largo de la 
temporada reproductiva 

Se encontraron diferencias significativas para todos los estimadores del tamaño corporal 

calculados en función del momento de la temporada en que las larvas nacieron (Tabla 4.1, 

Figura 4.4). Excepto en la distancia entre antenas, los estimadores indican un aumento del 

tamaño corporal a lo largo de la temporada reproductiva, siendo de mayor tamaño aquellos 

individuos que nacen al final de la temporada (Tabla 4.1). En particular, esta diferencia es 

mayor para el ancho y longitud máxima de la cápsula cefálica (Tabla 4.1). 

 

Sin embargo, los individuos nacidos en momentos intermedios de la temporada no se 

diferencian estadísticamente de las larvas que nacen al inicio o fines de la temporada cuando 

estimamos el tamaño corporal a partir del ancho máximo de la cápsula cefálica, la distancia 

entre antenas y el peso de los individuos (Tabla 4.1, Figura 4.4a, c, d). Sólo para la longitud 

máxima de la cápsula cefálica se observó que las larvas nacidas al principio de la temporada 

son de menor tamaño corporal que las larvas nacidas en momentos intermedios (Tabla 4.1). 

Sin embargo, estas últimas no se diferencian significativamente de los individuos nacidos al 

final de la temporada reproductiva (Tabla 4.1, Figura 4.4b). 
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Tabla 4.1. Estimadores del tamaño corporal de las larvas de estadio I de M. ruficauda en función del momento de la temporada reproductiva en que nacen. El rango de medidas es seguido, entre 
paréntesis, por la media, el error estándar y el número de mediciones. Las letras diferentes y los asteriscos indican diferencias significativas con un P < 0,05. 
 

Estimador del tamaño corporal 

de la larva I 

 

Inicio 

Temporada reproductiva 

Mediados 

 

Fines 

 

F   ;   P 

Ancho máximo de la cápsula  

cefálica (µm) 

129 – 168 

(147 ± 0,7; 107)
 a

 

135 – 162 

(149 ± 0,5; 113)
 ab

 

132 – 168 

(151 ± 0,5; 153)
 b

 
9,5   ;   0,0001 * 

Longitud máxima de la  

cápsula cefálica (µm) 

99 – 123 

(113 ± 0,5; 108)
 a

 

105 – 123 

(114 ± 0,4; 117)
 a

 

102 – 129 

(117 ± 0,4; 147)
 b

 

27,6   ;   0,0001 * 

Distancia entre antenas (µm) 

69 – 93 

(87 ± 0,6; 75)
 a

 

78 – 99 

(86 ± 0,4; 94)
 ab

 

78 – 105 

(88 ± 0,4; 132)
 b

 

4,16   ;   0,0165 * 

Peso corporal de 100 

 individuos (mgr) 

3,5 – 4,3 

(3,71 ± 0,05; 15)
 a

 

3,3 – 4,3 

(3,80 ± 0,06; 17)
 ab

 

3,5 – 4,5 

(3,93 ± 0,06; 20)
 b

 

3,56   ;   0,036 * 

Indice de condición corporal 

promedio 

1,4269 1,4449 1,4664 - 

7
1 
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Figura 4.4. Estimadores del tamaño corporal de las larvas de estadio I de M. ruficauda en función del momento de la 
temporada reproductiva en que nacen. (a), ancho máximo medio de la cápsula cefálica; (b), longitud máxima media de 
la cápsula cefálica; (c), distancia media entre antenas; (d), peso medio de un lote de 100 larvas. Las barras indican el 
error estándar de cada muestra. Abreviaturas: Temp, principio; Inter, momentos intermedios; Tard, fines de la 
temporada reproductiva. Las letras diferentes indican diferencias significativas con un P < 0,05. 

Discusión 

En el presente capítulo de la Tesis se estudiaron dos aspectos vinculados a la 

localización del hospedador por parte de la larva parasitoide de M. ruficauda, en 

particular se estudió la presencia de estructuras sensoriales involucradas en la 

detección de claves químicas del hospedador y se analizó indirectamente, mediante 

estimadores del tamaño y de la condición corporal, la asignación diferencial de 

recursos en el huevo por parte de la hembra dependiendo del momento de la 

temporada reproductiva. Los resultados de este estudio demostraron que las larvas de 

estadio II de M. ruficauda cuentan con estructuras cefálicas diferentes a las presentes 

en las larvas de estadio I, sugiriendo que esta diferencia entre estructuras estaría 

asociada al comportamiento de búsqueda y localización del hospedador. Además, se 
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observó, a partir de la mayoría de los estimadores calculados, que el tamaño corporal 

de las larvas de estadio I varía según el momento en que nacen durante la temporada 

reproductiva. Las caracterisitcas aquí descriptas no se han encontrado hasta el 

momento en parasitoides inmaduros de otras especies. 

 

La caracterización de las estructuras cefálicas de los estadios larvales I y II de M. 

ruficauda corroboró las diferencias morfológicas previamente observadas (Crespo et 

al. 2011). Las estructuras cefálicas presentaron un mayor desarrollo en larvas de 

estadio II. Además, se encontró que estas larvas presentan un número mayor de 

sensilias en los palpos maxilares que las larvas de estadio I. Esta clara diferencia 

morfológica podría estar vinculada al comportamiento diferencial entre estadios 

inmaduros de este parasitoide, dado que la orientación positiva de las larvas de 

segundo estadio hacia claves provenientes del hosepador no se produce en larvas de 

primer estadio (Crespo y Castelo 2008). Aunque no se han realizado estudios que 

caractericen las estructuras sensoriales asociadas al proceso de localización en 

parasitoides inmaduros de otras especies, se ha observado que las larvas de estas 

especies presentan características morfológicas asociadas a la búsqueda activa del 

hospedador, las cuales determinan su éxito en el parasitismo (Clausen 1940; Darling 

1992; Darling y Roberts 1999; Overgaard Nielsen et al. 1999; Bologna y Pinto 2001; 

Poinar 2009). En otras especies de insectos existen varios trabajos que describen las 

estructuras sensoriales, pero enfocados desde el estudio taxonómico o fisiológico de la 

alimentación de insectos plaga (Zacharuk y Shields 1991; Vegliante 2005; Bahia et al. 

2007; Colomb et al. 2007; Juma et al. 2008; Szpila et al. 2008; Beutel et al. 2009; 

Akent’eva 2011; Ellers et al. 2012). En menor medida se ha estudiado la relación de 

los órganos sensoriales y la localización de recursos, con varios registros en larvas 

acuáticas (Gaino y Rebora 1999; Baker et al. 2000; Friis et al. 2003; Rebora et al. 

2007) y pocos en larvas de ambientes terrestres (Colwell y Scholl 1995; Devetak et al. 

2010; Ellers et al. 2012). No obstante, todos concuerdan en la relevancia de estos 
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caracteres morfológicos en el comportamiento y ecología de estas especies (Zacharuk 

y Shields 1991; Colwell y Scholl 1995; Gaino y Rebora 1999; Baker et al. 2000; Friis et 

al. 2003; Vegliante 2005; Bahia et al. 2007; Colomb et al. 2007; Rebora et al. 2007; 

Juma et al. 2008; Szpila et al. 2008; Beutel et al. 2009; Devetak et al. 2010; Akent’eva 

2011; Ellers et al. 2012). En el caso particular de M. ruficauda, este trabajo ha sido de 

utilidad en el estudio de la particular historia de vida de este parasitoide. Como ya se 

ha mencionado, la orientación al hospedador de la larva de segundo estadio de M. 

ruficauda se produce por el mecanismos de klinotaxis, en un ambiente donde existe un 

gradiente de infoquímicos producido a partir de una fuente de estímulos (Castelo y 

Lazzari 2004; Crespo y Castelo 2008; Crespo et al. 2011). Aunque no se ha podido 

determinar la existencia de sensilias olfativas mediante las técnicas utilizadas, la 

presencia de estas sensilias es crucial en el comportamiento de las larvas de estadio 

II. Por otro lado, la observación de sensilias con un único poro apical sugiere que la 

larva II podría contar con quimio-sensilias de contacto, las cuales tendrían relevancia 

en el contexto de aceptación del hospedador. No obstante, la falta de caracterización 

inequívoca de las estructuras sensoriales halladas demuestra la necesidad de 

proseguir investigando para poder establecer esta relación morfo-funcional entre las 

características morfológicas de los estadios inmaduros y su comportamiento. 

 

El análisis indirecto de la asignación diferencial de recursos nutricionales dependiendo 

del momento de la temporada reproductiva en el cual la hembra ovipone demostró que 

existe una relación entre el tamaño corporal de las larvas de estadio I y el momento en 

el que nacen. Se observó que a medida que va avanzando la temporada reproductiva 

los individuos van aumentando su tamaño corporal. Sólo la distancia entre antenas 

mostró un patrón diferente al obtenido con los demás estimadores. La relación entre la 

distancia entre antenas y otras medidas como el ancho máximo sugiere que no existe 

un crecimiento isométrico entre todas las partes que conforman la capsula cefálica de 

estas larvas. Por tanto, la distancia entre antenas no seguiría una relación directa con 



 

75 

el tamaño corporal, como se observa con otras medidas corporales lineales (Diss et al. 

1996; Jakob et al. 1996; Jiménez-Pérez y Wang 2004; Boivin y Gauvin 2009). A partir 

de los resultados obtenidos en este capítulo y los estudios previos de supervivencia de 

larvas fuera del hospedador, se observa que las larvas de M. ruficauda presentan una 

relación negativa entre el tamaño corporal y la supervivencia a lo largo de la 

temporada reproductiva, donde las larvas de estadio I de menor tamaño presentan una 

mayor supervivencia que aquellas de mayor tamaño (Crespo 2007). Estos resultados 

no concuerdan con lo predicho por la bibliografía donde el tamaño corporal 

correlaciona positivamente con diferentes características de la historia de vida del 

individuo como es la fecundidad, la capacidad de dispersión y la supervivencia entre 

otros (Diss et al. 1996; Fox y Czesak 2000; Elser y Jervis 2003; Boivin y Gauvin 2009; 

Da-Silva Araujo et al. 2012). Esto podría explicarse a partir de un mecanismo en el 

cual la hembra de M. ruficauda, según las condiciones ambientales, asigne 

diferencialmente distintos recursos específicos que les permitan a las larvas una 

mayor supervivencia. Casas y colaboradores (2005) han demostrado en otra especie 

de parasitoide que las reservas de carbohidratos ayudan en el mantenimiento del 

organismo hasta hallar al hospedador, es decir, que los individuos con mayores 

reservas de carbohidratos presentan una mayor supervivencia. Por su parte, en 

trabajos realizados con lepidópteros se ha demostrado la capacidad de la hembra de 

variar la composición de nutrientes de los huevos (Diss et al. 1996; Fox y Czesak 

2000). Los resultados de la estimación del índice de la condición corporal de las larvas 

I de M. ruficauda muestran que no habría diferencias entre los diferentes momentos de 

la temporada reproductiva. Esto sugiere que las larvas al nacer tendrían la misma 

condición fisiológica durante toda la temporada reproductiva, por tanto los huevos 

tendrían similar contenido de reservas de grasas (Jakob et al. 1996). Para M. 

ruficauda, los resultados indican que las hembras depositarían huevos con similar 

cantidad de este tipo de nutrientes en todo momento de la temporada, pero con larvas 

de menor tamaño corporal a principios de la temporada. Este hecho sugiere que los 
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huevos podrían ser de menor tamaño y los desoves más grandes, como ocurre en 

otros insectos y artrópodos que regulan su puesta (Fox y Czesak 2000; Papaj 2000; 

Fournet et al. 2001; Plaistow et al. 2007; Heimpel y Casas 2008; Jervis et al. 2008), 

aunque esto debe ser investigado mediante nuevos procedimientos. Este resultado 

sigue siendo contradictorio con el patrón observado para la supervivencia, donde una 

mejor condición corporal conlleva a una mayor supervivencia y trae aparejadas 

ventajas ecológicas de gran importancia en esta especie. Debido a que las larvas que 

nacen apenas comienza la temporada reproductiva tienen que esperar más tiempo a 

la aparición del hospedador susceptible al parasitismo en el campo, en contraposición 

a las larvas que nacen posteriormente en la temporada, es de esperar que exista un 

mecanismo fisiológico que produzca la diferencia observada en la supervivencia 

(Crespo 2007). Sin embargo, como la condición corporal se estimó utilizando valores 

promedio en lugar de valores individuales para cada larva, es necesario realizar 

nuevamente este estudio para determinar si existe algún patrón biológica y 

estadísticamente significativo. 

 

De todos modos, los resultados obtenidos podrían no ser biológicamente relevantes 

dado que las diferencias entre los individuos que provienen de diferentes momentos 

de la temporada reproductiva son bajas (aproximadamente entre el 1 y 3 % del 

estimador). Por tanto, son necesarios nuevos estudios donde todas las estimaciones 

del tamaño corporal se realicen de forma individual sobre las larvas y a su vez se 

efectuen análisis cuantitativos de las reservas nutricionales de los individuos, con el fin 

de entender si existe una relación entre el momento de la temporada en que nacen las 

larvas y los recursos energéticos que tienen a partir de la asignación efectuada por la 

hembra. 
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CAPÍTULO 5 

 

ORIGEN Y ALMACENAMIENTO EN  
Cyclocephala signaticollis DE LAS CLAVES QUÍMICAS 
ATRACTIVAS PARA EL PARASITOIDE 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Este capítulo dio origen a la siguiente publicación: GROBA, HF & CASTELO, MK, 2012. Chemical 
interaction between a dipteran parasitoid larva and its coleopteran host: A case of exploitation of the 
communication system during the searching behaviour? Bulletin of Entomological Research, 102: 315-
323. 
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Introducción 

En el comportamiento de forrajeo de los predadores y parasitoides, la localización 

activa de las presas/hospedadores es mediada por diferentes tipos de claves como 

son las claves mecánicas, visuales y químicas (Zuk y Kolluru 1998; Gullan y Cranston 

2005). En particular, el rol de las claves químicas en este comportamiento en los 

insectos es de suma relevancia (Vet et al. 1991; Vet y Dicke 1992; Agosta 2001; 

Gullan y Cranston 2005). Estas tienen su origen de la actividad de los individuos en el 

ambiente o de la producción activa por parte de las presas/hospedadores, las cuales 

intervienen en la comunicación coespecífica de estos organismos (Dicke y Sabelis 

1988; Lewis y Martin 1990; Vet y Dicke 1992; Godfray 1994; Stowe et al. 1995; Vet et 

al. 1995; Bottrell et al. 1998; De Moraes et al. 2000; Steidle y Van Loon 2003; 

Wertheim 2005; Wertheim et al. 2005). A estos últimos compuestos se los denomina 

feromonas y debido a que median en la interacción entre individuos de la misma 

especie, son importantes fuentes de información para los predadores y parasitoides 

que pueden beneficiarse al explotar como kairomonas a estos sistemas de 

comunicación (Dicke y Sabelis 1988; Vet et al. 1991; Aldrich 1995; Stowe et al. 1995; 

Wertheim 2005; Wertheim et al. 2005). 

 

Existen algunos estudios donde se ha determinado el origen específico de producción 

de feromonas en los insectos. Una posible fuente son los tejidos o células involucradas 

en la síntesis y producción de feromonas sexuales o de agregación (Leal 1998; Tillman 

et al. 1999; Ma y Ramaswamy 2003; Wyatt 2003). La ubicación anatómica de estos 

tejidos es muy variable, pero el abdomen es el lugar más común donde se han 

localizado este tipo de tejidos en Blattodea, Coleoptera y Lepidoptera (Leal 1998; 

Tillman et al. 1999; Ma y Ramaswamy 2003). Otra posible fuente de producción de 

feromonas son los microorganismos asociados a órganos de los insectos (Hoyt et al. 

1971; Byers y Wood 1981; Dicke 1988; Davis et al. 2013). Existen microorganismos 
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que tienen una dependencia estricta con sus hospedadores y otros que pueden vivir 

libremente. La ubicación de estos depende de la especie de insecto con la que están 

asociados y de sus hábitos (Hoyt et al. 1971; Byers y Wood 1981; Dicke 1988; Davis et 

al. 2013). 

 

En el sistema parasitoide-hospedador M. ruficauda y C. signaticollis, trabajos previos 

demostraron que la fuente de infoquímicos atractivos para la larva de estadio II del 

parasitoide está asociada al tubo digestivo de las larvas de tercer estadio del 

hospedador (Castelo 2003; Castelo y Lazzari 2004; Crespo y Castelo 2008). Además, 

Castelo (2003) encontró que estos infoquímicos median algún comportamiento entre 

las larvas de estadio III de C. signaticollis, demostrando que las larvas se orientan 

hacia extractos de la mitad posterior del cuerpo de sus coespecíficos, en particular 

hacia a la mitad posterior del tubo digestivo. No obstante, aun no se conoce cuál es el 

origen anatómico de producción o almacenamiento de estos infoquímicos. En base a 

la morfología e histología del tubo digestivo de C. signaticollis, las posibles fuentes de 

producción de los infoquímicos involucrados en estas interacciones pueden ser un 

tejido glandular o microorganismos asociados al tubo digestivo (Hoyt et al. 1971; 

Bauchop y Clarke 1975; Byers y Wood 1981; López-Guerrero y Morón 1990; Cazeimer 

et al. 1997; Egert et al. 2005). 

 

En el presente capítulo de esta Tesis se estudiaron algunos aspectos de la ecología 

química del sistema parasitoide–hospedador M. ruficauda - C. signaticollis. Los 

objetivos particulares de este capítulo fueron determinar: 1) que parte de la mitad 

posterior del tubo digestivo de C. signaticollis está asociada a los infoquímicos 

utilizados por las larvas de M. ruficauda en la localización del hospedador; y 2) si estos 

infoquímicos que son atractivos para las larvas de M. ruficauda median algún 

comportamiento entre las larvas de C. signaticollis. 
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Se espera que si M. ruficauda utiliza en la orientación hacia el hospedador los mismos 

infoquímicos que median alguna de las interacciones entre los individuos de C. 

signaticollis, ambas especies se orientaran positivamente hacia los mismos estímulos. 

Materiales y Métodos 

Con el fin de determinar tanto el origen anatómico de producción o almacenamiento de 

los infoquímicos de C. signaticollis y si estos median una orientación positiva de las 

larvas de M. ruficauda, se utilizaron larvas de segundo estadio del parasitoide en 

experimentos olfatométricos de elección doble utilizando diferentes estímulos 

provenientes de distintas partes de la mitad posterior del intestino de C. signaticollis. 

Además utilizando los mismos estímulos que se pusieron a prueba para M. ruficauda 

se estudió si existe la orientación de las larvas de estadio III de C. signaticollis hacia 

sus coespecíficos. 

Condiciones experimentales 

Los experimentos con larvas de M. ruficauda se realizaron durante los meses de enero 

y marzo del 2007 y 2009 bajo condiciones de laboratorio (25,7 ± 1,6°C; 60,0 ± 5% 

humedad relativa), en días con un rango de presión atmosférica de entre 1012 a 1020 

hPa. Los experimentos con C. signaticollis se realizaron durante julio y agosto del 

2008 y 2009 bajo condiciones de laboratorio (22,5 ± 1,3°C; 63,0 ± 15% humedad 

relativa) y presión atmosférica de 1008 a 1024 hPa. 

 

Para garantizar la ocurrencia de las respuestas comportamentales se utilizaron en los 

experimentos extractos de una concentración equivalente a 2,5 gusanos blancos por 

ml de solvente para los experimentos de M. ruficauda, más del doble de concentración 

utilizado por Castelo y Lazzari (2004). Para los experimentos de C. signaticollis se 
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utilizaron extractos de una concentración equivalente a 1 gusano blanco por ml de 

solvente, concentración que asegura la respuesta comportamental de los individuos 

(Castelo 2003).  

Insectos 

Las larvas de M. ruficauda fueron criadas en el laboratorio a partir de los desoves 

recolectados de enero a marzo del 2007 y 2009. La obtención y mantenimiento de los 

individuos previa realización de los experimentos se detalla en el Capítulo Materiales y 

Métodos Generales. Para los experimentos se utilizaron las larvas que alcanzaron el 

segundo estadio de entre 22 y 25 días de vida. 

 

Las larvas de C. signaticollis fueron colectadas de mayo a agosto de 2008 y 2009. Las 

mismas fueron identificadas y mantenidas hasta su utilización en los experimentos 

como se detalla en el capítulo Materiales y Métodos Generales. 

Obtención de los estímulos de C. signaticollis 

Los estímulos utilizados en los experimentos fueron obtenidos de diferentes partes del 

intestino posterior de las larvas de tercer estadio de C. signaticollis, según el protocolo 

empleado por Castelo y Lazzari (2004) y Crespo y Castelo (2008). Inmediatamente 

después de que los individuos fueran colectados, se realizaron disecciones de 

diferentes partes del intestino de las larvas de C. signaticollis, las cuales fueron 

homogeneizadas utilizando hexano como solvente para obtener los extractos de los 

infoquímicos (Castelo y Lazzari 2004). Los extractos obtenidos fueron conservados 

hasta su uso en freezer para evitar la degradación de los mismos. 

 

Con el fin de identificar el origen específico de producción de infoquímicos, los 

extractos de C. signaticollis se realizaron dividiendo a la mitad posterior del tubo 
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digestivo de la larva de tercer estadio en 3 regiones morfológicamente diferentes: el 

mesenterón posterior (M), la cámara de fermentación o rumen (CF) y el colon (C). 

Además, para otras dos series experimentales, se separó el contenido del epitelio del 

tubo digestivo para determinar si las claves son producidas por el tejido de la cámara 

de fermentación (López-Guerrero y Morón 1990) o por la presencia de 

microorganismos asociados al tubo digestivo (Chapman 2013). Se utilizaron 2 

protocolos diferentes para extraer los estímulos. En el primer protocolo (protocolo I) se 

separó el contenido del epitelio y luego se realizó una homogenización del contenido 

utilizando hexano. Por otro lado el epitelio se lavó con agua destilada y homogenizó 

con hexano. Para el segundo protocolo (protocolo II), el epitelio fue tratado de la 

misma manera, pero las claves químicas presentes en el contenido de la cámara de 

fermentación se obtuvieron mediante una extracción en 2 fases. Esta técnica permitió 

separar las claves químicas disolviendo el contenido de la cámara de fermentación en 

2 solventes inmiscibles (hexano-agua). Debido a que las claves químicas son no 

polares (Castelo y Lazzari 2004), estas fueron extraídas en la fracción del solvente no 

polar (hexano). 

 

El protocolo experimental de obtención de los extractos utilizados en los experimentos 

comportamentales de M. ruficauda y C. signaticollis de esta Tesis y los utilizados en 

otros estudios se detallan en la Figura 5.1. Cada uno de los extractos se realizó una 

única vez y se lo tomó como extracto madre. Luego, el extracto fue dividido en dos 

partes, utilizando cada parte del mismo extracto para realizar los experimentos 

comportamentales de orientación con M. ruficauda y C. signaticollis. 

Respuesta de los individuos a los estímulos del hospedador/coespecífico 

Los experimentos para determinar las respuestas comportamentales de orientación de 

los insectos fueron hechos utilizando olfatómetros de ambiente estacionario y 
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extractos de larvas de tercer estadio de C. signaticollis como se detalló previamente 

(ver Materiales y Métodos Generales). En la Tabla 5.1 se detalla el diseño 

experimental y el número de replicas para cada experimento. 

 
Figura 5.1. Regiones del cuerpo de la larva de C. signaticollis utilizadas para realizar los extractos puestos a prueba en 
los experimentos comportamentales. MR - Castelo y Lazzari (2004) y CS – Castelo (2003) indican los extractos 
utilizados en estudios previos con las larvas de M. ruficauda; y de C. signaticollis, respectivamente. El resto de los 
tratamientos corresponde a los puestos a prueba en esta Tesis. 

Respuesta de M. ruficauda a estímulos del hospedador 

Los experimentos de orientación de las larvas de segundo estadio de M. ruficauda 

hacia estímulos de larvas de C. signaticollis fueron llevados a cabo en el olfatómetro 

“Extractos-Larvas” descripto previamente en la sección Materiales y Métodos 

Generales. En cada ensayo los individuos experimentales se liberaron en el centro de 
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la arena y luego de 90 min de experimentación se registró su posición dentro del área 

(Tabla 5.1). 

Respuesta de C. signaticollis a estímulos de coespecíficos 

Para los experimentos de orientación de las larvas de C. signaticollis hacia estímulos 

de sus coespecíficos se utilizó el olfatómetro “Extractos-Gusanos” descripto 

previamente en la sección Materiales y Métodos Generales. Los individuos 

experimentales fueron liberados en el centro de la arena en cada ensayo, y al cabo de 

45 min de experimentación se registró su posición dentro del área (Tabla 5.1). 

Análisis estadístico 

En los experimentos realizados se midió la respuesta de orientación de las larvas de 

M. ruficauda y de las larvas de C. signaticollis hacia estímulos de C. signaticollis. En 

ambos experimentos, se evaluó la preferencia de los insectos por cada zona de la 

arena experimental (estímulo o control), como fue descripto en el capítulo Materiales y 

Métodos Generales. 

Resultados 

Respuesta de M. ruficauda a estímulos del hospedador 

Cuando los individuos de segundo estadio larval de M. ruficauda fueron expuestos a 

olores provenientes del tercer estadio larval de C. signaticollis, los experimentos 

revelaron que los infoquímicos que evocan una orientación positiva hacia el 

hospedador se encuentran asociados a la cámara de fermentación (Tabla 5.1, Figura 

5.2). Sin embargo, las larvas se distribuyeron al azar en la arena experimental cuando 

fueron expuestas a extractos del epitelio y del contenido de la cámara de fermentación 



 

85 

con ambos protocolos (Tabla 5.1, Figura 5.3). Estos resultados sugieren que los 

infoquímicos atractivos utilizados por las larvas de M. ruficauda en el comportamiento 

de localización del hospedador están al menos almacenados en la cámara de 

fermentación, pero no permitieron determinar el origen preciso de biosíntesis de los 

infoquímicos. 

 
Figura 5.2. Respuesta de M ruficauda y C. signaticollis hacia estímulos de las 3 regiones de la mitad del tubo digestivo 
posterior del tercer estadio larval de C. signaticollis. Las larvas de ambas especies fueron atraídas hacia extractos de la 
cámara de fermentación. Los asteriscos denotan una diferencia estadísticamente significativa ( 2, P < 0,05). 
Abreviaturas: MR, M. ruficauda; CS, C. signaticollis; M, mesenterón posterior; CF, cámara de fermentación; C, colon.  
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Tabla 5.1. Experimentos de olfatometría realizados para evaluar la respuesta comportamental de larvas de M. ruficauda y C. signaticollis hacia olores de diferentes partes del cuerpo del tercer estadio larval 
de C. signaticollis. Abreviaturas: MR, M. ruficauda; CS, C. signaticollis; M, mesenterón posterior; CF, cámara de fermentación; EpPI, epitelio protocolo I; CnPI, contenido protocolo I; EpPII, epitelio protocolo II; 
CnPII, contenido protocolo II; C, colon; Hx, hexano (control). En las columnas MR y CS se muestra el número de réplicas por experimento. Entre paréntesis se muestra el número total de individuos que 
tomaron una decisión (izquierda: estímulo, derecha: control) en la arena experimental. Los asteriscos denotan diferencias significativas. 

Experimento 

(estímulo – control) 

MR CS Descripción MR
2   ;   P

CS
2   ;   P 

M – Hx 100 (37-33) 70 (31-20) Individuos expuestos a extracto del 
mesenterón posterior. 

0,23 ; > 0,5 2,37 ; > 0,1 

CF – Hx 100 (51-29 ) 70 (36-20) Individuos expuestos a extracto de la 
cámara de fermentación. 

   6,05 ; < 0,025  *     4,57 ; < 0,05  * 

EpPI – Hx 200 (67-74) 64 (25-22) Individuos expuestos a extracto del 
epitelio de la CF (protocolo I). 

0,35 ; > 0,5 0,19 ; > 0,5 

CnPI – Hx 200 (61-59) 64 (28-26) Individuos expuestos a extracto del 
contenido de la CF (protocolo I). 

0,03 ; > 0,75 0,07 ; > 0,75 

EpPII – Hx 200 (58-68) 64 (27-19) Individuos expuestos a extracto del 
epitelio de la CF (protocolo II). 

0,79 ; > 0,25 1,39 ; > 0,1 

CnPII – Hx 200 (63-57) 64 (25-20) Individuos expuestos a extracto del 
contenido de la CF (protocolo II). 

0,3 ; > 0,5 0,56 ; > 0,25 

C – Hx 150 (56-43) 70 (33-24) Individuos expuestos a extracto del 
colon. 

1,71 ; > 0,1 1,42 ; > 0,1 

8
6 
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Respuesta de C. signaticollis a estímulos de coespecíficos 

Cuando se analizó el comportamiento de orientación de las larvas de C. signaticollis 

frente a extractos de las 3 regiones de la mitad posterior del tubo digestivo 

(mesenterón posterior, cámara de fermentación y colon) de C. signaticollis, se observó 

una orientación positiva de los gusanos blancos frente a extractos de la cámara de 

fermentación de sus coespecíficos (Tabla 5.1, Figura 5.2). 

 
Figura 5.3. Respuesta comportamental de orientación de M. ruficauda y C. signaticollis hacia estímulos extraídos de 

dos porciones de la cámara de fermentación del tercer estadio larval de C. signaticollis. Abreviaturas: MR, M. ruficauda; 

CS, C. signaticollis; EpPI, epitelio protocolo I; CnPI, contenido protocolo I; EpPII, epitelio protocolo II; CnPII, contenido 

protocolo II (Ver detalles en Materiales y Métodos). 

Por el contrario, se encontró que las larvas C. signaticollis se distribuyeron al azar en 

la arena experimental cuando fueron estimuladas con extractos provenientes del 

epitelio y contenido de la cámara de fermentación de coespecíficos, para ambos 
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protocolos (Tabla 5.1, Figura 5.3). Este resultado es desconcertante con respecto al 

anterior pero sugiere que los extractos podrían perder su actividad biológica cuando se 

divide a la cámara de fermentación en el contenido y el epitelio.  

 

Por lo tanto, los resultados obtenidos en ambos experimentos muestran que las larvas 

de M. ruficauda y de C. signaticollis son atraídas por extractos de la misma porción del 

intestino posterior de C. signaticollis. Esto sugiere que ambas especies podrían estar 

utilizando las mismas claves, pero en contextos diferentes. Es decir en la localización 

del hospedador por parte del parasitoide y en algún tipo de interacción coespecífica 

entre individuos de C. signaticollis. 

Discusión 

En el presente capítulo se determinó que una región de la mitad posterior del tubo 

digestivo de C. signaticollis presenta las claves atractivas utilizadas por M. ruficauda 

en la orientación hacia el hospedador. Los resultados demuestran que los infoquímicos 

que estimulan el comportamiento de orientación positiva de las larvas de M. ruficauda 

y C. signaticollis están asociados a la cámara de fermentación, pero no al mesenterón 

o al colon del sistema digestivo del hospedador. Estos resultados concuerdan y 

profundizan los resultados obtenidos en el estudio de Castelo (2003) y Castelo y 

Lazzari (2004). No solo se ha corroborado que las larvas del parasitoide y el 

hospedador se ven atraídas hacia extractos de la mitad posterior del tubo digestivo 

sino que se ha determinado que las claves químicas involucradas están asociadas a 

una región particular del intestino. Se ha demostrado que en los parasitoides 

inmaduros pertenecientes al orden Coleoptera y Diptera el comportamiento de 

búsqueda es modulado por claves liberadas por sus hospedadores (Godfray 1994; 

Feener Jr. y Brown 1997; Brodeur y Boivin 2004). Por ejemplo, la claves químicas que 
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intervienen en el comportamiento de localización del hospedador en Aleochara sp. 

Gravenhorst (Coleoptera: Staphylinidae) del sur de África son producidas por su 

hospedador, la mosca Haematobia thirouxi potans Bezzi (Diptera: Muscidae) (Wright y 

Müller 1989). En M. ruficauda, la larva pasa toda su vida bajo tierra en un ambiente 

químicamente complejo, por tanto es de esperarse que los infoquímicos que 

desencadenan el comportamiento de búsqueda del hospedador sean producidos 

directamente por el hospedador. 

 

Respecto al comportamiento de orientación de C. signaticollis frente a olores de 

coespecíficos, se encontró que la orientación positiva fue sólo hacia olores 

provenientes de la cámara de fermentación. Curiosamente, no existió orientación 

positiva hacia olores provenientes de extractos hechos del colon lo que indicaría que 

estos compuestos químicos no estarían relacionados a volátiles provenientes del 

alimento ni a metabolitos producto de la degradación de los nutrientes. En estudios 

previos se demostró que los gusanos blancos tienen una distribución agregada en el 

campo (Castelo y Capurro 2000). Esto indica que los químicos encontrados en la 

cámara de fermentación podrían actuar como feromona de agregación. Sin embargo, 

no se conoce cómo los volátiles dejan la cámara de fermentación y llegan al exterior. 

Una posibilidad es que los volátiles de alguna manera sean vehiculizados a través de 

la cutícula y alcancen el exterior a partir del sistema traqueal como ocurre con el 

producto de algunas células glandulares sintetizadoras de feromonas de otros insectos 

(Ma y Ramaswamy 2003). 

 

Este estudio comportamental es el primero en plantear la posible existencia de 

atracción coespecífica entre larvas de escarabeidos a partir de una aproximación 

experimental. No obstante, existen muchos reportes que muestran que las larvas de 

insectos responden a claves químicas. En estos estudios los autores sugieren que 

estas respuestas comportamentales provocadas por claves químicas tienen 
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indirectamente un beneficio en los organismos que tienen vida en grupo. Algunos 

sugieren que aumenta o mejora la supervivencia, el crecimiento y el desarrollo 

individual (Ghent 1960; Stamp y Bowers 1990; Inouye y Johnson 2005; Despland y Le 

Huu 2006; Jumean et al. 2009). Otros proponen que incrementa la eficiencia en la 

explotación del alimento o la habilidad defensiva contra enemigos naturales (Capinera 

1980; Tsubaki y Shiotsu 1982; Deneubourg et al. 1990; Hunter 2000; Ruzicka y Zemek 

2008). 

 

Se ha propuesto otro beneficio para el comportamiento de agregación entre larvas 

vinculado a la búsqueda de pareja en los adultos. Por ejemplo, en la polilla de la 

manzana Cydia pomonella L. (Lepidoptera: Tortricidae), se registró una disminución en 

el tiempo de búsqueda de pareja para los machos luego de la emergencia, en la cual 

estarían involucrados dos comportamientos (Duthie et al. 2003). Por un lado, las larvas 

en su estadio final se agrupan como resultado de la atracción hacia las larvas que 

están construyendo el capullo y las prepupas, y por otro lado, los machos recién 

emergidos son arrestados por los infoquímicos liberados por las pupas de las 

hembras. Estos dos comportamientos permitirían que las hembras copulen apenas 

hayan emergido (Duthie et al. 2003). Las especies del género Cyclocephala son 

univoltinas, es decir, los adultos son activos unas pocas semanas al año (Alvarado 

1980; Potter 1981). Por consiguiente, es de extrema importancia que los machos y las 

hembras se encuentren de una manera eficiente (Potter 1981). Entonces, el 

comportamiento de agregación entre larvas podría ser un beneficio, ya que la energía 

no invertida en la búsqueda de pareja podría invertirse en la progenie aumentando su 

fitness o aptitud biológica. 

 

También se realizaron experimentos para determinar si los infoquímicos que atraen a 

las larvas de M. ruficauda son producidos por glándulas o microorganismos de la 

cámara de fermentación. Para poder llevar a cabo este objetivo, se realizaron dos 
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series de experimentos que no fueron concluyentes, dado que ninguno de los 

tratamientos realizados (extractos del contenido y del epitelio de la cámara de 

fermentación) evocó una respuesta de orientación en M. ruficauda. El hecho de que no 

se haya podido encontrar un resultado positivo para estos experimentos indica que las 

claves químicas serían altamente volátiles y pueden haberse perdido durante la 

disección y manipulación durante la preparación de los extractos del contenido y el 

epitelio de la cámara de fermentación. Se ha demostrado que compuestos con alta 

volatilidad cumplen un rol importante en la búsqueda del hospedador de muchas 

especies de larvas de insectos fitófagos, principalmente dípteros, que viven bajo tierra 

(Hibbard y Bjostad 1988; Villani y Wright 1990). Debido a la alta volatilidad de las 

claves químicas, probablemente cuando se abrió la cámara de fermentación los 

compuestos se perdieron durante la disección del tubo digestivo, previo a ser retenidos 

por el solvente de extracción. Por otro lado, existe evidencia que demuestra que las 

feromonas son mezclas de compuestos donde la proporción de cada uno de los 

componentes es importante en su actividad biológica. Por tanto, un cambio en la 

composición de la mezcla puede ocasionar pérdida de la actividad biológica 

(Greenfield 2002; Wyatt 2003; Morgan 2004; Mori 2010). Además, existe la posibilidad 

de que haya sinergismo entre compuestos de las diferentes porciones de la cámara de 

fermentación (epitelio y contenido), es decir que la atracción hacia extractos de esta 

región del tubo digestivo podría perderse si se la divide en las partes que la 

componen. Esta es otra posible razón por la cual se perdió la actividad cuando los 

extractos fueron ofrecidos a las larvas. Por último, otra posible explicación a la pérdida 

de la actividad biológica podría ser la reacción del sistema inmune del hospedador 

hacia las heridas infringidas durante la disección de la cámara de fermentación. En los 

insectos, las heridas desencadenan una cascada de reacciones de síntesis de 

diferentes compuestos (Fehlbaum et al. 1994; Bidla et al. 2009). Estos compuestos 

podrían interactuar con los infoquímicos modificando su composición o sus 

características químicas. Sin embargo, si el procedimiento hubiese generado cambios 
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en la composición de la mezcla o características de los infoquímicos, lo mismo debería 

haber ocurrido con los otros extractos realizados. Además, los insectos fueron 

sacrificados previamente a la disección y por tanto el sistema inmune de los individuos 

no tuvo oportunidad de desencadenar ninguna respuesta, modificando la composición 

o características de los infoquímicos. Sin embargo, más allá de que no se pudo 

identificar el origen preciso de biosíntesis de las claves, los resultados indicaron la 

posible existencia de una feromona involucrada en la comunicación coespecífica de C. 

signaticollis y que posiblemente las mismas claves son utilizadas por las larvas de M. 

ruficauda en la localización del hospedador. Si esto fuera cierto, entonces M. ruficauda 

estaría explotando el sistema de comunicación intraespecífica de C. signaticollis 

durante la búsqueda del hospedador. 

 

Existen pocos casos que demuestran la explotación del sistema de comunicación del 

hospedador por parte de los parasitoides. Esto se debe a que en un sistema 

multitrófico complejo las claves químicas altamente confiables tienen una baja 

detectabilidad disminuyendo el encuentro con el hospedador (Vet et al. 1991; Vet y 

Dicke 1992; Aldrich 1995; Riba y Blas 1995; Stowe et al. 1995). Sin embargo, en 

parasitoides como M. ruficauda que tienen una búsqueda compartida del hospedador, 

la hembra sería atraída por claves menos confiables pero altamente detectables 

durante la oviposición mientras que las larvas buscarían y encontrarían a sus 

hospedadores orientándose hacia aleloquímicos altamente confiables y específicos del 

hospedador. Esta estrategia podría incrementar la eficiencia en la localización del 

hospedador aumentando a su vez el fitness o aptitud biológica de los individuos. 
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CAPÍTULO 6 

 

DETERMINACIÓN DEL AGENTE PRODUCTOR DE LAS 

CLAVES QUÍMICAS ATRACTIVAS PARA EL 

PARASITOIDE EN EL INTESTINO DE  

Cyclocephala signaticollis  

  



 

94 

Introducción 

Las interacciones interespecíficas entre los predadores/parasitoides (enemigos 

naturales) y sus presas/hospedadores (insectos fitófagos) se dan a partir de diferentes 

claves sensoriales (Eggleton y Belshaw 1992; Godfray 1994; Stowe et al. 1995; 

Feener Jr. y Brown 1997; Zuk y Kolluru 1998; Greenfield 2002). En particular las 

claves químicas son las más estudiadas en la localización de los insectos fitófagos de 

los enemigos naturales (Dicke y Sabelis 1988; Lewis y Martin 1990; Vet y Dicke 1992; 

Godfray 1994; Stowe et al. 1995; Vet et al. 1995; Rutledge 1996; Bottrell et al. 1998; 

Zuk y Kolluru 1998; Vet 1999; De Moraes et al. 2000; Wyatt 2003; Afsheen et al. 

2008). En la mayoría de los casos, los infoquímicos liberados por las plantas 

hospedadoras de los insectos fitófagos son importantes claves utilizadas por los 

enemigos naturales en la localización, debido a que tienen una alta detectabilidad. 

También son muy utilizadas en este proceso las claves químicas originadas a partir de 

la actividad de los insectos fitófagos (Vinson 1984; Vet et al 1991; Vet y Dicke 1992; 

Godfray 1994; Stowe et al. 1995; Vet et al. 1995; Rutledge 1996; Vet 1999; Steidle y 

Van Loon 2003; Wyatt 2003; Afsheen et al. 2008). Entre las diferentes fuentes de 

infoquímicos, la explotación del sistema de comunicación de los insectos fitófagos 

(feromonas) por parte de los enemigos naturales ha sido registrada en muchas 

especies debido al compromiso evolutivo que representa. En este contexto, la 

necesidad de los insectos de aumentar el fitness o aptitud biológica a partir de la vida 

en grupo, encontrar pareja y lugares confiables de oviposición, hace que tenga lugar la 

comunicación, emitiendo feromonas, con la desventaja de ser potencialmente 

“espiados” por sus enemigos naturales (Dicke y Sabelis 1988; Stowe et al. 1995; 

Hoffmiester y Roitberg 1998; Zuk y Kolluru 1998; Wertheim et al. 2003; Wyatt 2003). 

 

La explotación del sistema de comunicación de los hospedadores por parte de los 

parasitoides ha sido bien documentada (Eggleton y Belshaw 1993; Wiskerke et al. 
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1993a, b; Godfray 1994; Aldrich 1995; Stowe et al. 1995; Vet et al. 1995; Feener Jr. et 

al. 1996; Rutledge 1996; Feener Jr. y Brown 1997; Glinwood et al. 1999; Hoffmeister y 

Gienapp 1999; Aldrich y Zhang 2002; Duthie et al. 2003; Wertheim et al. 2003; Jumean 

et al. 2005; Stireman III et al. 2006; Afsheen et al. 2008; Jumean et al. 2009; Dweck et 

al. 2010; Jang et al. 2011; Mathis et al. 2011). En los parasitoides himenópteros, este 

comportamiento ha sido observado en varios grupos y especies donde los 

hospedadores se encuentran ocultos (Wiskerke et al. 1993a, b; Hoffmeister y Gienapp 

1999; Stiedle y Van Loon 2003; Jumean et al. 2005), o donde la hembra del 

parasitoide utiliza las feromonas de otro estado del hospedador diferente al que 

parasitan, como los parasitoides de huevos o larvas (Stowe et al. 1995; Stiedle y Van 

Loon 2003; Wertheim et al. 2003; Yong et al. 2007; Dweck et al. 2010; Conti y Colazza 

2012). La utilización de feromonas en los parasitoides pertenecientes al orden Diptera 

se ha observado en las familias Tachinidae y Phoridae donde las hembras utilizan las 

feromonas de los estados del hospedador al que parasitan (Aldrich 1995; Feener Jr. et 

al. 1996; Feener Jr. y Brown 1997; Aldrich y Zhang 2002; Stireman III et al. 2006; Jang 

et al. 2011; Mathis et al. 2011). En trabajos previos y en el capítulo anterior de esta 

Tesis se ha encontrado evidencia que muestra que la larva de M. ruficauda presenta 

una orientación positiva hacia claves químicas procedentes de su hospedador, las 

cuales se ha sugerido que podrían ser las mismas que promueven el comportamiento 

de agregación en el campo de las larvas de estadio III de C. signaticollis (Castelo y 

Capurro 2000; Castelo 2003; Castelo y Lazzari 2004; Crespo y Castelo 2008). En 

particular esta posible feromona de agregación se encuentra asociada al tubo 

digestivo de las larvas del hospedador (Castelo 2003; Castelo y Lazzari 2004), 

específicamente a la cámara de fermentación. En otros escarabeidos, esta región del 

tubo digestivo presenta tejido glandular (López Guerrero y Morón 1990) y/o 

comunidades de microorganismos (Egert et al. 2005; Zhang y Jackson 2008; Huang et 

al. 2010; Zheng et al. 2012; Chapman 2013), siendo ambos posibles agentes de 

producción de feromonas en los insectos (Hoyt et al. 1971; Byers y Wood 1981; Dicke 
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1988; Leal 1998; Tillman et al. 1999; Ryan 2002; Ma y Ramaswamy 2003; Wyatt 2003; 

Dillon y Dillon 2004; Davis et al. 2013). 

 

En los insectos, la producción de feromonas a partir de tejidos glandulares fue muy 

estudiada en varios órdenes (Leal 1998; Tillman et al. 1999; Ryan 2002; Ma y 

Ramaswamy 2003; Wyatt 2003). En estos tejidos, la biosíntesis de las feromonas es 

realizada por células secretoras individuales o por grupos de células que conforman un 

tejido glandular (Quennedy 1998; Ryan 2002; Ma y Ramaswamy 2003). La ubicación 

de los tejidos glandulares es muy variable, dado que se han encontrado tejidos 

glandulares en las antenas, la cabeza, el tórax, las patas y el abdomen de los insectos 

(Tillman et al. 1999; Ryan 2002; Ma y Ramaswamy 2003). En algunas especies de 

coleópteros se ha determinado que la producción de feromonas tanto sexuales como 

de agregación se dá en tejidos glandulares del tubo digestivo (Hall et al. 2002a, b; 

Tittiger et al. 2005; Huma Taban et al. 2006). López Guerrero (1990) indica la posible 

existencia de un epitelio glandular en la cámara de fermentación de larvas de 

escarabajo pertenecientes a la subfamilia Dynastinae. Este hecho sugiere que podría 

existir tejido glandular en la cámara de fermentación de las larvas de C. signaticollis. 

En este contexto, las claves químicas percibidas por las larvas de M. ruficauda y de C. 

signaticollis podrían ser producidas por un epitelio secretor del tubo digestivo. 

 

En contraste, los infoquímicos que median en las interacciones insecto–insecto 

producidos por sus microorganismos asociados han sido menos estudiados 

relegándose su importancia en estas interacciones (Dillon y Dillon 2004). No obstante, 

existen casos documentados en la bibliografía donde es importante la intervención de 

los microorganismos en la producción de feromonas (Hoyt et al. 1971; Dicke 1988; 

Byer 1989; Domek y Johnson 1990; Hunt y Borden 1990; Vishniac y Johnson 1990; 

Johnson y Vishniac 1991; Dillon et al. 2000; Six 2003; Dillon y Dillon 2004; Ganter 

2006; Huma Taban et al. 2006; Lam et al. 2007; Rivera et al. 2009; Davis et al. 2013). 
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Entre los coleópteros, se ha visto que los microorganismos localizados en el tubo 

digestivo posterior producen parte de la mezcla de feromonas que participa en el 

comportamiento de agregación (Dicke 1988; Byers 1989; Six 2003; Huma Taban et al. 

2006; Rivera et al. 2009). Existen pocos casos en escarabeidos adultos donde la 

producción de feromonas sexuales o de agregación involucra la participación de 

microorganismos. Sólo se encontró en los adultos de dos especies que los 

microorganismos asociados producen feromonas de agregación, pero estos no se 

alojan en el tubo digestivo (Hoyt et al. 1971; Domek y Johnson 1990; Vishniac y 

Johnson 1990; Johnson y Vishniac 1991). Para los estadios larvales de esta familia se 

han realizado diversos estudios donde se analizó la fauna de microorganismos en el 

tubo digestivo del hospedador y su función en la alimentación (Bauchop y Clarke 1975; 

Cazeimer et al. 1997; Egert et al. 2003; Lemke et al. 2003; Egert et al. 2005; Zhang y 

Jackson 2008; Huang et al. 2010; Zheng et al. 2012). No hay documentados hasta la 

fecha en la bibliografía estudios sobre feromonas en estadios inmaduros de esta 

familia. Cyclocephala signaticollis presenta el tubo digestivo típico de los escarabeidos, 

en el cual se supone se alojan microorganismos que favorecen la digestión (Egert et 

al. 2005; Zhang y Jackson 2008; Huang et al. 2010; Zheng et al. 2012). Hasta el 

momento, se desconoce la comunidad de microorganismos asociados al sistema 

digestivo en este taxón. Por otro lado, en estudios previos se ha determinado que en la 

cámara de fermentación de las larvas de tercer estadio de C. signaticollis, se 

almacenan claves químicas asociadas a la orientación hacia coespecíficos, lo que 

sugiere que existiría un sistema de comunicación química intraespecífico en esta 

especie (Castelo y Capurro 2000; Castelo 2003). Sin embargo, hasta el momento no 

se ha estudiado si existen microorganismos alojados en esta región del tubo digestivo, 

y de existir, si están relacionados con el comportamiento de agregación en las larvas 

de este coleóptero, y con el comportamiento de orientación hacia el hospedador en las 

larvas de M. ruficauda.  
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En este contexto, es probable que los infoquímicos asociados al comportamiento de 

agregación entre las larvas de tercer estadio de C. signaticollis sean sintetizados por 

los microorganismos, por algún tejido glandular, o por ambos, sugiriendo que existen 

feromonas de agregación producidas en el tubo digestivo de las larvas del hospedador 

y que son utilizadas por las larvas de M. ruficauda como kairomonas en el contexto de 

búsqueda y localización de los mismos. Según los antecedentes precedidos y los 

resultados obtenidos en el capítulo anterior de esta Tesis, en el presente capítulo se 

intentó determinar indirectamente el agente o estructura de la cámara de fermentación 

asociado a la producción de los infoquímicos relacionados a la ecología química del 

sistema parasitoide–hospedador M. ruficauda–C. signaticollis. Los objetivos 

particulares de este capítulo fueron: 1) determinar la presencia de tejido glandular y de 

microorganismos asociados a la cámara de fermentación de la larva de estadio III de 

C. signaticollis; y 2) determinar si los extractos asociados a los productos metabólicos 

de microorganismos presentes en la cámara de fermentación de C. signaticollis 

resultan atractivos para las larvas de M. ruficauda y C. signaticollis. 

 

Se espera, por tanto, determinar la presencia de tejido glandular y/o microorganismos 

asociados en la cámara de fermentación de larvas de tercer estadio de C. signaticollis. 

Si la fuente de origen de las claves químicas atractivas en este sistema hospedador–

parasitoide fuera un tejido glandular, se espera poder caracterizar al mismo mediante 

los preparados histológicos; mientras que si son los microorganismos asociados a esta 

región del tubo digestivo, se espera que los extractos de sus productos metabólicos 

desencadenen una orientación positiva en las larvas de M. ruficauda y C. signaticollis. 

En caso contrario, no se observará actividad biológica en los extractos probados. 
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Materiales y Métodos 

Se desarrollaron diferentes protocolos con el objetivo de determinar indirectamente la 

estructura o agente productor de los infoquímicos presentes en la cámara de 

fermentación de larvas de estadio III de C. signaticollis que median la orientación 

positiva de las larvas de M. ruficauda y de C. signaticollis. A partir de los objetivos se 

realizó un estudio anatómico de la cámara de fermentación de C. signaticollis a partir 

de técnicas comunes de histología con el fin de registrar la presencia de estructuras 

glandulares potencialmente productoras de infoquímicos. Además, para determinar si 

existen microorganismos en el tubo digestivo, y determinar si están asociados con los 

infoquímicos, se realizaron cultivos del contenido de la cámara de fermentación de C. 

signaticollis en medios con diferentes fuentes de carbono, a los cuales se les 

extrajeron las claves químicas luego de un tiempo de incubación. Los estímulos 

extraídos fueron ofrecidos a las larvas de estadio II de M. ruficauda y a las larvas de 

estadio III de C. signaticollis mediante ensayos comportamentales de olfatometría. Los 

procedimientos y protocolos experimentales efectuados se detallan a continuación en 

las sucesivas secciones. 

Insectos 

Las larvas de M. ruficauda fueron criadas en el laboratorio a partir de los desoves 

recolectados durante enero a marzo del 2011 a 2013 en campos de Pilar y Moreno. La 

obtención y mantenimiento de los individuos previo a la realización de los 

experimentos se detalla en el capítulo Materiales y Métodos Generales. Para los 

experimentos se utilizaron las larvas de M. ruficauda que alcanzaron el segundo 

estadio, de entre 20 y 50 días de vida. 
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Los individuos de C. signaticollis de tercer estadio fueron colectados del suelo en 

pastizales de Pilar, Mercedes y Moreno, de mayo a agosto de 2011 a 2012. La 

metodología de identificación y mantenimiento de las larvas hasta su utilización en los 

experimentos se detalla en el capítulo Materiales y Métodos Generales. 

Determinación de presencia de estructuras glandulares en la cámara de 
fermentación de C. signaticollis 

Para registrar la presencia de glándulas o epitelio glandular en el tegumento de la 

cámara de fermentación de larvas de estadio III de C. signaticollis se realizaron cortes 

histológicos en parafina de esta región del tubo digestivo. 

 

Los individuos de estadio III de C. signaticollis fueron anestesiados en frio en un 

freezer durante 5 minutos. Luego se realizaron disecciones del tubo digestivo para 

extraer la cámara de fermentación. Las mismas fueron fijadas durante 24 hs utilizando 

una solución de formaldehido al 4% en un buffer isotónico con el cuerpo del individuo 

(Ribi 1987). Transcurrido el tiempo de fijación, las piezas se lavaron con buffer 

isotónico y se deshidrataron en una serie gradual de alcoholes hasta llegar a etanol 

100%. Una vez llegado a este punto se prosiguió con la deshidratación, gradualmente, 

mediante mezclas de alcohol etílico–alcohol butílico (3:1; 1:1; 1:3) hasta llegar a 

alcohol butílico 100%. Luego las piezas se transfirieron a una mezcla de alcohol 

butílico–parafina durante 2 hs (se realizaron 2 cambios), y posteriormente se pasaron 

a parafina 100% (2 cambios). 

 

A partir de las muestras en parafina, se realizaron cortes seriados de 6 a 8 µm de 

espesor mediante un micrótomo. Los cortes montados en portaobjetos se 

desparafinaron, se hidrataron en una serie gradual de alcoholes hasta llegar a agua 

destilada y se colorearon con hematoxilina–eosina (H–E). Se prosiguió con la 

deshidratacion y aclaración de los cortes, y posterior montado. Las preparaciones se 
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observaron mediante el uso de un microscopio óptico Carl Zeiss Primo Star. Se 

obtuvieron fotografías digitales mediante una cámara acoplada al microscopio. 

Determinación de presencia de microorganismos asociados a la cámara 
de fermentación de C. signaticollis 

Determinación de la presencia de microorganismos en los insectos y en 

el medio de cultivo 

Con el objeto de determinar la presencia de microorganismos alojados en la cámara 

de fermentación de C. signaticollis y si están vinculados con la producción de 

infoquímicos relevantes en la localización del hospedador de M. ruficauda y en la 

interacción intraespecífica de los individuos del estadio III de C. signaticollis, se 

realizaron ensayos comportamentales de olfatometría con diferentes estímulos 

asociados a la presencia/ausencia de microorganismos en el tubo digestivo.  

 

En primer lugar se desarrolló un protocolo para obtener un extracto de C. signaticollis 

libre de microorganismos (individuos aposimbióticos) (Douglas 1989; Capinera 2008). 

Para ello, las larvas de estadio III de C. signaticollis se criaron en un medio con 

antibiótico tetraciclina, a razón de un gramo de antibiótico por kilo de tierra esterilizada, 

obteniendo de esta manera una concentración final de 0,1% m/m. Los gusanos 

blancos se mantuvieron durante una semana, al igual que se detalla en el capítulo 

Materiales y Métodos Generales pero utilizando tierra con tetraciclina. Transcurridos 

los 7 días se procedió a realizar la extracción de los estímulos del hospedador de la 

mitad posterior del cuerpo de las larvas, según Castelo (2003) y Castelo y Lazzari 

(2004). Para ello, las larvas fueron anestesiadas en frio en un freezer durante 5 

minutos. Una vez anestesiadas, se le practicó a cada larva un corte transversal en el 

abdomen a la altura del quinto espiráculo, y la mitad posterior de cada individuo se 

homogeneizó en un mortero de vidrio utilizando hexano como solvente. 
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Luego, se realizaron dos ensayos comportamentales a modo de control para 

determinar si el extracto obtenido luego del procedimiento resultaba atractivo para las 

larvas de M. ruficauda y de C. signaticollis. El primer control consistió en verificar si las 

larvas de ambas especies se orientan hacia el antibiótico, ofreciéndoles un extracto de 

tetraciclina realizado con hexano como solvente en una concentración de 20 mgr/ml. 

Por otro lado, se verificó si la tierra por sí misma es atractiva para las larvas de ambas 

especies. Para ello, se preparó tierra estéril mediante un proceso de tindalización en 

autoclave, realizando un extracto de 1 mgr/ml de tierra tindalizada en hexano. 

Obtención de cultivos de microorganismos y productos metabólicos 

asociados a la cámara de fermentación de C. signaticollis 

Con el objeto de determinar si la cámara de fermentación del gusano blanco tiene 

microorganismos asociados y producen metabolitos vinculados a los infoquímicos 

utilizados en la localización del hospedador por parte de M. ruficauda y en las 

interacciones intraespecíficas de la larva de estadio III de C. signaticollis, se realizaron 

medios de cultivos para aislar a los potenciales microorganismos y sus productos 

metabólicos. Cómo se desconoce si los microorganismos están presentes y que tipo 

de nutrientes consumen, se utilizaron tres medios con tres fuentes de carbono 

diferentes: celulosa, hidratos de carbono y proteínas. Por cada fuente de carbono se 

realizaron cuatro tratamientos: cultivos de los potenciales microorganismos mediante 

inoculación del medio con extracto de la cámara de fermentación (cultivo), medio sin 

inocular (medio control), cultivo de los potenciales microorganismos mediante medio 

con antibiótico inoculado con extracto de la cámara de fermentación (cultivo + 

antibiótico) y medio con antibiótico sin inocular (medio control + antibiótico) (Tabla 6.1; 

Figura 6.1). Del material proveniente de cada tratamiento se extrajeron los 

infoquímicos producidos luego de la incubación, los cuales fueron ofrecidos a las 

larvas de ambas especies en experimentos comportamentales de olfatometría como 
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se detalla en la Tabla 6.1. La preparación de cada medio de cultivo se detalla a 

continuación. 

o Preparación de los medios de cultivo  

La presencia de microorganismos en un medio de cultivo puede ser determinada 

indirectamente a partir de la degradación de los nutrientes del medio y posterior 

verificación de la presencia de productos metabólicos secundarios derivados de su 

actividad. El metabolismo o lisis de las macromoléculas de los medios de cultivo por 

parte de los microorganismos produce, dependiendo del medio de cultivo, procesos de 

celulosólisis, amilólisis o proteólisis. La acción de los microorganismos asociados a C. 

signaticollis sobre los medios de cultivo se verificó por medio de protocolos utilizados 

en microbiología del suelo (Pochon y Tardieux 1965). La actividad metabólica se 

comprobó en los medios de cultivo de los cuatro tratamientos realizados. Para la 

elaboración de los medios de cultivo se modificaron los protocolos establecidos por 

Pochon y Tardieux (1965), Bailón Lira et al. (2003) y Sánchez Colin (2004), 

ajustándose el pH de cada medio de cultivo para obtener las mismas condiciones de la 

cámara de fermentación de las larvas de los gusanos blancos (pH=10, ajuste con 

NaOH) (Millas y Carrillo 2008). Se prepararon, en tubos de ensayo de vidrio de 25 ml, 

10 ml de medio por cada tratamiento (cultivo, medio control). Una vez preparados los 

tubos se llevaron a esterilizar en una autoclave durante 15 minutos a presión de una 

atmósfera (Figura 6.1). El detalle de la composición de cada medio de cultivo se 

menciona en las secciones Medio de celulosa, Medio de hidratos de carbono y Medio 

de proteínas.  
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Figura 6.1. Esquema de metodología de obtención de microorganismos y productos metabólicos asociados a la 

cámara de fermentación de C. signaticollis. Obtencion de los extractos de cultivos de microorganismos sin (a) y con 

antibiótico (c), y de los medios de cultivo sin inocular, sin (b) y con (d) antibiótico. 

La preparación de los medios de cultivo con antibiótico se realizó con el mismo 

protocolo detallado previamente pero con la modificación del agregado de un 

antibiótico de amplio espectro, como la tetraciclina. Se prepararon la misma cantidad 
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de tubos que para los tratamientos anteriores pero con 9 ml de medio de cultivo. 

Además, se prepararon 100 ml de medio de cultivo para poder añadir el antibiótico 

posteriormente. Ambas preparaciones de medio fueron esterilizadas y luego que el 

medio llegó a temperatura ambiente se añadieron 0,1 gr de antibiótico a los 100 ml de 

medio de cultivo. Posteriormente, bajo campana de flujo laminar, se agregó 1 ml de 

esta preparación de medio con antibiótico a cada tubo de ensayo de 9 ml, 

obteniéndose una concentración final de tetraciclina de 0,1 mgr/ml en los tubos de 

ensayo (Figura 6.1 c y d). 

 Medio de celulosa 

En base al protocolo de Pochon y Tardieux (1965) se realizó el siguiente medio 

líquido: 

Por 100 ml 

Solución salina estándar    5 ml 

NO3NH4      0,1 gr 

Agua mineral      0,1 ml 

Agua destilada      100 ml 

Por cada tubo de ensayo preparado se agrego una tira de papel de filtro de 1 x 7 cm, 

como fuente de carbono del medio. La presencia de microorganismos se detecta a 

partir de la observación de manchas pigmentadas sobre el papel de filtro en la parte no 

sumergida en el líquido, que indica que se produjo celulólisis y el crecimiento de las 

colonias (Pochon y Tardieux 1965). 

 Medio de hidratos de carbono 

En base al protocolo de Pochon y Tardieux (1965) se realizó el siguiente medio 

líquido: 
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Por 100 ml 

Solución salina estándar    5 ml 

Harina o almidón de maíz    0,15 gr 

NO3NH4      0,1 gr 

Agua mineral      0,1 ml 

Agua destilada      100 ml 

La presencia de microorganismos e hidrólisis del almidón se detecta en este caso a 

partir del agregado de una gota de solución de Lugol o yodo-yodurado en 0,5 ml del 

medio de cultivo. Si la hidrólisis es parcial o nula el color es azul-violeta y si ocurrió 

hidrólisis total del medio el color de la solución es amarillo ambar (Pochon y Tardieux 

1965). 

 Medio de proteínas 

En base a los protocolos de Pochon y Tardieux (1965), de Bailón Lira et al. (2003) y de 

Sánchez Colin (2004), se realizó el siguiente medio sólido: 

Por 100 ml 

Solución salina estándar    5 ml 

Extracto de carne     0,5 gr 

Peptona      0,25 gr 

Peptona de carne     0,25 gr 

Agar – agar       1,5 gr 

Agua mineral      0,1 ml 

Agua destilada      100 ml 

La presencia de microorganismos y proteólisis del medio se detecta en este caso por 

la licuefacción del medio (Pochon y Tardieux 1965). Debido a que el agar–agar puede 

ser degradado por microorganismos (Brock et al. 1987), se realizó un experimento 

control de olfatometría utilizando estímulos extraídos de un medio sólo de agar–agar 

para luego poder determinar si los infoquímicos se originan de la proteólisis o de la 
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degradación del agar–agar del medio por los microorganismos. Con este fin se 

preparó un medio de cultivo y un medio control como el arriba descripto, con la misma 

concentración agar–agar que el medio de proteínas (1,5% m/v), pero sin la fuente de 

proteínas (extracto de carne y peptonas). Se realizó el mismo protocolo de inoculación 

de los microorganismos y extracción de estímulos que con los demás cultivos como se 

detalla a continuación. 

o Aislamiento de microorganismos, inoculación de los medios de cultivo 

y extracción de los estímulos 

Para obtener los potenciales microorganismos presentes en la cámara de 

fermentación se realizaron disecciones del tubo digestivo posterior de larvas de 

estadio III de C. signaticollis. Las disecciones se efectuaron haciendo en primer lugar 

un corte longitudinal de la pared del cuerpo del gusano blanco, y una vez encontrada 

la cámara de fermentación se aisló atando sus extremos con hilos de algodón 

embebidos en una solución de tetraciclina (1 mgr/ml) para evitar la contaminación con 

microorganismos foráneos al tubo digestivo. Luego, se practicó un corte en cada 

extremo y se extrajo la cámara de fermentación. Posteriormente, en condiciones de 

esterilidad bajo campana de flujo laminar, la cámara de fermentación se sumergió 

unos segundos en una solución de tetraciclina 1 mgr/ml para evitar la contaminación 

luego de la extracción. Se realizó un macerado de las porciones extraídas utilizando 

agua destilada esterilizada a una atmósfera de presión por 15 minutos, obteniéndose 

un extracto con una concentración equivalente a un individuo por ml. A continuación, 

se procedió a inocular los medios de cultivo con 1 ml del macerado obtenido. A los 

tubos del tratamiento “medio control” se les agregó 1 ml de agua destilada esterilizada 

con el objeto de controlar la manipulación del procedimiento de inoculación (Figura 

6.1). Una vez preparados los cultivos y medios de control se incubaron a temperatura 

controlada de 25-28ºC durante 7 días para los tratamientos sin antibiótico y 2 días 
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para los tratamientos con antibiótico (Figura 6.1), debido que con más tiempo de 

inoculación el antibiótico puede desnaturalizarse (Kühne et al. 2000). 

 

Transcurrido el tiempo de incubación se realizó la extracción de los infoquímicos 

asociados a los cultivos y a los medios de control. Se realizó una extracción en 2 fases 

utilizando una ampolla de decantación. Para ello, se juntó el medio líquido acuoso 

correspondiente a 4 tubos de ensayo con 10 ml del solvente hexano para cada 

tratamiento. Se descartó la fracción acuosa conservando la fracción de hexano, la cual 

extrae los estímulos y de esta manera se obtiene una solución de concentración 

equivalente a 4 tubos/10 ml para cada tratamiento. Para el caso particular del medio 

de celulosa, la extracción de los infoquímicos asociados con la degradación de este 

medio se realizó utilizando 7 ml de hexano durante la extracción en 2 fases y por 

separado 3 ml del solvente para realizar el macerado en mortero de los papeles de 

filtro (fuente de carbono del medio). Ambas fracciones se adicionaron en el momento 

de usarlas como estímulos (Figura 6.1). 

Respuesta de las larvas de M. ruficauda y C. signaticollis a los extractos 
de la cámara de fermentación de C. signaticollis 

Los experimentos para determinar las respuestas comportamentales de orientación de 

los insectos hacia los potenciales infoquímicos contenidos en los extractos de la 

cámara de fermentación de C. signaticollis descriptos previamente fueron hechos 

utilizando el olfatómetro “Extractos-Larvas” en caso de las larvas de M. ruficauda y el 

olfatómetro “Extractos-Gusanos” en el caso de C. signaticollis, tal como fue descripto 

en la sección Materiales y Métodos Generales. En la Tabla 6.1 se detalla el diseño 

experimental y el número de réplicas para cada experimento. 

 

Los experimentos con M. ruficauda se realizaron durante los meses de marzo a mayo 

del 2011 y 2013 bajo condiciones de laboratorio (27,5 ± 6,3°C; 57 ± 12% humedad 
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relativa), en días con un rango de presión atmosférica de entre 1008 a 1019,2 hPa. 

Para los experimentos con C. signaticollis, las pruebas se realizaron durante abril a 

junio del 2011 y 2012 bajo condiciones de laboratorio (24,2 ± 2,1°C; 37 ± 11% 

humedad relativa) y presión atmosférica de 1009,6 a 1024,1 hPa. 

Análisis estadístico 

En cada experimento se midió la respuesta comportamental de orientación de las 

larvas de M. ruficauda y de las larvas de C. signaticollis hacia los estímulos de C. 

signaticollis generados por potenciales microorganismos contenidos en su cámara de 

fermentación. En ambos experimentos de orientación, se evaluó la preferencia de los 

insectos por cada zona de la arena experimental (estímulo o control), tal como fue 

descripto en el capítulo Materiales y Métodos Generales. 

Resultados 

Determinación de presencia de estructuras glandulares en la cámara de 
fermentación de C. signaticollis 

Con el objeto de determinar la presencia de tejido glandular en la cámara de 

fermentación de las larvas de estadio III de C. signaticollis se realizaron cortes 

histológicos los cuales fueron coloreados con la técnica de H–E. Se observó que la 

cámara de fermentación tiene forma de saco con una gran luz interna, la cual se 

encuentra repleta de material vegetal degradado (Figura 6.2). Hacia el interior de la luz 

se observan algunos pliegues de la pared sin llegar al centro del órgano (Figura 6.2).  
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Figura 6.2. Corte longitudinal de la cámara de fermentación de las larvas de tercer estadio de C. signaticollis (escala = 
0,7 mm). Abreviaturas: mvd, material vegetal degradado; pd, pared de la cámara de fermentación; pl, pliegue de la 
pared de la cámara de fermentación.  

La pared de la cámara de fermentación de estas larvas tiene un epitelio simple plano 

(Figuras 6.2 y 6.3). Se pudo observar un engrosamiento del epitelio compuesto por 

varias células localizado posteriormente en la cara dorsal de esta región del tubo 

digestivo (Figura 6.2 y 6.3). Cuando se observó con mayor detalle este engrosamiento, 

se distinguió que está conformado por varias células que presentan una única gran 

vesícula que ocupa casi todo el volumen celular, desplazando el citoplasma y el núcleo 

hacia la periferia de la célula, dándole a las mismas una apariencia globosa. Además, 

mediante los preparados obtenidos se observó que estas células parecerían descargar 

su contenido a la luz de la cámara de fermentación (Figura 6.3 a y b). Sin embargo, a 

partir de los resultados obtenidos no se pudo describir correctamente esta estructura ni 

identificar su posible función en estos individuos. 
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Figura 6.3. Corte longitudinal de la pared de la cámara de fermentación de las larvas de tercer estadio de C. 
signaticollis detallando la estructura hallada. a) Aumento 10x (escala = 0,5 mm); b) Aumento 40x (escala = 0,1 mm). 
Abreviaturas: cg, célula globosa; eg, estructura glandular; mvd, material vegetal degradado; pd, pared de la cámara de 
fermentación; pl, pliegue de la pared de la cámara de fermentación. 

Microorganismos asociados a la cámara de fermentación de C. 

signaticollis: determinación de su presencia y obtención de cultivos y 
productos metabólicos 

Para determinar la presencia de microorganismos en la cámara de fermentación de las 

larvas de C. signaticollis se criaron individuos en un medio con tetraciclina y se 

realizaron medios de cultivo con el fin de aislar y obtener los productos de 
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metabolismo de los microorganismos. Los individuos criados en un medio con 

antibiótico mostraron un deterioro (deshidratación) luego de los 7 días de tratamiento 

indicando la importancia de la presencia de estos microorganismos en el desarrollo de 

las larvas de C. signaticollis. En los medios de cultivos con celulosa, hidratos de 

carbono y proteínas inoculados con el macerado de la cámara de fermentación se 

observó actividad de los microorganismos, es decir, degradación de las fuentes de 

carbono, confirmando así la presencia de estos microorganismos. Por el contrario, en 

los cultivos a los que se agregó antibiótico y que fueron inoculados con macerado de 

la cámara de fermentación no se observó actividad metabólica de los 

microorganismos, debido a la acción bactericida de la tetraciclina. En ninguno de los 

medios de cultivo control inoculados con agua destilada se observó actividad de los 

microorganismos, demostrando así que no existió contaminación de los cultivos 

realizados. 

Respuesta de las larvas de M. ruficauda y C. signaticollis a los extractos 
de la cámara de fermentación de C. signaticollis 

Respuesta de M. ruficauda a estímulos del hospedador 

En los experimentos de orientación hacia extractos con estímulos químicos de 

individuos del tercer estadio larval de C. signaticollis a los cuales se los trató con 

antibiótico, se encontró que las larvas de estadio II de M. ruficauda se distribuyeron al 

azar en la arena experimental (Tabla 6.1, Figura 6.4). Estos resultados estarían 

indicando que la falta de orientación frente a estímulos químicos provenientes de C. 

signaticollis podría estar asociada a la eliminación de microorganismos presentes en el 

tubo digestivo del hospedador. 

 

En relación a los experimentos donde se utilizaron estímulos químicos extraídos de 

medios de cultivo de las tres diferentes fuentes de carbono se observó que la 
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respuesta de los individuos varió según el tratamiento. Cuando a los individuos se les 

ofreció extracto del medio de cultivo de proteínas inoculado con extracto de la cámara 

de fermentación del estadio III de C. signaticollis, se observó una orientación positiva 

de las larvas de segundo estadio de M. ruficauda (Tabla 6.1, Figura 6.5). A su vez, los 

resultados de los experimentos donde se les ofrecieron a las larvas estímulos 

extraídos de medios de cultivos con antibióticos confirman los resultados anteriores, 

dado que los extractos provenientes de medios de cultivo de proteínas con antibióticos 

pierden su atractividad para los sujetos experimentales (Tabla 6.1, Figura 6.6). Este 

resultado refuerza lo observado en los experimentos previos, y sugiere que la actividad 

de los microorganismos presentes en la cámara de fermentación de las larvas de 

estadio III de C. signaticollis estaría involucrada en la producción de infoquímicos por 

proteólisis, los cuales estarían vinculados al comportamiento de localización del 

hospedador por parte de la larva de M. ruficauda. En particular, el origen de las 

kairomonas utilizadas por M. ruficauda estaría asociado al metabolismo de las 

proteínas por parte de estos microorganismos. 

 

Además se observó una tendencia de orientación positiva no significativa de las larvas 

hacia el extracto del cultivo de la cámara de fermentación en el medio de celulosa 

(Tabla 6.1, Figura 6.5). Con el fin de determinar si esta tendencia fue un efecto del 

azar o se debió a una atracción de las larvas hacia los productos metabólicos de este 

cultivo, se realizó un experimento de comportamiento de elección dual aumentando al 

doble la concentración del extracto utilizado previamente (8 tubos/10 ml). El resultado 

de este experimento fue que las larvas de estadio II de M. ruficauda se orientaron al 

azar entre el estímulo y el solvente control ( 2=1,44; N=100, nESTÍMULO=56, nCONTROL=44; 

P>0,1). Este resultado sugiere que los productos de la degradación de la celulosa por 

parte de los microorganismos no resultan atractivos para las larvas de M. ruficauda 

como lo son los derivados de la degradación de las proteínas. 
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Figura 6.4. Respuesta de M ruficauda y C. signaticollis hacia estímulos químicos provenientes de extractos de 
individuos con antibiótico (libres de microorganismos) del tercer estadio larval de C. signaticollis y sus controles. Las 
larvas de ambas especies presentaron una distribución al azar en la arena experimental. Abreviaturas: MR, M. 
ruficauda; CS, C. signaticollis; IndAnt, individuo tratado con antibiótico; Ant, antibiótico (tetraciclina); Slo, suelo 
esterilizado. 
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Tabla 6.1. Experimentos de olfatometría realizados para evaluar la respuesta comportamental de larvas de M. ruficauda y C. signaticollis hacia estímulos químicos asociados a microorganismos presentes en la cámara de 
fermentación del tubo digestivo del tercer estadio larval de C. signaticollis. Abreviaturas: MR, M. ruficauda; CS, C. signaticollis; IndAnt, individuo tratado con antibiótico; Ant, antibiótico (tetraciclina); Slo, suelo esterilizado; SimbCel, 
cultivo de microorganismos en medio de celulosa; MedCel, medio de celulosa; SimbCelAnt, cultivo de microorganismos en medio de celulosa con antibiótico (tetraciclina); MedCelAnt, medio de celulosa con antibiótico (tetraciclina); 
SimbHdC, cultivo de microorganismos en medio de hidratos de carbono; MedHdC, medio de hidratos de carbono; SimbHdCAnt, cultivo de microorganismos en medio de hidratos de carbono con antibiótico (tetraciclina); 
MedHdCAnt, medio de hidratos de carbono con antibiótico (tetraciclina); SimbProt, cultivo de microorganismos en medio de proteínas; MedProt, medio de proteínas; SimbProtAnt, cultivo de microorganismos en medio de proteínas 
con antibiótico (tetraciclina); MedProtAnt, medio de proteínas con antibiótico (tetraciclina); Hx, hexano (control). En las columnas MR y CS se muestra el número de réplicas por experimento. Entre paréntesis se denota el número 
total de individuos que tomaron una decisión (izquierda: estímulo, derecha: control) en la arena experimental. Los astericos denotan diferencias significativas. 

Experimento 

(estímulo – control) 

MR CS Descripción MR
2   ;   P

CS
2   ;   P 

IndAnt – Hx 150 (50-50) 64 (29-26) Individuos expuestos a extracto de individuos tratados con antibiótico (libres de 
microorganismos). 

0 ; 1 0,16 ; > 0,5 

Ant – Hx 200 (67-68 ) 64 (25-23) Individuos expuestos a solución de antibiótico (tetraciclina) en solvente control 
(hexano). 

0,01 ; > 0,9 0,08 ; > 0.9 

Slo – Hx 150 (38-51) 64 (25-26) Individuos expuestos a solución de suelo esterilizado en solvente control (hexano). 1,9 ; > 0,1 0,02 ; > 0.5 

SimbCel – Hx 200 (85-64) 64 (22-23) Individuos expuestos a extracto de cultivo de la cámara de fermentación en medio 
de celulosa. 

2,96 ; > 0,05 0,02 ; > 0,5 

MedCel – Hx 200 (68-77) 64 (26-24) Individuos expuestos a extracto de medio de celulosa. 0,56 ; > 0,25 0,08 ; > 0,5 

SimbCelAnt – Hx 150 (66-51) - Individuos expuestos a extracto de cultivo de la cámara de fermentación en medio 
de celulosa con antibiótico (tetraciclina). 

1,92 ; > 0,1 - 

MedCelAnt – Hx 150 (45-52) - Individuos expuestos a extracto de medio de celulosa con antibiótico (tetraciclina). 0,5 ; > 0,25 - 

SimbHdC – Hx 200 (62-69) 64 (32-21) Individuos expuestos a extracto de cultivo de la cámara de fermentación en medio 
de hidratos de carbono. 

0,37 ; > 0,5 2,28 ; > 0,1 

MedHdC – Hx 150 (55-44) 64 (31-24) Individuos expuestos a extracto de medio de hidratos de carbono. 1,22 ; > 0,25 0,89 ; > 0,1 

SimbHdCAnt – Hx 150 (60-44) - Individuos expuestos a extracto de cultivo de la cámara de fermentación en medio 
de hidratos de carbono con antibiótico (tetraciclina). 

2,46 ; > 0,1 - 

MedHdCAnt – Hx 150 (52-45) - Individuos expuestos a extracto de medio de hidratos de carbono con antibiótico 
(tetraciclina). 

0,5 ; > 0,25 - 

SimbProt – Hx 150 (79-46) 64 (29-23) Individuos expuestos a extracto de cultivo de la cámara de fermentación en medio 
de proteínas. 

8,71 ; < 0,005* 0,69 ; > 0,1 

MedProt – Hx 150 (63-57) 64 (20-24) Individuos expuestos a extracto de medio de proteínas. 0,3 ; > 0,5 0,36 ; > 0,5 

SimbProtAnt – Hx 150 (55-45) - Individuos expuestos a extracto de cultivo de la cámara de fermentación en medio 
de proteínas con antibiótico (tetraciclina). 

1 ; > 0,25 - 

MedProtAnt – Hx 150 (61-48) - Individuos expuestos a extracto de medio de proteínas con antibiótico 
(tetraciclina). 

1,55 > 0,1 - 

1
15 
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Figura 6.5. Respuesta de M ruficauda y C. signaticollis hacia estímulos químicos provenientes de medios de cultivo sin 
inocular e inoculados con extracto de la cámara de fermentación del tercer estadio larval de C. signaticollis. Las larvas 
de M. ruficauda presentaron una orientación positiva hacia extractos del cultivo de microorganismos en el medio de 
proteínas. Los asteriscos denotan diferencias estadísticamente significativa ( 2, P<0,05). Abreviaturas: MR, M. 
ruficauda; CS, C. signaticollis; SimbCel, cultivo de microorganismos en medio de celulosa; MedCel, medio de celulosa; 
SimbHdC, cultivo de microorganismos en medio de hidratos de carbono; MedHdC, medio de hidratos de carbono; 
SimbProt, cultivo de microorganismos en medio de proteínas; MedProt, medio de proteínas. 

Los experimentos de orientación realizados con medios de cultivos con antibiótico 

permitieron confirmar la presencia de microorganismos en la cámara de fermentación 

de C. signaticollis y si son responsables de la producción de los infoquímicos 

asociados a la localización del hospedador. Ninguno de los extractos de cultivo o 

medio produjo una atracción estadísticamente significativa de las larvas de M. 

ruficauda (Tabla 6.1, Figura 6.6). En particular, no se observó orientación positiva 

hacia el extracto del cultivo de proteínas (Tabla 6.1, Figura 6.6). Estos resultados 

determinaron que exiten microorganismos en la cámara de fermentación de C. 

signaticollis y que están involucrados en la producción de los infoquímicos que median 

la localización del hospedador por parte de M. ruficauda. 



 

117 

 
Figura 6.6. Respuesta de orientación de M ruficauda hacia estímulos químicos provenientes de medios de cultivo con 
antibiótico (tetraciclina) sin inocular e inoculados con extractos de la cámara de fermentación del tercer estadio larval 
de C. signaticollis. Las larvas de M. ruficauda presentaron una distribución al azar en la arena experimental. 
Abreviaturas: SimbCel, cultivo de microorganismos en medio de celulosa; MedCel, medio de celulosa; SimbHdC, 
cultivo de microorganismos en medio de hidratos de carbono; MedHdC, medio de hidratos de carbono; SimbProt, 
cultivo de microorganismos en medio de proteínas; MedProt, medio de proteínas. 

Respuesta de C. signaticollis a estímulos de coespecíficos 

En los experimentos de orientación hacia extractos con estímulos químicos 

provenientes de individuos del tercer estadio larval de C. signaticollis a los cuales se 

los trató con antibiótico, se encontró que las larvas de estadio III de C. signaticollis se 

distribuyeron al azar en la arena experimental (Tabla 6.1, Figura 6.4). Esto sugiere que 

los infoquímicos involucrados en el comportamiento de agregación intraespecífica 

serian producidos por microorganismos alojados en el tubo digestivo. 

 

A partir de los experimentos de orientación hacia extractos provenientes de los cultivos 

de microorganismos de la cámara de fermentación de individuos del tercer estadio 

larval de C. signaticollis, se observó que las larvas de estadio III de C. signaticollis se 
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distribuyeron al azar en el dispositivo experimental (Tabla 6.1, Figura 6.5). No 

obstante, existió una tendencia de orientación no significativa positiva hacia el extracto 

proveniente del cultivo de los microorganismos en el medio de hidratos de carbono 

(Tabla 6.1, Figura 6.5). Por tanto, se decidió realizar dos experimentos en los que se 

aumentó la concentración del extracto utilizado previamente al doble (8 tubos/10 ml) y 

al cuádruple (16 tubos/10 ml) con el objeto de determinar si la falta de orientación se 

debió a una baja concentración en el extracto de los derivados del metabolismo de 

este medio de cultivo. Se observó que las larvas de tercer estadio de C. signaticollis se 

distribuyeron al azar en la arena experimental en ambos experimentos ([8 tubos/10 

ml]: 2=0,49; N=64, nESTÍMULO=28, nCONTROL=23; P>0,1; [16 tubos/10 ml]: 2=0,67; N=64, 

nESTÍMULO=24, nCONTROL=30; P>0,1).  

Discusión 

En el presente capítulo se realizaron estudios para identificar la estructura o agente 

que produce los infoquímicos involucrados en la orientación positiva de las larvas de 

M. ruficauda y C. signaticollis hacia extractos de la cámara de fermentación de las 

larvas de estadio III de C. signaticollis. A partir de las técnicas utilizadas se determinó 

la presencia de un engrosamiento de tejido del epitelio de la cámara de fermentación y 

la existencia de microorganismos en esta región del tubo digestivo. Los análisis 

histológicos permitieron identificar que este engrosamiento en la cara dorsal de esta 

región del tubo digestivo podría constituir una especialización tisular en las larvas de 

C. signaticollis. Por otro lado, la cría de individuos con antibiótico y la preparación de 

medios de cultivo permitieron confirmar la presencia de microorganismos en el tubo 

digestivo de las larvas. En ambos casos, los resultados obtenidos concuerdan con lo 

observado en trabajos previos de otras especies de la familia Scarabaeidae (López 
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Guerrero y Morón 1990; Egert et al. 2003; Dillon y Dillon 2004; Egert et al. 2005; 

Zhang y Jackson 2008; Huang et al. 2010; Zheng et al. 2012; Huang y Zhang 2013). 

 

La prospección histológica de la cámara de fermentación de las larvas de C. 

signaticollis mostró la presencia de una estructura que se diferenció claramente del 

epitelio simple que compone esta región del tubo digestivo. En base a los preparados 

obtenidos y a la observación de la posible secreción del contenido de éstas hacia la 

luz de la cámara de fermentación, se sugiere que esta estructura podría tener una 

posible función glandular. López Guerrero y Morón (1990) han reportado la presencia 

de un tejido glandular en la misma región del tubo digestivo posterior de otra especie 

de escarabeido. Los resultados de este capítulo de la Tesis, en conjunto con el trabajo 

de López Guerrero y Morón (1990), serían los primeros registros de una estructura de 

posible función glandular en el tubo digestivo de larvas de la familia Scarabaeidae 

(Menees 1958; Huang et al. 2010; Zheng et al. 2012), e incluso de otros coleópteros 

(Ameen y Rahman 1973; Da Silva 1976; McAllister et al. 1995). Sin embargo, debido a 

la falta de presición en el detalle de la estructura hallada, es necesario realizar nuevos 

estudios que permitan identificar de forma inequívoca la función y estructura de este 

tejido. 

 

La cría de individuos aposimbióticos (libres de microorganismos) y el cultivo de los 

microorganismos de la cámara de fermentación han permitido establecer que existe 

una estrecha relación entre los microorganismos y las larvas de estadio III de C. 

signaticollis. La eliminación de los microorganismos del tubo digestivo por medio de la 

administración de un antibiótico de amplio espectro generó un deterioro en las larvas 

de C. signaticollis, observándose la deshidratación y un comportamiento poco activo 

en estos individuos, al igual que sucede en otros insectos tratados de la misma 

manera (Douglas 1988, 1989). Esto indica la importancia que estos microorganismos 

tendrían en el ciclo de vida de C. signaticollis. En trabajos previos se ha demostrado 
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que el mantenimiento de esta relación entre insectos y microorganismos se debe a 

que obtienen un beneficio mutuo en la asociación. En particular, los microorganismos 

aportan nutrientes que los insectos no obtienen directamente de su dieta (Douglas 

1988; Cazeimer et al. 1997; Egert et al. 2003; Lemke et al. 2003; Moran et al. 2003; 

Dillon y Dillon 2004; Kopper et al. 2004; Woolfolk et al. 2004; Egert et al. 2005; Bution 

y Caetano 2008; Chandler et al. 2008; Zhang y Jackson 2008; Grünwald et al. 2010; 

Huang et al. 2010; Feldhaar 2011; Raman et al. 2012; Zheng et al. 2012; Huang y 

Zhang 2013). Al respecto, el aislamiento de los microorganismos de la cámara de 

fermentación de las larvas de estadio III de C. signaticollis a partir de los medios de 

cultivo permitió determinar que éstos tienen la capacidad de degradar proteínas, 

hidratos de carbono y celulosa en un medio aerobio. Se logró verificar, en base a los 

controles realizados, que el aislamiento de estos microorganismos y sus productos 

metabólicos se produjo sin contaminación. Por lo tanto, si los compuestos resultantes 

de la degradación de los medios de cultivos generan una respuesta de orientación en 

los individuos de M. ruficauda y C. signaticollis se podría afirmar que éstos serían los 

infoquimicos involucrados en la localización del hospedador y en las interacciones 

intraespecíficas de este sistema de estudio. 

 

En este capítulo de la Tesis se pudo determinar que la presencia de microorganismos 

en el tubo digestivo de las larvas III de C. signaticollis y los productos metabólicos de 

los microorganismos serían los responsables del comportamiento de orientación tanto 

del parasitoide hacia su hospedador como del hospedador hacia sus coespecíficos. 

Las larvas de estadio II de M. ruficauda dejan de orientarse frente a extractos de larvas 

de estadio III de C. signaticollis que han sido tratadas con antibiótico, sugiriendo que 

las larvas del parasitoide utilisarían productos de la actividad de los microorganismos 

alojados en la cámara de fermentación de su hospedador durante la localización. Por 

tanto, la presencia de los microorganismos sería fundamental en la producción de 

sustancias atractivas, las cuales serían utilizadas como kairomonas en el proceso de 
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localización del hospedador, como ha sido observado en otros parasitoides (Thibout et 

al. 1993; Pettersson et al. 2001; Sullivan y Berisford 2004; Boone et al. 2008). Son 

varios los trabajos que demuestran la importancia de la relación entre los insectos y 

sus microorganismos en la producción de infoquímicos (ver revisión en Davis et al. 

2013). Las sustancias producidas en este tipo de interacción pueden participar en la 

comunicación intraespecífica de los insectos (Domek y Johnson 1990; Hunt y Borden 

1990; Johnson y Vishniac 1991; Dillon et al. 2000; Ganter 2006), pueden ser 

explotadas por parte de sus enemigos naturales (Madden 1968; Ruther y Steidle 2000; 

Leroy et al. 2011), o pueden tener importancia durante la evaluación de la condiciones 

ambientales (Nout y Bartelt 1998; Lam et al. 2007; Steiner et al. 2007; Ponnusamy et 

al. 2008; Kai et al. 2009).  

 

Contrariamente a lo esperado, cuando a las larvas de M. ruficauda se les ofreció como 

estímulo los productos metabólicos de los microorganismos resultantes de la 

degradación de los medios de cultivo se encontró que las larvas de estadio II de M. 

ruficauda se orientaron solamente hacia los extractos obtenidos de los medios de 

proteína como única fuente de carbono. Se esperaba encontrar una atracción hacia los 

extractos de los productos metabólicos de los medios de celulosa o hidratos de 

carbono debido a que son los componentes mayoritarios de la dieta de la larva de C. 

signaticollis (raíces y tubérculos de plantas). En algunos parasitoides himenópteros y 

taquínidos se ha encontrado que las proteínas y aminoácidos pueden actuar como 

kairomonas en la etapa de aceptación del hospedador al momento de oviponer (ver 

ejemplos en Rutledge 1996). Estas kairomonas se encuentran en la cutícula del 

hospedador, en las heces, en el pegamento de los huevos al sustrato, o en la 

hemolinfa (Rutledge 1996). Las proteínas son esenciales en el desarrollo, por tanto las 

mismas proteínas, los aminoácidos que las componen o los productos derivados del 

metabolismo de éstas podrían considerarse buenos indicadores del estado nutricional 

del insecto. El aporte de aminoácidos y vitaminas que realizan los microorganismos al 
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insecto hospedador puede efectuarse a partir del metabolismo de proteínas y otros 

nutrientes que consumen los insectos (Cruden y Markovetz 1987; Douglas 1988; 

Sasaki e Ishikawa 1995; Douglas 1998; Bernays y Klein 2002; Moran et al. 2003; Dillon 

y Dillon 2004; Woolfolk et al. 2004; Chandler et al. 2008). Es entonces que el normal 

desarrollo y crecimiento de los hospedadores dependerá de estos nutrientes 

fundamentales en la vida de cualquier individuo, aportados por sus microorganismos 

asociados, debido a la baja cantidad de proteínas que los insectos fitófagos pueden 

adquirir en la dieta (Bernays y Klein 2002; Moran et al. 2003; Thompson y Simpson 

2003; Woolfolk et al. 2004; Klowden 2007). Por tanto, las larvas de estadio II de M. 

ruficauda al detectar claves relacionadas al metabolismo de las proteínas de las larvas 

de C. signaticollis podrían estar infiriendo tanto la identidad como la condición 

nutricional del hospedador. La detección de este tipo de claves por parte de la larva de 

estadio II de M. ruficauda tal vez se deba a la naturaleza entomófaga que presentan 

las larvas de depredadoras de la familia Asilidae (Clausen 1940; Hull 1962; Wood 

1981). Sin embargo, es necesario realizar estudios que permitan identificar la identidad 

de esta clave química, su relación con el estado nutricional del hospedador, y como es 

identificada por los parasitoides, con el fin de poner a prueba esta hipótesis. 

 

En cuanto a C. signaticollis, los experimentos comportamentales con larvas de estadio 

III no permitieron determinar concluyentemente el rol de los microorganismos en la 

producción de infoquimicos que median el comportamiento de orientación positiva 

hacia coespecíficos. Al igual que M. ruficauda, las larvas de C. signaticollis no se 

orientaron hacia extractos de individuos criados con antibiótico. Esto sugiere que los 

microorganismos asociados al tubo digestivo estarían involucrados en la producción 

de infoquímicos que desencadenan la orientación positiva hacia coespecíficos. No 

obstante, no hay que descartar la posibilidad de que el deterioro ocasionado por la 

aplicación del antibiótico haya provocado una situación de estrés en las larvas del 

hospedador afectando la emisión/producción de los volátiles involucrados en la 
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atracción coespecífica. Asimismo, la falta de orientación hacia los productos del 

metabolismo de todas las fuentes de carbono ofrecidas a las larvas sugiere que la 

determinación de la identidad de los infoquímicos involucrados en este 

comportamiento es más compleja de lo esperado. Por un lado, esta falta de 

orientación de los individuos tal vez podría deberse a que las concentraciones 

probadas en los experimentos no fueron suficientes como para ser detectadas por las 

larvas. Es claro que la respuesta comportamental o fisiológica frente a cualquier 

estímulo sólo se produce si la concentración del mismo supera el umbral de detección 

del receptor (Wigglesworth 1949; Greenfield 2002; Klowden 2007; Chapman 2013). Es 

por tanto necesario realizar nuevos ensayos donde se prueben concentraciones 

mayores de todos los productos del metabolismo de los medios de cultivo para 

determinar si la concentración de los infoquímicos es la causa de la falta de respuesta 

de los individuos experimentales. Por otro lado, en el caso de que el comportamiento 

de agregación y orientación positiva hacia coespecíficos observado a campo y 

laboratorio fuera mediado por una feromona, es de esperar que su naturaleza este 

dada por una mezcla de compuestos donde su composición define su actividad 

biológica (Greenfield 2002; Wyatt 2003). Por tanto, la falta de orientación hacia a los 

diferentes productos metabólicos de la fuente de carbono podría deberse a la 

alteración de la composición de esta feromona durante la manipulación experimental. 

La alteración pudo deberse a que los cultivos realizados no permitieron aislar de forma 

representativa a los microorganismos asociados a la cámara de fermentación, y no se 

logró aislar a las especies responsables de la producción de los infoquímicos 

deseados. Además, la producción de las claves atractivas para las larvas del 

hospedador puede ser el resultado de la interacción entre los microorganismos y la 

estructura epitelial hallada en esta región del tubo digestivo. Entonces sería necesaria 

la presencia de ambos agentes en la producción de estos infoquimicos, lo cual 

concordaría con los resultados hayados en capítulos anteriores de la presente Tesis 

(ver Capitulo 5). Es por esto que sería necesario encarar estudios de mayor 
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complejidad para analizar la naturaleza de estos infoquímicos antes de descartar la 

existencia de una feromona, debido a los antecedentes existentes de agregación a 

campo y orientación positiva en el laboratorio (Castelo y Capurro 2000; Castelo 2003; 

Castelo y Corley 2010). 

 

Otro aspecto importante que surge de estos experimentos es entender cómo una clave 

volátil que se produce en el sistema digestivo de la larva de C. signaticollis alcanza el 

medio exterior. Se ha determinado en el capítulo anterior que la clave atractiva se 

encuentra en la cámara de fermentación, y que en la naturaleza llega al suelo y es 

detectada por las larvas parasitoides. Sin embargo, por estudios previos se sabe que 

no se encuentra en las heces de C. signaticollis (Castelo y Lazzari 2004), por lo tanto 

la salida al exterior de estos compuestos no sería a través de la vía digestiva. Una 

posibilidad es que los semioquímicos lleguen al exterior por el sistema traqueal, más 

precisamente por los espiráculos abdominales, debido a que se ha observado durante 

los procedimientos de disección que la cámara de fermentación se encuentra muy 

traqueada. Esto puede estar relacionado al requerimiento de oxígeno por parte de los 

microorganismos como se ha observado en otros insectos (Woolfolk et al. 2004). Se 

realizaron experimentos de orientación con oclusión de los espiráculos con el fin de 

confirmar esta hipótesis, pero sin éxito, debido a que los individuos lograban 

desobstruir sus espiráculos durante los ensayos. Por lo tanto se necesita realizar 

experimentos con protocolos eficientes de obturación que permitan determinar de que 

manera los infoquímicos llegan al suelo. 

 

Si bien a partir de estos estudios no se pudo determinar con exactitud el 

agente/estructura productor de los infoquímicos implicados en el comportamiento de 

agregación de las larvas de C. signaticollis, los resultados obtenidos sugieren que los 

productos del metabolismo de las fuentes de carbono derivados de la actividad de los 

microorganismos serian importantes componentes de los infoquímicos que median el 
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comportamiento de orientación de los parasitoides hacia sus hospedadores y de las 

larvas de escarabeidos hacia sus coespecíficos. Las larvas de M. ruficauda son 

parasitoides inmaduros con una única oportunidad de parasitar. Por tanto es de 

esperar que exploten el sistema de comunicación de su hospedador al momento de 

localizarlo debido a que son claves altamente confiables y específicas. Por su parte la 

existencia de un sistema de comunicación entre individuos inmaduros de C. 

signaticollis es factible debido a los antecedentes existentes (Castelo y Capurro 2000; 

Castelo 2003; Castelo y Corley 2010) y a los ya enumerados beneficios que conlleva 

la comunicación y vida en grupo en las larvas de insectos (Ghent 1960; Capinera 

1980; Tsubaki y Shiotsu 1982; Deneubourg et al. 1990; Hunter 2000; Duthie et al. 

2003; Inouye y Johnson 2005; Despland y Le Huu 2006; Ruzicka y Zemek 2008; 

Jumean et al. 2009). De esta manera, para la comprensión de las interacciones entre 

M. ruficauda y C. signaticollis en este sistema parasitoide–hospedador, se hace 

necesario efectuar nuevos estudios que permitan elucidar los aspectos de 

comunicación y reconocimiento de la identidad entre estos insectos que no fueron 

resueltos en esta Tesis. Es así que estos nuevos estudios permitiran entender en 

profundidad la naturaleza del proceso de búsqueda y explotación del sistema de 

comunicación química del hospedador por M. ruficauda. 
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CAPÍTULO 7 

 

DISCUSIÓN GENERAL 
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En la presente Tesis se estudiaron aspectos morfológicos, morfométrico-fisiológicos y 

comportamentales del proceso de localización del hospedador del parasitoide M. 

ruficauda. Como se describió en la Introducción General, los parasitoides utilizan 

diferentes tipos de claves sensoriales que les permiten localizar y buscar al 

hospedador en el hábitat, las cuales son detectadas con el equipamiento sensorial del 

insecto. Además, los parasitoides necesitan de los recursos nutricionales que les 

permitan sostenerse y desplazarse hasta hallar al hospedador. Mallophora ruficauda 

tiene un comportamiento de localización del hospedador compartido donde la hembra 

detecta al hospedador a una escala espacial grande oviponiendo en el hábitat del 

mismo, y luego la larva localiza, busca y contacta de forma activa al hospedador. Este 

trabajo reveló que los adultos de esta especie tienen antenas provistas de un alto 

número sensilias y fosetas olfativas que les permitirían detectar claves químicas 

asociadas a la presencia del hospedador en el ambiente. A su vez las larvas también 

presentan un equipamiento sensorial con el cual detectan las claves que están 

involucradas en el comportamiento de localización activa del hospedador y, por otro 

lado, cuentan con recursos nutricionales que les permiten mantenerse con vida hasta 

localizar a las larvas de C. signaticollis. Además, estudiando el origen de los 

infoquímicos involucrados en el comportamiento activo de búsqueda de la larva de M. 

ruficauda, se obtuvieron resultados que sugieren que las claves asociadas a este 

comportamiento tendrían un posible rol en la comunicación intraespecífica del 

hospedador, y su producción pareciera estar ligada a microorganismos asociados a las 

larvas III de C. signaticollis que se encontrarían alojados en la cámara de 

fermentación. 

 

En cuanto al estudio de las estructuras antenales de los adultos de M. ruficauda, se 

encontró que presentan antenas con aproximadamente 4.000 sensilias olfativas cada 

una y cuentan con varias fosetas sensoriales y estructuras de recubrimiento que están 

típicamente asociadas a la olfacción en dípteros. Estas características sugieren que la 
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modalidad sensorial olfativa, tanto en hembras como en machos de M. ruficauda, es 

importante en su historia de vida. Esta modalidad estaría involucrada principalmente 

en la detección de hospedadores y en la selección de pareja, debido a que durante la 

depredación la visión juega un rol crucial en la captura de las presas en las especies 

de asílidos. En cuanto a la olfacción, al igual que otros parasitoides, las hembras de M. 

ruficauda podrían estar utilizando diferentes tipos de claves en la localización de 

hospedadores y durante la oviposición. Se ha observado que las hembras detectan, de 

alguna manera aun no esclarecida, la presencia del hospedador a una escala espacial 

grande a partir de claves químicas del hábitat. Luego, a una escala menor, 

seleccionan el soporte en función de la altura de la vegetación y a continuación 

despositan sus huevos en el sustrato posiblemente siguiendo claves químicas de 

contacto. Este tipo de estrategia sería ventajosa en M. ruficauda dado que al contar 

con localización compartida del hospedador le permite encontrar y parasitar 

eficientemente a individuos que no podría parasitar si tuviera oviposición directa. Por 

otro lado, la cantidad y tipo de estructuras halladas en las antenas de los machos de 

M. ruficauda sugieren que las claves olfativas serían cruciales en su comportamiento 

sexual. Además, la falta de dimorfismo sexual indicaría que los machos estarían 

utilizando la misma clave olfativa que las hembras, es decir, estarían detectando la 

presencia del hospedador en el ambiente. De existir este comportamiento en los 

machos sería beneficioso debido a que al detectar a los hospedadores encontrarían a 

las hembras donde estén presentes los hospedadores, dada la necesidad de oviponer 

de las hembras, como sucede en otros parasitoides. Debido a que en los parasitoides 

la localización del hospedador es crucial en la continuidad de su ciclo de vida, sería 

parsimonioso que el encuentro entre hembras y machos ocurra a partir de las claves 

relacionadas al hospedador, de tal manera de que la energía utilizada en la producción 

y detección de claves sexuales sea redirigida hacia otras actividades del individuo que 

aumenten su fitness o aptitud biológica. Aunque es claro que los adultos de M. 

ruficauda son capaces de detectar claves químicas presentes en el ambiente, son 
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necesarios estudios químicos, fisiológicos y comportamentales que determinen la 

identidad de las claves que detectan las hembras previo a la oviposición y si estas 

claves son las mismas que detectan los machos en el contexto de búsqueda de 

pareja. 

 

El estudio realizado sobre las características mofológicas y fisiológicas asociadas al 

comportamiento activo de búsqueda de la larva de M. ruficauda arrojó resultados 

interesantes. Las larvas de primer estadio presentan una cápsula cefálica y piezas 

bucales menos desarrolladas, y una menor cantidad de sensilias en los palpos 

maxilares que las larvas de segundo estadio. Estas diferencias morfológicas entre 

estadios apoyan lo observado en experimentos comportamentales previos donde las 

larvas de estadio I tienen la capacidad de detectar el hospedador, pero no orientarse 

hacia él, mientras que este comportamiento sí es observado en los individuos de 

estadio II. Aunque no se caracterizó la función de las sensilias halladas, este trabajo 

es un aporte a los estudios morfo-funcionales que investigan las características 

asociadas a la búsqueda activa de recursos por parte de los estados inmaduros de los 

insectos. Estos trabajos son importantes porque ayudan a comprender la historia de 

vida de los individuos inmaduros, la cual es más compleja de lo que viene 

representando la bibliografía. Las larvas de insectos no dependen solamente de las 

decisiones que toman sus progenitores, sino que también son capaces de tomar sus 

propias decisiones y de realizar comportamientos más complejos de lo esperado. 

Además, los estudios morfo-funcionales muestran ser importantes herramientas en la 

comprensión de aspectos comportamentales, fisiológicos y ecológicos, entre otros, 

debido a la clara correlación entre la morfología y la función que se registra en la 

literatura. Por otro lado, el análisis indirecto de las diferencias en los recursos 

asignados a los huevos por la hembra en distintos momentos de la temporada 

reproductiva a partir de estimadores del tamaño y de la condición corporal no arrojó 

resultados concluyentes, aunque si una tendencia interesante para explorar a futuro. 
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El patrón inverso entre el tamaño corporal y la supervivencia de los individuos de 

estadio I, dependiendo del momento de la temporada reproductiva en la que nacen, 

sugiere que existiría una diferencia cualitativa en los recursos nutricionales que las 

hembras de M. ruficauda asignan a sus huevos. Frente a estos resultados, la mejor 

manera de realizar estudios sobre la cuantificación de los recursos nutricionales y la 

inversión parental de los individuos es mediante métodos directos que minimicen los 

factores que introducen variabilidad. La aplicación de índices de condición corporal es 

sumamente útil cuando se quiere mantener la integridad de los individuos, pero no es 

adecuada cuando se quiere conocer en detalle los aspectos tratados en esta Tesis, 

más aún cuando se trata de evaluar la condición corporal en larvas tan pequeñas. Lo 

observado en este trabajo sugiere que la inversión parental en insectos puede tener 

una dinámica compleja, en la cual la hembra no sólo determinaría la cantidad de 

recursos a invertir en cada descendiente sino que además tendría la capacidad de 

decidir el tipo de recursos que asigna en cada momento en el cual se favorecerían la 

sobrevida de su progenie incrementando su fitness o aptitud biológica. Sin embargo, 

son necesarios estudios de estimación directa que determinen los recursos 

nutricionales presentes en los huevos a lo largo de la temporada reproductiva con el 

objetivo de identificar si existe una asignación diferencial. 

 

Luego, en esta Tesis se estudió el origen, el agente/estructura productora y el rol 

ecológico de las claves químicas involucradas en el comportamiento de búsqueda y 

localización del hospedador en el sistema M. ruficauda–C. signaticollis. Se determinó 

que el origen de estas claves está en la cámara de fermentación de las larvas de 

estadio III de C. signaticollis. Los resultados de los experimentos comportamentales 

llevados a cabo con larvas del hospedador sugieren que los extractos obtenidos de 

esta región del tubo digestivo contienen compuestos volátiles involucrados en el 

comportamiento de agregación de las larvas de estadio III de C. signaticollis 

observado a campo. Esto indica que las larvas de estadio II de M. ruficauda estarían 
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explotando el sistema de comunicación química de su hospedador al momento de 

localizarlo. Se ha observado entonces que, al igual que otras especies de parasitoides, 

M. ruficauda utiliza el sistema de comunicación de su hospedador durante la 

búsqueda, debido probablemente a su alta especificidad y confiabilidad.  

 

Por último, se prosiguió con la determinación indirecta del agente/estructura 

productora de estos infoquímicos y se identificó un engrosamiento del epitelio con 

posible función glandular y la presencia de microorganismos en la cámara de 

fermentación de las larvas del hospedador. La falta de orientación tanto del parasitoide 

como del hospedador frente a extractos de individuos de estadio III de C. signaticollis 

criados en presencia de antibiótico sugiere que los microorganismos asociados a la 

cámara de fermentación podrían estar involucrados en la producción de estos 

infoquímicos. Sin embargo, queda por determinar a futuro la identidad de estos 

microorganismos asociados mediante medios de cultivo selectivos o diferenciales, y 

técnicas de biología molecular. Luego, al estudiar si los productos metabólicos de la 

degradación de las fuentes de carbono de los microorganismos son los infoquímicos 

asociados a los comportamientos de orientación positiva del parasitoide y del 

hospedador, se observó que las larvas del parasitoide fueron atraídas por los 

productos de degradación de las proteínas, mientras que las larvas de C. signaticollis 

no mostraron orientación frente a ninguno de los estímulos probados. Estos resultados 

no permiten corroborar la hipótesis de que ambas especies explotan las mismas 

claves. Sin embargo, este hecho pudo deberse a que se modificó la composición de la 

feromona involucrada en el comportamiento de agregación del hospedador o que la 

concentración de los estímulos probados en las larvas no fue lo suficientemente alta. 

No obstante, no se descarta la posibilidad de que las larvas de estadio II de M. 

ruficauda exploten el sistema de comunicación química durante la búsqueda del 

hospedador. La baja expectativa de vida, la baja movilidad y la única oportunidad de 

parasitar que presentan las larvas parasitoides, en contraposición con las hembras 
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parasitoides, hacen suponer que al momento de localizar activamente a su 

hospedador las larvas utilicen claves altamente confiables que efectivamente permitan 

el encuentro entre ambas especies. Dado que es natural que los hospedadores se 

comuniquen entre sí mediante mensajes específicos e inequívocos, es entonces 

evolutivamente adaptativo que los enemigos naturales de los insectos fitófagos utilicen 

este tipo de claves en la búsqueda y localización de manera de asegurar su 

alimentación, sobrevida y reproducción. 

 

En conclusión, en la presente Tesis se estudiaron aspectos morfológicos, fisiológicos y 

comportamentales que llevan a M. ruficauda a localizar a su hospedador C. 

signaticollis, los cuales contribuyen a ampliar aspectos de su ciclo de vida hasta hoy 

desconocidos (Figura 7.1). No obstante, este estudio ha abierto otros interrogantes 

que deberán resolverse a futuro. Aunque se determinó morfológicamente la 

importancia de la modalidad olfativa en los adultos de M. ruficauda aun se necesitan 

estudios que determinen que tipo de infoquímicos son capaces de detectar y cual es 

su rol en el sistema. Asimismo, son necesarios más estudios sobre las capacidades 

sensoriales de las larvas del parasitoide y como regulan el proceso de localización 

activa del hospedador. También se debe profundizar el estudio de la asignación de 

recursos hacia su progenie por parte de las hembras de M. ruficauda, mediante 

análisis cuantitativos de las reservas energéticas de los huevos y entender como 

podrían influir esas reservas en sortear la asincronía entre la aparición del parasitoide 

y el estadio susceptible al parasitismo del hospedador. Por su parte, el estudio de 

origen y producción de las claves volátiles involucradas en la localización del 

hospedador, generó otras incertidumbres como conocer el por qué de la pérdida de la 

actividad biológica en los estímulos presentados al hospedador durante los 

procedimientos; que función y que secreta la estructura hallada en la cámara de 

fermentación de la larva de estadio III de C. signaticollis; y cual es la identidad química 

de la clave atractiva encontrada. Estas nuevas preguntas permitirán a futuro enteder 
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en mayor profundidad la interrelación entre estas dos especies y a su vez aumentará 

el conocimiento de aquellos sistemas similares al estudiado en esta Tesis.  

 

 

Figura 7.1. Esquema de los interrogantes estudiados en esta Tesis vinculados a los atributos y comportamientos de la 
larva y del adulto de M. ruficauda durante la localización del hospedador y los principales resultados encontrados. 
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