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Desarrollo de métodos cuantitativos para la selección de los mejores agentes de 

control biológico y sus estrategias de liberación. Nuevos criterios para incrementar el 

éxito en su aplicación. 

Resumen  

El control biológico es una disciplina que utiliza enemigos naturales como parasitoides, 

depredadores y patógenos para regular poblaciones plagas. Aunque este ha sido eficaz en 

numerosas instancias, también existieron casos donde no funcionó. Una posible causa es la 

falta de criterios fiables para determinar a priori que atributos de los agentes de control 

determinarían una estrategia de control exitosa. Asimismo, no existe una teoría predictiva 

que permita pronosticar el tipo de estrategia más adecuada: la liberación simple o la 

múltiple. El modelo más utilizado para evaluar a los agentes de control fue la respuesta 

funcional. Sin embargo, es un modelo muy simplista y tiene bajo poder predictivo. El 

objetivo de este trabajo fue desarrollar enfoques metodológicos que, dado un grupo de 

especies candidatas, permitan estimar la estrategia más adecuada de liberación de enemigos 

naturales. Como sistema de estudio se utilizó a la cochinilla de los cactus Hypogeococcus 

sp., los parasitoides Anagyrus cachamai, A. lapachosus, y el depredador Hyperaspis 

conclusa. Primero se analizó la biología de las especies para identificar aquellos atributos 

biológicos que comparten con especies asociadas a programas de control biológico que 

resultaron exitosos. Luego se propusieron una serie de modelos, a partir de los cuales cada 

agente de control fue evaluado mediante un estudio dinámico de su respuesta funcional y su 

interacción con otros enemigos naturales. Los estudios efectuados acerca de la biología de 

los enemigos naturales indicaron que son fáciles de criar, que poseen una proporción de 

sexos balanceada y que su tiempo de desarrollo está sincronizado al del hospedador. Los 

parasitoides y el depredador tuvieron una cierta capacidad de aprendizaje en el consumo de 

las presas/hospedadores; sin embargo, en el depredador, ese aprendizaje obró de manera 

acumulativa, mientras que en los parasitoides no. En el depredador, el consumo de presas 

disminuyó al aumentar su edad. En los parasitoides, el consumo de hospedadores estuvo 

sujeto a la disponibilidad de huevos maduros de las avispas. En la interacción parasitoide-

parasitoide, la especie A. cachamai fue la que tuvo mayor habilidad para explotar el 

recurso, y la especie A. lapachosus fue la que presentó mayor fuerza competitiva, además 

de comportarse como un hiperparasitoide facultativo. En la interacción depredador-



 

 

parasitoide, H. conclusa tuvo la habilidad de distinguir entre presas parasitadas y no 

parasitadas, prefiriendo aquellas que sí lo estaban. En cuanto al control biológico de 

Hypogeococcus sp., los modelos planteados indican que una liberación múltiple producirá 

mayor control que una simple. Primero debería liberarse A. lapachosus, luego A. cachamai 

y finalmente H. conclusa. 

 

  

Palabras clave: enemigos naturales, plaga, atributos biológicos de los agentes de control, respuesta 

funcional, interacción entre enemigos naturales, depredación intragremial, Hypogeococcus sp., 

Anagyrus cachamai, A. lapachosus, Hyperaspis conclusa. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

Development of quantitative methods for the selection of the best agents of biological 

control and release strategies. New approaches to increase success in its 

implementation 

Abstract  

Biological control is a method that uses natural enemies as parasitoids, predators and 

pathogens to regulate pests. Although the introduction of natural enemies to control pests 

was effective in many instances, there were also examples where it did not work. One of 

the possible causes of failure is the lack of reliable criteria to determine a priori the 

attributes of the control agents that must be taken into account to carry out a successful 

control strategy. In addition, there is no theory to predict the most suitable strategy: single 

or multiple releases. The most used model to assess control agents was functional response. 

However, it is very simplistic, and has low predictive power. The objective of this research 

was to develop methodological approaches to select the most appropriate release strategy of 

natural enemies when there is a group of candidate species. The study was conducted on the 

cactus mealybug Hypogeococcus sp., the parasitoids Anagyrus cachamai, A. lapachosus, 

and the predator Hyperaspis conclusa. First, the biology of the candidate species was 

described in order to identify the biological attributes that they share with species 

associated with successful biological control programs. Then a series of models was 

proposed from which each control agent was evaluated through a dynamic study of its 

functional response and its interaction with other natural enemies. The studies carried out 

on the biology of the natural enemies indicated that they are easily reared, have a balanced 

sex ratio, and that their development time is synchronized with that of the host. The 

parasitoids and the predator had a certain learning capacity in the consumption of prey/host; 

however, in the predator, that learning acted cumulatively, but in the parasitoids it did not. 

With the predator, the prey consumption decreased with increasing age. With the 

parasitoids, the host consumption was subject to the availability of the wasps´mature eggs. 

In the parasitoid-parasitoid interaction, A. cachamai was the species that had the greatest 

ability to exploit the resource, while A. lapachosus was the species that presented the 

greatest competitive force, in addition to behaving like a facultative hyperparasitoid. In the 

predator-parasitoid interaction, Hyperaspis conclusa showed host selection behavior, 

preferring those hosts that were parasitized. Regarding the biological control of 



 

 

Hypogeococcus sp., the models proposed indicate that a multiple release strategy will 

produce more control than a simple one. Anagyrus lapachosus should be released first, then 

A. cachamai and finally H. conclusa. 

 
 

Keywords: natural enemies, pest, attributes of biological control agents, functional response, 

interaction between natural enemies, intraguild predation, Hypogeococcus sp., Anagyrus cachamai, 

A. lapachosus, Hyperaspis conclusa. 
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CAPITULO 1. INTRODUCCIÓN GENERAL 

1.1 Control Biológico 

El control biológico es una estrategia que involucra el uso de poblaciones de enemigos 

naturales tales como parasitoides, depredadores, patógenos, antagonistas o competidores para 

reducir las poblaciones plaga (DeBach, 1974). La práctica del control biológico beneficia a la 

agricultura disminuyendo los costos de producción al reducirse el número de aplicaciones de 

insecticidas. Además disminuye el impacto que ocasionan los plaguicidas a los recursos 

naturales como el agua, los suelos y la biodiversidad. La utilización del control biológico ofrece 

otras ventajas al no representar riesgos para la salud de los productores, trabajadores ni de los 

consumidores. Por otra parte, a nivel de paisaje y en áreas protegidas, otros métodos de control 

como los químicos y mecánicos no son efectivos por ser demasiado costosos, disruptivos y 

contaminantes cuando se aplican en áreas grandes (Mohan y Sathiamma, 2007). Para estos 

casos, el control biológico es una herramienta a ser considerada, porque si es exitoso, trae un 

cambio ecológico permanente (Van Driesche et al., 2007). 

Existen varios métodos de control biológico que pueden reducir la población de la 

especie plaga, ya sea en forma temporal (métodos conservativo y aumentativo) o permanente 

(métodos clásico y de nueva asociación o neoclásico) (Roderich y Navajas, 2003). En el control 

biológico conservativo, se realizan alteraciones del hábitat para proteger y aumentar la 

abundancia, diversidad y efectividad de los enemigos naturales. El método aumentativo se basa 

en la cría masiva del enemigo natural en laboratorio para su posterior liberación y no es 

condición que sea específico. Los dos métodos de control biológico permanente difieren en el 

tipo de enemigos naturales que se utilizarán. Un prerrequisito en el control biológico clásico es 

la existencia de una evolución asociada entre el enemigo natural a utilizar y la plaga a 

controlar, por lo tanto, los enemigos naturales se buscan en el lugar donde la especie plaga es 

originaria. En el control biológico de nueva asociación el enemigo natural y la plaga a controlar 

no han evolucionado conjuntamente, es por eso que se buscan enemigos naturales de especies 

emparentadas taxonómicamente y/o ecológicamente a la especie plaga fuera del área de 

distribución natural de la plaga (Van Driesche et al., 2007). Pimentel (1963) fue quien introdujo 

este concepto por primera vez, que reúne nuevas combinaciones de enemigos naturales y 

plagas; por ejemplo, cuando se desconoce la identidad o el origen de la plaga a controlar.   
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La introducción de enemigos naturales para reducir poblaciones plaga tiene sus bases en 

lo que actualmente se conoce como la hipótesis del escape de los enemigos naturales o “Enemy 

Release Hypothesis” ERH (Keane y Crawley, 2002). Esta hipótesis postula que cuando una 

especie invade un nuevo ambiente, normalmente lo hace sin sus enemigos naturales, lo que 

resulta en un marcado incremento de su abundancia como consecuencia de la liberación del 

efecto regulatorio que sobre ella éstos ejercían (Van den Bosch, 1971; Keane y Crawley, 2002). 

Hasta la fecha, la introducción de enemigos naturales para controlar especies plagas fue eficaz 

en numerosas instancias, pero también existieron casos donde no funcionó (McFadyen, 1998; 

Gurr y Wratten, 2000; Bellows, 2001). Los fracasos se asocian a la falta de criterios eficientes 

de selección de candidatos,  a las estrategias de liberación empleadas, a factores abióticos que 

afectan el establecimiento y el desempeño del/los agente/s de control y a la falta de 

experimentos que tengan en cuenta la complejidad del ambiente donde la/las especies 

candidatas serán liberadas (Hoelmer y Kirk, 2005; Lucas, 2005; Frago, 2016).  

Dos problemas importantes en el control biológico son la falta de una teoría predictiva 

que permita pronosticar qué tipo de estrategia de liberación de enemigos naturales es la más 

adecuada: si la liberación simple o la liberación múltiple; y la ausencia de criterios fiables para 

determinar a priori qué atributos deben ser tenidos en cuenta para llevar a cabo una estrategia 

de control exitosa (Hoelmer y Kirk, 2005). La teoría de liberación simple sostiene que se debe 

liberar un único agente de control para disminuir la competencia entre especies y minimizar los 

riesgos de atacar otros enemigos naturales ya sean nativos o introducidos (Turnbull y Chant, 

1961; Rosenheim et al., 1995; Seastedt et al., 2007). Por el contrario, la teoría de liberación 

múltiple sostiene que lo mejor es liberar varias especies de agentes ya que sus efectos 

combinados producirán un mejor control de la plaga (Denoth et al., 2002; Snyder, et al., 2006). 

La combinación de diferentes agentes puede resultar en un efecto sinérgico, aditivo o 

antagónico sobre la especie blanco. Algunos estudios mostraron que la liberación múltiple 

mejora el control y otros que lo reduce (Cakmak, et al., 2009). Myers (1985) propuso dos 

modelos de liberaciones múltiples: el modelo del billete de lotería y el modelo de estrés 

acumulativo. En el primero de estos modelos se interpreta a cada liberación como un billete de 

lotería, donde mediante la suma de liberaciones individuales secuenciales, se incrementa la 

probabilidad de introducir al agente de control más efectivo. En el segundo de estos modelos la 

idea es liberar varios agentes de control en forma simultánea, y por el alto nivel de estrés 

ocasionado, se logra controlar a la plaga. Hoy en día, se cree que el modelo del billete de lotería 
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es el que mejor representa los resultados positivos en los programas de control biológico 

(Denoth et al., 2002). Sin embargo, en todos los trabajos evaluados, las liberaciones y sus 

resultados no son el resultado de modelos predictivos aplicados a una plaga en particular sino a 

experimentos de tipo prueba-error (Hoelmer y Kirk, 2005).  

Identificar cual o cuales especies deben ser liberadas no es sencillo. El modelo más 

propuesto para seleccionar agentes de control biológico fue el de la respuesta funcional, que 

describe la relación entre el número de presas/hospedadores consumidas/parasitados por un 

enemigo natural en función de la densidad de presas/hospedadores disponibles, en un espacio e 

intervalo de tiempo fijos (Holling, 1959). En la actualidad este modelo es poco utilizado por su 

bajo poder predictivo, porque propone una excesiva simplificación del sistema y no tiene en 

cuenta a las interacciones entre especies competidoras (Fernández-Arhex y Corley, 2003). 

A pesar de que la importancia central de los estudios de control biológico es predecir la 

efectividad y la especificidad de los controladores en las áreas en las que las especies blanco 

son plagas (Van Driesche et al., 2008), no se han diseñado modelos que permitan convertir los 

resultados de experimentos de laboratorio en predicciones cuantitativas sobre el 

comportamiento en el campo. Tampoco existe un protocolo que permita definir para cada caso 

en particular el o los mejores candidatos, y planificar la estrategia de liberación más adecuada.  
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1.2 Objetivos 

Objetivo general:  

Desarrollar enfoques metodológicos que permitan planificar la estrategia de liberación más 

adecuada de enemigos naturales cuando se tiene más de un agente de control biológico para 

liberar. 

 

Objetivos específicos: 

1. Describir la biología de las especies candidatas, analizar similitudes y diferencias entre 

las mismas e identificar atributos biológicos asociados a especies que resultaron exitosas en el 

control biológico de plagas.  

2. Evaluar la potencialidad de los distintos agentes de control seleccionados utilizando 

una variante dinámica de la respuesta funcional. 

3. Analizar la interacción intragremial entre parasitoides mediante el estudio de modelos 

de competencia a nivel individual. 

4. Evaluar la interacción entre depredadores y parasitoides mediante un modelo de 

comportamiento de selección de presas. 

 

1.3 Caso de estudio  

Para cumplir con los objetivos propuestos en esta tesis, se utilizaron dos especies de 

parasitoides: Anagyrus cachamai Triapitsyn, Logarzo y Aguirre y A. lapachosus Triapitsyn, 

Aguirre y Logarzo (Hymenoptera: Encyrtidae) y el depredador Hyperaspis conclusa Weise 

(Coleoptera: Coccinellidae) (Figura 1.1), todos enemigos naturales de la cochinilla harinosa de 

los cactus Hypogeococcus sp. (Hemiptera: Pseudococcidae) (Figura 1.2). 
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Figura 1.1. Enemigos naturales de Hypogeococcus sp. a hembra de A. lapachosus; b macho de A. lapachosus; c 

hembra de A. cachamai; d macho de A. cachamai; e hembra de H. conclusa; f macho de H. conclusa. 

 

 

 

 

 

 

Figura 1.2. a Hypogeococcus sp.: hembra con ninfas del primer estadio; b Harrisia pomanensi (F.A.C. Webber ex 

K. Schum) (Cactaceae) infestada con Hypogeococcus sp. 
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Importancia del modelo de estudio 

La cochinilla harinosa de los cactus Hypogeococcus sp., es una especie invasora nativa de 

Sudamérica, actualmente plaga de cactus de Puerto Rico y también es una amenaza para 

Florida, Barbados, otras islas del Caribe y Hawaii (Zimmermann y Pérez Sandi Cuen, 2010; 

Carrera-Martínez et al., 2015). Inicialmente la especie de Puerto Rico fue identificada como H. 

pungens Granara de Willink (Hemiptera: Pseudococcidae), nativa de Sudamérica, y cuyo rango 

de plantas hospederas incluye especies de las familias Cactaceae, Amaranthaceae, 

Portulacaceae y Euphorbiaceae (Ben-Dov, 1994; Claps y de Haro, 2001; Hodges y Hodges, 

2009). Actualmente se sabe que H. pungens sensu stricto y la especie de Puerto Rico forman 

parte de un complejo de especies, que H. pungens sensu stricto no utiliza como plantas 

hospederas a especies de la familia Cactaceae como se pensaba en un principio, y que con las 

técnicas de taxonomía tradicional no se pueden diferenciar a los miembros del complejo 

(Aguirre et al., 2016). 

Los primeros indicios de la presencia de Hypogeogoccus sp. en Puerto Rico se 

observaron en el año 2005 en la Reserva Forestal de Guanica en el cactus Pilosocereus royenii 

(L.) Byles y G.D. Rowley (Cactaceae) (Segarra et al., 2010). Si bien no se sabe cómo este 

insecto invadió la isla, se sospecha que se introdujo accidentalmente a partir del comercio de 

cactus ornamentales (Zimmermann et al., 2010). Desde su detección hasta el presente, esta 

especie ha aumentado considerablemente su área de distribución. 

El potencial destructivo de Hypogeococcus sp. quedó demostrado en Australia y 

Sudáfrica donde fue utilizada muy exitosamente como agente de control de Harrisia martinii 

(Labour.) Britton (Cactaceae) y otras especies invasoras de la subfamilia Cactoidea en los años 

70´ (Julien y Griffiths, 1999; McFadyen, 2012). Si bien la llegada de esta cochinilla a Puerto 

Rico fue diferente (no fue planificado), por el carácter invasivo que posee este insecto, se 

espera que el daño ocasionado en la isla sea igual o mayor al observado en Australia y 

Sudáfrica luego de su liberación.  

En el año 2010 como consecuencia del considerable aumento en la abundancia y en el 

área de distribución de H. pungens en Puerto Rico, el Departamento de Agricultura de Estados 

Unidos (USDA), y la Fundación para el Estudio de Especies Invasivas (FuEDEI), iniciaron un 

programa de control biológico. Como parte de este programa, se realizaron relevamientos de 

Hypogeococcus sp. y sus enemigos naturales en su área de distribución natural, Sudamérica. 

Cuando se inició la búsqueda de enemigos naturales, la población de pseudocóccidos de Puerto 

https://es.wikipedia.org/wiki/Labour.
https://es.wikipedia.org/wiki/Britton
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Rico, las poblaciones introducidas en Australia y Sudáfrica para el control de Harrisia spp., y 

las poblaciones que se encontraban atacando amarantáceas y cactáceas de Argentina fueron 

todas identificadas como H. pungens. Los resultados de los estudios liderados y coordinados 

por la FuEDEI acerca de la biología, taxonomía y genética de estas poblaciones indican que H. 

pungens forma parte de un complejo formado por al menos 7-8 especies: H. pungens sensu 

stricto, H. festerianus Lizer y Trelles, H. spinosus Ferris, y 4-5 especies nuevas, que incluyen a 

la plaga de Puerto Rico (Aguirre, información no publicada; Figura 1.3). Actualmente se están 

realizando estudios moleculares y taxonómicos complementarios con poblaciones de 

Hypogeococcus de Argentina, Paraguay, Brasil, Estados Unidos, Australia, y Puerto Rico 

colectadas sobre Amaranthaceae, Cactaceae y Portulacaceae para establecer la identidad y 

origen de todos los miembros del complejo. Con la información con que se cuenta hasta el 

momento es posible que la Plaga de Puerto Rico sea originaria de Brasil y no de Argentina 

como se pensaba en un principio (Aguirre, información no publicada). Por otra parte, también 

se encontró que el pseudocóccido introducido en Australia para el control biológico de H. 

martinii y otras cactáceas es una especie nueva (Aguirre, información no publicada). 

Establecer el origen e identidad de la especie plaga en Puerto Rico es esencial; ya que el 

éxito de un programa de control biológico se basa entre otros factores, en la correcta 

identificación de la especie plaga y sus enemigos naturales (Hoelmer y Kirk, 2005). Asimismo, 

permitirá definir si se realizará control biológico clásico o de nueva asociación.  
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Figura 1.3. Árbol filogenético resultante del análisis de máxima verosimilitud de secuencias de COI para 

poblaciones de Hypogeococcus spp., colectadas Argentina, Puerto Rico, Brasil y Australia sobre Cactaceae y 

Amaranthaceae. 

 

Hasta el presente, se han identificado 5 especies de parasitoides primarios asociados al 

complejo de Hypogeococcus sp.: Anagyrus cachamai, A. quilmes Triapitsyn, Logarzo y 

Aguirre, A. lapachosus, A. ciomerliki Triapitsyn, y Leptomastidea sp. (Hymenoptera: 

Encyrtidae); 3 especies de parasitoides secundarios o hiperparasitoides: Chartocerus ?axillaris 

De Santis (Hymenoptera: Signiphoridae), Prochiloneurus argentinensis De Santis y 

Prochiloneurus sp. (Hymenoptera: Encyrtidae) y el depredador H. conclusa (Triapitsyn et al., 

2014a, 2014b; Triapitsyn, 2016; Triapitsyn et al., 2016). Las especies de enemigos naturales 

mencionadas presentaron diferente distribución y se encontraron asociadas a diferentes 

miembros del complejo de Hypogeococcus spp. (Tabla 1). También se observaron otras 

especies dentro del género Hyperaspis, coccinélidos y un Hemerobiidae, pero como su 

ocurrencia en el campo fue ocasional no se reportan. 
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Tabla 1. Enemigos naturales de Hypogeococcus spp.: Pseudocóccido hospedador/presa, planta hospedera y 

distribución. 

Tipo de enemigo natural Especie de enemigo 
natural 

Pseudocóccido 
hospedador/presa 

Planta 
hospedera 

Distribución 

Parasitoide primario 

Leptomastidea  sp. H. pungens Amaranthaceae Argentina 
   
Hypogeococcus sp. Amaranthaceae Brasil 

Cactaceae 
   
Hypogeococcus  sp. Cactaceae Puerto Rico 

Amaranthaceae 
Portulacaceae 

    
A. cachamai Hypogeococcus sp. clado Cact-Cat Cactaceae Argentina 

H. pungens Amaranthaceae 
H. festerianus Cactaceae 
Hypogeococcus sp. Portulacaceae Paraguay 

Cactaceae 

A. lapachosus Hypogeococcus sp. clado Cact-Los 
Lapachos 

Cactaceae Argentina 

Hypogeococcus sp. Portulacaceae Paraguay 
    
A. ciomperliki Hypogeococcus sp. Cactaceae Puerto Rico 
  Amaranthaceae  
    
A. quilmes H. pungens 

Hypogeococcus sp. 
Hypogeococcus sp. 
Hypogeococcus sp. 

Amaranthaceae Argentina 
Cactaceae 
Cactaceae Brasil 
Portulacaceae Paraguay 

     

Parasitoide secundario 
(hiperparasitoide) 

C. axillaris H. festerianus Cactaceae Argentina 
H. pungens Amaranthaceae 
Hypogeococcus sp. clado Cact-Cat. Cactaceae 
Hypogeococcus sp. clado Cact-Los 
Lapachos. 

Cactaceae 

Hypogeococcus sp. clado Cact-
Alemania. 

Cactaceae 

    
P. argentinensis Hypogeococcus sp. Amaranthaceae Argentina 

H. pungens Cactaceae 
    
Prochiloneurus sp. Hypogeococcus sp. Amaranthaceae Puerto Rico 

Portulacaceae 

Depredador 

H. conclusa H. pungens 
Hypogeococcus sp. clado Cact-Cat. 

Amaranthaceae 
Cactaceae 

Argentina. 
Brasil. 
Paraguay. 
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Para cumplir con los objetivos de esta tesis se seleccionaron los parasitoides A. cachamai 

y A. lapachosus ya que ambas especies mostraron altos niveles de parasitoidismo en el campo y 

parasitan Hypogeococcus spp. que utilizan a la familia Cactaceae como la plaga presente en 

Puerto Rico. A la hora de seleccionar agentes de control biológico es de suma importancia tener 

en cuenta la planta hospedera de la plaga ya que puede influenciar el comportamiento y 

eficiencia de los enemigos naturales (Kniplin, 1992; Verkerk et al., 1998). El depredador H. 

conclusa fue evaluado por estar frecuentemente asociado tanto a las poblaciones de 

Hypogeococcus spp. como a sus parasitoides (Aguirre, información no publicada). 
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CAPITULO 2. ANALISIS DE LOS ATRIBUTOS BIOLOGICOS DE LOS AGENTES 

DE CONTROL  

2.1 Introducción 

Por muchos años los agentes de control biológico fueron evaluados empleando los criterios 

reduccionista u holístico de selección de enemigos naturales propuestos por Waage (1990) 

(Yano, 2006). En el primero de estos criterios se propone que las especies candidatas sean 

evaluadas teniendo en cuenta sus atributos biológicos, mientras que en el segundo se prioriza el 

estudio de las interacciones entre los enemigos naturales y su efecto sobre la plaga a controlar. 

Kidd y Jervis (2007) plantean que en la práctica ambos criterios de selección pueden ayudar en 

la identificación de potenciales agentes de control, dado que los métodos no son mutuamente 

excluyentes. 

Actualmente entre los practicantes del control biológico existe un consenso general de 

que no hay agentes de control que presenten una combinación de atributos biológicos que 

garanticen su éxito (Mason et al., 2008). A pesar de esto, existen características de los 

potenciales candidatos que son buscadas y que están relacionadas con programas de control que 

resultaron exitosos: la compatibilidad ecológica y sincronización temporal con la especie 

plaga, facilidad de cría, un alto grado de especificidad, una capacidad dispersiva y 

reproductiva alta, niveles de parasitismo/depredación altos, y poseer una habilidad 

competitiva alta (Coppel y Mertins, 1977; Doutt y Debach, 1964; Huffaker et al., 1971, 1977; 

Beddington et al., 1978; Stiling, 1993) (Tabla 2.1). Asimismo, es fundamental tener en cuenta 

el tipo de control que se quiere implementar, permanente o temporal, ya que los atributos 

biológicos “deseados” para el agente de control serán diferentes de acuerdo al tipo de control 

biológico utilizado. Por ejemplo, la perpetuación en el tiempo es un atributo buscado en el 

control biológico clásico o de nueva asociación, mientras que para el control biológico 

aumentativo o por conservación puede o no serlo (Wiedenmann y Smith, 1997; Mason et al., 

2008). Como no existen agentes de control ideales ni protocolos que maximicen el éxito de los 

programas de control biológico, es necesario conocer lo máximo posible acerca de la biología 

de los candidatos y el contexto ecológico en el que se planea que serán liberados (Hoelmer y 

Kirk, 2005). 

El objetivo de este capítulo fue estudiar la biología de los parasitoides A. cachamai, A. 

lapachosus y el depredador H. conclusa en condiciones de laboratorio.  
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Biología de los parasitoides A. cachamai y A. lapachosus 

En los parasitoides se estudió su biología reproductiva (carga de huevos al nacer, fecundidad 

real, fecundidad real por edad de la hembra, índice de ovigenia, y proporción de sexos), el 

tiempo de desarrollo, la longevidad y la supervivencia de los adultos, y si el tamaño corporal de 

las hembras puede ser considerado como un indicador de su calidad.  

 

Biología del depredador H. conclusa 

En el caso del depredador se analizó su biología reproductiva (carga de huevos al nacer, 

período pre-reproductivo, fecundidad real, y proporción de sexos), la tasa y el tiempo de 

desarrollo de los estados huevo, larva, y pupa a 20°, 25° y 30°C, y la longevidad y la 

supervivencia de los adultos a 25° C. 

 
Tabla 2.1. Ejemplos de programas de control biológico exitosos y características de los agentes de control 

empleados (Mason et al., 2008). 

 
Especie blanco Enemigo natural Características de los agentes de control 

 
Icerya purchasis Maskell 

 
Rodolia cardinalis 
(Mulsant) 

 
Tolerancia térmica, menor tiempo de 
desarrollo que la presa (DeBach y Quezada, 
1973). 
 

Trialeurodes vaporariorum 
(Westwood) 

Encarsia formosa Gahan Capacidad dispersiva alta, capacidad de 
búsqueda alta, aceptación de estadios 
inmaduros, facilidad de cría (van Lenteren, 
1995; Hoddle et al., 1998).  
 

Tetranychus urticae Koch Phytoseilus persimilis 
Athias-Henriot  

Alimentación voraz, alta capacidad 
dispersiva, capacidad de búsqueda alta, 
resistente a pesticidas (van Lenteren, 1995). 
 

Phenacoccus manihoti    
Matile-Ferrero 

Apoanagurus lopezi  
De Santis 

Ataque de primeros estadios, producción de 
más hembras en hospedadores jóvenes, 
habilidad competitiva superior, capacidad de 
búsqueda alta (Neuenschwander, 2001). 
 

Aonidiella aurantii (Maskell) Aphytis melinus 
DeBach 

Tolerancia térmica, habilidad de producir 
hembras en cochinillas pequeñas (Luck, 
1986; Murdoch et al., 1996). 
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2.2 Materiales y métodos 

Los ensayos se realizaron en el laboratorio de la FuEDEI, ubicado en Hurlingham, Pcia. de 

Buenos Aires, entre noviembre de 2013 y abril 2016.  

Para las pruebas se utilizaron 2 especies de parasitoides: A. cachamai y A. lapachosus, y 

un depredador: H. conclusa, todos enemigos naturales del pseudocóccido: Hypogeococcus sp. 

Las poblaciones del pseudocóccido Hypogeococcus sp., el parasitoide A. cachamai y el 

depredador H. conclusa utilizadas en las pruebas fueron colectadas sobre Cleistocactus 

baumannii Lem (Cactaceae) en El Portezuelo, Catamarca (28° 26´34.9´´S 65° 38´24.5´´O). La 

población de A. lapachosus fue obtenida a partir de ninfas parasitadas de Hypogeococcus sp. 

colectadas sobre Harrisia pomanensi F.A.C. Webber ex K. Schum (Cactaceae) en Los 

Lapachos, Salta (24° 36´ 4.9´´ S 65° 4´ 51.7´´O). 

 

2.2.1 Cría artificial de insectos 

Pseudocóccidos. Para la cría de Hypogeococcus sp. 10 hembras grávidas y 60 ninfas del 1er 

estadio del pseudocóccido fueron transferidas a trozos completamente limpios del cactus C. 

baumannii (20-25 cm de largo). Los trozo de cactus, con aproximadamente 80 pseudocóccidos 

cada uno, fueron colocados individualmente en recipientes de plástico (2 l) con ventilación 

(abertura en la tapa de 2x2 cm, cubierta con tela de voile) para su protección y evitar el acceso 

de enemigos naturales. Una vez que la población de Hypogeococcus sp. se encontraba 

establecida (30 días), los trozos de cactus fueron plantados en macetas cubiertas con una bolsa 

de tela de voile. 

Las colonias de Hypogeococcus sp. fueron mantenidas a temperatura ambiente, 70-80% 

H.R. y fotoperíodo natural. 

 

Parasitoides. Las colonias de los parasitoides A. cachamai y A. lapachosus fueron iniciadas de 

manera similar. Tres o cuatro hembras copuladas de la misma especie de parasitoide fueron 

colocadas por 72 horas en un recipiente de plástico, como el descripto para la cría de los 

pseudocóccidos, conteniendo un trozo del cactus C. baumannii (20-25 cm de largo) con al 

menos 100 ninfas del 1er estadio de Hypogeococcus sp.; cantidad necesaria para asegurar el 

éxito de las colonias de los parasitoides. Transcurrido este período de tiempo, las avispas 

fueron removidas.  
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Las ninfas expuestas a los parasitoides fueron monitoreadas cada 3 días hasta que las 

avispas completaron su desarrollo. Una vez detectada la primer avispa emergida, las pupas 

remanentes halladas fueron transferidas a cajas de Petri (1.5 cm alto x 5.5 cm diámetro) 

cubiertas con film adherente para evitar que al emerger se escaparan las avispas. Las pupas en 

las cajas de Petri fueron monitoreadas diariamente; los adultos emergidos fueron colocados en 

una nueva caja de Petri, de iguales dimensiones, con una gota de miel en la base y cubierta con 

film adherente. De esa manera se garantizó que todas las avispas utilizadas en los diferentes 

experimentos fueran de la misma edad, estuvieran alimentadas, copuladas y nunca hubieran 

estado en contacto con ninfas. Con este sistema de cría, las dos colonias de parasitoides se 

criaron en forma independiente. 

Todas las avispas empleadas para iniciar las colonias de A. cachamai y A. lapachosus 

tenían 24-48 horas de edad y nunca habían estado en contacto con ninfas del pseudocóccido. 

Los pseudocóccidos utilizados como hospedadores de los parasitoides provenían de colonias de 

laboratorio. Los recipientes de plásticos empleados para la cría de los parasitoides tenían 

similares características a los utilizados para la cría de los pseucocóccidos. 

 

Depredadores. Los adultos y larvas del coccinélido H. conclusa se criaron utilizando como 

presas adultos y ninfas de Hypogeococcus sp. de las colonias del laboratorio. Para iniciar las 

colonias del depredador, un macho y una hembra de H. conclusa fueron transferidos a un 

recipiente de plástico conteniendo un trozo del cactus C. baumannii (20-25 cm longitud) con al 

menos 100 ninfas de Hypogeococcus sp. Los trozos de cactus con los pseudocóccidos y los 

depredadores fueron monitoreados diariamente de forma tal de reponer las ninfas depredadas. 

En el caso de hallar huevos de H. conclusa, los mismos fueron monitoreados hasta su eclosión. 

Las larvas emergidas fueron transferidas a otro recipiente de plástico con un nuevo trozo de C. 

baumannii con ninfas de Hypogeococcus sp., que también fueron repuestas al ser depredadas. 

Al detectarse pupas del coccinélido las mismas fueron transferidas a cajas de Petri semejantes a 

las utilizadas para la cría de los parasitoides. Las cajas de Petri fueron cubiertas con film 

adherente y monitoreadas hasta la aparición de los adultos. Los adultos fueron transferidos en 

parejas de machos y hembras de la misma edad a cajas de Petri con papel tissue humedecido en 

la base y cubiertas con film adherente. De esta manera se aseguró que antes de realizar los 

experimentos todos los coccinélidos fueran de la misma edad, estuvieran copulados y en ayuno. 

Las colonias de los parasitoides A. cachamai, A. lapachosus y el depredador H. conclusa 
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fueron mantenidas en cámaras de cría a 25ºC, 60-80% HR y 16:8 Luz: oscuridad. En estas 

condiciones se realizaron todos los experimentos excepto en aquellos casos donde fue aclarado. 

Con el régimen de cría anteriormente descripto se efectuaron todas las pruebas de esta 

tesis. Todas las observaciones y mediciones se realizaron bajo una lupa de 40X, provista de un 

ocular micrométrico de 2 mm.  

 

2.2.2 Biología de los parasitoides A. cachamai y A. lapachosus 

Biología reproductiva.  

Carga de huevos al nacer. La carga de huevos al nacer, número de huevos en las ovariolas de 

las hembras, se estimó disecando 19 hembras de A. cachamai y 18 de A. lapachosus, fijadas en 

alcohol 96%, y con 24 horas de edad. Si bien la idea inicial era estimar la fecundidad potencial, 

número de huevos maduros e inmaduros en las ovariolas de las hembras, la misma no pudo ser 

calculada dado que en ninguna de las dos especies analizadas fue posible contabilizar el 

número de huevos inmaduros. El número de huevos producidos por hembra se contabilizó 

empleando un microscopio óptico de 400X.  

 

Fecundidad real. La fecundidad real, número total de hospedadores parasitados por una hembra 

a lo largo de su vida, se estudió en 15 hembras de A. cachamai y 15 de A. lapachosus.  

Para estimar la fecundidad real, una hembra de una especie de parasitoide (A. cachamai o 

A. lapachosus) fue expuesta diariamente, desde que tenía 24 horas de edad y hasta su muerte, a 

50-120 ninfas del 1er estadio de Hypogeococcus sp. criadas sobre un trozo del cactus C. 

baumannii. Al final de cada día, el trozo de cactus con las ninfas expuestas a la avispa fue 

removido de la arena experimental (recipiente de plástico de las mismas características que los 

empleados para la cría de los pseudocóccidos) y reemplazado por otro trozo de cactus con 

ninfas nuevas (no parasitadas). El cactus removido con las ninfas expuestas a la hembra del 

parasitoide fue colocado en un recipiente nuevo hasta que los parasitoides completaron su 

desarrollo.  

Las ninfas expuestas a la hembra del parasitoide fueron monitoreadas cada 3 días hasta 

que las avispas y las ninfas completaron su desarrollo. El número total de ninfas parasitadas por 

hembra fue estimado contabilizando el número de avispas emergidas y pupas no emergidas 

encontradas. Con la información obenida además se estimó la fecundiad real por edad de la 

hembra, el índice de ovigenia (IO) de las avispas parentales y la proporción de sexos de la F1.  
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En este estudio fue asumido que el parasitoidismo no causa mortalidad diferencial sobre 

el hospedador, que no había superparasitismo y que en exceso de hospedadores las hembras del 

parasitoide alcanzaron su oviposición máxima. Estudios preliminares indicaron que las 

hembras de A. cachamai y A. lapachosus necesitan 50 ninfas diarias para alcanzar esta 

condición. Por otra parte, como no es posible distinguir a las ninfas parasitadas de las que no lo 

estaban antes de que los pseudocóccidos completen su desarrollo, el número de pseudocóccidos 

parasitados reportado se encuentra subestimado. 

 

Fecundidad real por edad de la hembra. La fecundidad real por edad de la hembra, número 

diario de hospedadores parasitados por una hembra a lo largo de su vida, se estimó como el 

número de ninfas que una hembra parasitó por día desde que emergió y hasta su muerte, el cual 

fue medido como el número de avispas emergidas y pupas no emergidas registradas sobre el 

total de ninfas que le fueron ofrecidas a la hembra cada día. 

 

Índice de ovigenia. Entre las diferentes especies de insectos existe variación en el número de 

huevos maduros con los que emerge cada hembra. En los órdenes Lepidoptera, Hymenoptera y 

Diptera hay especies que emergen con la totalidad de sus huevos maduros, como así también 

especies que emergen con algunos o ningún huevo maduro. Para cuantificar la variación en el 

grado de maduración de los huevos de las hembras de los parasitoides, Jervis et al. (2001) 

definieron el “índice de ovigenia”. Este se define como la razón entre el número de huevos 

maduros con los que emerge la hembra y la fecundidad real. Este índice toma valores de 0 a 1, 

donde 1 indica que todos los oocitos de la hembra se encuentran maduros en el momento en el 

que emerge (especies pro-ovigénicas estrictas), mientras que un índice igual a 0 denota que la 

hembra no posee oocitos maduros al emerger (especies sinovigénicas estrictas). Estos mismos 

autores demostraron que entre estos dos extremos existe un continuo. 

Para determinar el índice de ovigenia de A. cachamai y A. lapachosus, se utilizó la 

siguiente ecuación: 

 
 

donde el número de huevos maduros al emerger se estimó a partir del número de ninfas 

parasitadas el primer día de vida de las avispas en exceso de hospedadores, medido como el 
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número de avispas emergidas y pupas no emergidas registradas. 

 

Proporción de sexos. La proporción de sexos de las dos especies de parasitoides se estimó a 

partir del número de machos y hembras producidos en la F1 de una hembra. Para ello, se 

analizó la descendencia de las hembra de A. cachamai y A. lapachosus evaluadas en el estudio 

de la fecundidad real. En condiciones de laboratorio se observó que aproximadamente el 20% 

de las hembras de ambas especies de parasitoides producen únicamente machos en la F1 

(partenogénesis arrenotoca); aquellas hembras que no produjeron hembras en su F1 no fueron 

consideradas en el análisis. De esta manera, la proporción de sexos se estudió a partir de la F1 

de 12 hembras de A. cachamai y 12 de A. lapachosus. 

 

Tiempo de  desarrollo  

El tiempo de desarrollo fue medido en 32 hembras y 32 machos de A. cachamai y en 31 

hembras y 39 machos de A. lapachosus. Para realizar el estudio, una cohorte de 150 ninfas del 

1er estadio de Hypogeococcus sp. criadas sobre un trozo de C. baumannii fueron expuestas a 10 

hembras de una determinada especie (A. cachamai o A. lapachosus) por 6 horas, al final de las 

cuales, las hembras fueron removidas. Considerando que las ninfas parasitadas no pueden 

detectarse antes de que los pseudocóccidos completen su desarrollo, las mismas fueron 

seguidas cada 24 horas hasta que las avispas adultas emergieron. Para ambas especies de 

parasitoides se registró el día en que las avispas adultas emergieron y el sexo. 

El estudio fue  realizado en dos recipientes de plástico semejantes a los ya descriptos, 

utilizándose un recipiente por especie de parasitoide. Todas las hembras utilizadas tenían 24 

horas de edad, estaban alimentadas, copuladas y nunca habían estado en contacto con ninfas 

previo a su utilización. 

 

Longevidad y supervivencia de los adultos 

La longevidad y supervivencia de los adultos fue estimada en base al seguimiento de 40 adultos 

de A. cachamai y 42 de A. lapachosus. Hembras y machos recién emergidos (con menos de 24 

horas) fueron confinados en parejas de la misma especie y fecha en la que emergieron en cajas 

de Petri, como las ya descriptas, con una gota de miel en la base y cubiertas con film adherente. 

Las parejas de avispas fueron seguidas hasta su muerte y revisadas a intervalos de 24 horas.  

Dado que la mortalidad de las hembras que oviponen respecto de que aquellas que no lo 
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hacen podría ser diferente, se comparó la longevidad y supervivencia de las hembras de este 

experimento con la de las hembras empleadas en el estudio de la fecundidad real.    

 

Tamaño corporal como indicador de la calidad de las hembras  

El tamaño corporal es un indicador de la calidad de los parasitoides, y en general está 

correlacionado con otras variables relacionadas con su aptitud biológica (Jervis y Copland, 

1996; Jervis et al., 2001). En 15 hembras de A. lapachosus y 14 de A. cachamai se correlacionó 

su tamaño corporal (longitud del cuerpo de la avispa) con la fecundidad real; y la longevidad. 

El tamaño corporal fue medido para ambas especies de parasitoides después de la muerte de las 

hembras.  

 

2.2.3. Biología del depredador H. conclusa.  

Biología reproductiva 

Carga de huevos al nacer. La carga de huevos al nacer se estimó disecando 10 hembras adultas 

de H. conclusa fijadas en alcohol 96%. Para cada hembra se contabilizó el número de huevos 

en las ovariolas. Todas las hembras utilizadas tenían 10 días de edad, estaban alimentadas y 

copuladas. No se utilizaron hembras de menor edad debido a la imposibilidad de manipular y 

contar huevos con un corion muy delgado. Para el conteo de los huevos se utilizó un 

microscopio óptico de 400X.  

 

 Período pre-reproductivo. El período pre-reproductivo se estimó como el número de días 

promedio transcurridos desde que la hembra del depredador emergió de la pupa y la puesta del 

primer huevo, y se midió sobre 10 hembras adultas de H. conclusa. 

El experimento consistió en colocar una hembra en forma individual sobre un trozo de C. 

baumannii con 55-100 ninfas del 1er estadio de Hypogeococcus sp. El trozo de cactus con la 

hembra de H. conclusa y los pseudocóccidos fueron transferidos individualmente a un 

recipiente de plástico, semejante a los descriptos para la cría de los pseudocóccidos. El 

recipiente conteniendo el trozo de cactus con la hembra del coccinélido fue monitoreado 

diariamente de forma tal de reponer las ninfas depredadas, y para registrar la aparición de 

huevos. Todas las hembras utilizadas tenían 24 horas de edad, estaban alimentadas y copuladas. 

 

Fecundidad real. La fecundidad real se estudió en 18 hembras de H. conclusa, para cada una se 
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contabilizó el número de huevos producidos a lo largo de su vida y la proporción de sexos de su 

descendencia. 

Cada hembra, y luego su descendencia fueron alimentadas diariamente con 55-100 ninfas 

del 1er estadio de Hypogeococcus sp. ubicadas sobre un trozo de C. baumannii. El trozo de 

cactus con los pseudocóccidos y la hembra de H. conclusa fueron colocados individualmente 

en recipientes de plástico como los mencionados anteriormente. Cada recipiente fue 

monitoreado diariamente de forma tal de reponer las ninfas depredadas por la hembra del 

coccinélido y luego también por su descendencia.  

 

Proporción de sexos. La proporción de sexos de H. conclusa se estimó a partir del número de 

machos y hembras producidos en la F1 de una hembra. Para realizar esta estimación se utilizó 

la F1 de las hembras empleadas en el estudio de la fecundidad real. Para el análisis se 

consideraron únicamente aquellos individuos que lograron completar su desarrollo.  

 

Mortalidad. Para estimar la mortalidad del depredador se calculó el porcentaje de individuos 

producidos por las hembras de H. conclusa que no lograron completar su desarrollo: 

 
 

 
 

Tasa y tiempo de desarrollo de los estados huevo, larva, y pupa  

El tiempo y la tasa de desarrollo de los estados huevo, larva y pupa del depredador H. conclusa 

se estimaron a tres temperaturas. Los parámetros mencionados fueron calculados en base al 

seguimiento de 24 huevos de diferentes hembras de H. conclusa mantenidos a 20°, 25° y 30°C, 

60-80% HR y fotoperiodo 16: 8 horas luz: oscuridad.  

Para cada temperatura evaluada, trece hembras de H. conclusa fueron transferidas a un 

recipiente de plástico que contenía un trozo de C. baumannii con > 500 ninfas del 1er estadio de 

Hypogeococcus sp. Los recipientes conteniendo las hembras del coccinélido fueron 

monitoreados diariamente de forma tal de reponer las ninfas depredadas y registrar las fechas 

de aparición y eclosión de los huevos, las larvas I, las pupas y los adultos del depredador. Las 

13 hembras del coccinélido fueron removidas de la arena experimental una vez que fueron 

detectados los 24 huevos para cada temperatura. 
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La arena experimental para cada temperatura fue un recipiente de plástico de iguales 

características a los mencionados anteriormente para la cría de los pseudocóccidos. Todas las 

hembras tenían la misma edad y estaban copuladas.  

Con la información obtenida se estimó la temperatura umbral de desarrollo por el método 

de intersección usando una regresión lineal y la constante térmica, expresada en días-grados de 

los estados huevo, larva y pupa.  La misma se calculó usando la siguiente ecuación:  

 
donde K es la constante térmica, yi representa el número promedio de días necesario para 

completar el desarrollo a la temperatura ti, y z es la temperatura umbral de desarrollo, bajo el 

supuesto que la inversa del tiempo de desarrollo y la temperatura están linealmente 

relacionadas (Andreawartha y Brich, 1954).  

 

Longevidad y supervivencia de los adultos 

La longevidad y supervivencia de los adultos de H. conclusa fue media a 25°C en 17 hembras y 

16 machos. Para cada adulto se registró el día en el que emergió de la pupa, la fecha en la que 

murió, y el número de días transcurridos entre estos dos eventos. Con la información obtenida 

se modelaron y compararon las curvas de supervivencia de los machos y las hembras.  

Para estandarizar las condiciones de los adultos al inicio de los experimentos, hembras y 

machos recién emergidos (con menos de 24 horas de edad) fueron confinados por 96 horas, en 

parejas, en cajas de Petri como las ya descriptas, cubiertas con film adherente para evitar su 

escape. Transcurrido ese período de tiempo, los adultos fueron colocados en forma individual 

sobre un trozo de C. baumannii con 55-100 ninfas del 1er estadio de Hypogeococcus sp. El 

trozo de cactus con la hembra o el macho de H. conclusa y los pseudocóccidos fueron 

transferidos individualmente a recipientes de plástico como los mencionados para la cría de los 

pseudocóccidos. Cada recipiente fue monitoreado diariamente de forma tal de reponer las 

ninfas depredadas por el adulto de H. conclusa y para registrar su fecha de muerte.  

 

2.2.4. Análisis de datos 

Biología de los parasitoides A. cachamai y A. lapachosus 

La carga de huevos al nacer, la fecundidad real, y la longitud corporal de las hembras de A. 

cachamai y A. lapachosus fueron comparadas mediante un ANOVA de una vía. Para establecer 

si la proporción de sexos de la F1 de las hembras de ambas especies se aparta de una 
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proporción 1:1, se realizó una prueba de X2. La longevidad y el tiempo de desarrollo de las 

hembras y los machos de A. cachamai y A. lapachosus fue comparada intra e 

interespecíficamente utilizando el test de Mann-Whitney (U). Para evaluar si existe relación 

entre el tamaño corporal de las hembras de A. cachamai y A. lapachosus y su fecundidad real y 

longevidad, se utilizó un modelo lineal generalizado con una distribución de errores de tipo 

Poisson.  

 

Biología del depredador H. conclusa 

Para estimar si la proporción de sexos de la F1 de las hembras de H. conclusa discrepa de una 

proporción de 1:1, se efectuó una prueba de X2. El efecto de la temperatura sobre el tiempo de 

desarrollo de los estados huevo, larva y pupa fue analizado mediante el análisis de Kruskal-

Wallis. La longevidad y tiempo de desarrollo de los adultos de cada sexo fueron comparadas 

utilizando el test de Mann-Whitney (U). Para estimar la temperatura umbral de desarrollo z y la 

constante térmica K se realizaron regresiones lineales. Como los datos no cumplían con el 

supuesto de homocedacea, se empleó el modelo de regresión lineal ponderada (fórmula: lm tasa 

de desarrollo   temperatura, peso= error ponderado). Como los datos no tenían igual peso, 

aquellos que tenían mayor error se les otorgaron menor peso. 

 

Tanto para los parasitoides como para el depredador, la estimación de las curvas de 

supervivencia se efectuó mediante el método de Kaplan-Meier (Kaplan y Meier, 1958) y su 

comparación se realizó mediante el test Log-Rank. 

Los análisis estadísticos fueron realizados utilizando los programas R versión 2.15.1 e 

Info Stat (Di Renzo et al., 2012). Para la construcción de las curvas de supervivencia y su 

comparación se utilizó el paquete estadístico R Commander del software R (Fox, 2005). Los 

resultados de este trabajo se reportan como media ± DE. 

 

2.3 Resultados 

2.3.1 Biología de los parasitoides A. cachamai y A. lapachosus 

Biología reproductiva  

Anagyrus cachamai y A. lapachosus son parasitoides koinobiontes de ninfas del 1er y 2do 

estadio de Hypogeococcus spp. Si bien las cochinillas generalmente suelen mover la parte 

posterior de su cuerpo o secretar gotas de melaza para defenderse cuando las avispas intentan 
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parasitarlas, este comportamiento no fue observado en las ninfas de Hypogeococcus sp. Por 

otra parte, en ninguna de las dos especies de parasitoides analizadas se observó  

comportamiento de alimentación sobre el hospedador. 

En las hembras de A. cachamai la carga de huevos al nacer fue 54±25 huevos/hembra, 

este valor fue inferior al encontrado en las hembras de A. lapachosus que fue 61±40 

huevos/hembra (F= 1.63, g.l.= 36, P= 0.0016). La fecundidad real de las hembras de A. 

cachamai fue 61±40 avispas/hembra (12-160 avispas/hembra) y en las hembras de A. 

lapachosus fue 78±78 avispas/hembra (6-245 avispas/hembra), no encontrándose diferencias 

significativas entre especies (P> 0.05). Al analizar la fecundidad real por edad de la hembra se 

observó que en ambas especies la producción de huevos disminuyó al aumentar la edad de las 

hembras. Tanto en las hembras de A. cachamai como en las de A. lapachosus se encontró que 

aquellas hembras que vivieron más de 4 días presentaron un patrón bimodal de oviposición. La 

fecundidad real por edad de la hembra fue máxima durante los primeros días de vida de las 

avispas, disminuyó a la mitad de su vida y luego volvió a aumentar antes de su muerte (Figuras 

2.1; 2.2). 

Al analizar el tipo de ovigenia que poseen las hembras de A. cachamai y A. lapachosus se 

encontró que las dos especies son sinovigénicas, con un IO de 0.37±0.29 (0-0.97), y 0.43±0.34 

(0-1), respectivamente. Tanto en A. cachamai como en A. lapachosus la mayoría de las 

hembras nacieron con menos del 50% de sus huevos maduros. Ambas especies mostraron 

considerable variación en el IO, observándose hembras sinovigénicas y proovigénicas estrictas. 

La proporción de sexos de A. lapachosus estuvo sesgada hacia los machos 0.7:1 ♀:♂ (χ²= 

33.74, g.l.= 1, P= 6.30E-09), mientras que en A. cachamai fue 1:1 ♀:♂ (P> 0.05). Las hembras 

de A. cachamai produjeron machos y hembras hasta el cuarto día de vida, y después de esa 

fecha, solo machos. Las hembras de A. lapachosus produjeron machos y hembras a lo largo de 

toda su vida (la longevidad promedio para las hembras de A. lapachosus y A. cachamai fue de 

4 días). 
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Figura 2.1. Fecundidad real por edad de la hembra y curva de supervivencia de hembras en la especie A. 

cachamai.  

 

 

 
Figura 2.2. Fecundidad real por edad de la hembra y curva de supervivencia de hembras en la especie A. 

lapachosus. 

 

 

Tiempo de desarrollo 

La duración del tiempo de desarrollo para A. cachamai fue de 51±14 días para las hembras y 

46±10 días para los machos y no se observaron diferencias significativas entre sexos (P> 0.05). 

En A. lapachosus el tiempo total requerido para completar el desarrollo fue 46±13 días para las 
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hembras y 42±9 días para los machos, y tampoco se encontraron diferencias significativas entre 

sexos (P> 0.05). Cuando se comparó el tiempo de desarrollo entre especies se encontró que las 

hembras y machos de A. lapachosus completaron su desarrollo en menor tiempo que las 

hembras y machos de A. cachamai (U= 4976, P= 0.0034). 

 

Longevidad y supervivencia de los adultos 

La longevidad de los adultos de A. lapachosus fue 8±2 días para las hembras y 8±4 días para 

los machos, y en A. cachamai fue 8±3 días para las hembras y 6±3 días para los machos. No se 

encontraron diferencias en la longevidad de ambas especies, como así tampoco entre machos y 

hembras (P> 0.05). Los adultos de A. cachamai y A. lapachosus que nunca estuvieron en 

contacto con ninfas de Hypogeococcus sp. mostraron una curva de supervivencia de tipo II, 

donde la tasa de mortalidad se mantuvo constante independientemente de la edad de los 

individuos (Figura 2.3). Al comparar las curvas de ambas especies, no se observaron 

diferencias (P> 0.05).  

La longevidad de las hembras a las que se les permitió oviponer fue 4±2 días para A. 

lapachosus y 4±1 días para A. cachamai, y no se observaron diferencias entre especies (P> 

0.05). Tanto en A. cachamai como en A. lapachosus se encontró que aquellas hembras a las que 

se les permitió oviponer vivieron menos días que aquellas que nunca estuvieron en contacto 

con ninfas de Hypogeococcus sp. (U A. cachamai = 148.00, P< 0.0001; U A. lapachosus = 

148.50, P<  0.0001). Las hembras que estuvieron en contacto con ninfas mostraron una curva 

de supervivencia de tipo III, caracterizada por una alta supervivencia al comienzo y mediana 

edad de las hembras y un rápida disminución en la supervivencia al final de sus vidas, mientras 

que aquellas hembras a las que no se les permitió oviponer tuvieron una curva de supervivencia 

de tipo II (χ² A. cachamai = 18.7, g.l.= 1, P< 0.0001, Figura 2.4; χ² A. lapachosus = 19.8, g.l.= 

1, P< 0.0001, Figura 2.5). 
 

 

 



31 

 

 
 

Figura 2.3. Curva de supervivencia de adultos de A. cachamai y A. lapachosus que nunca estuvieron en contacto 

con ninfas de Hypogeococcus sp. El área gris clara representa el 95% del intervalo de credibilidad para la curva de 

supervivencia de los adultos de A. cachamai y el área gris oscura para la curva de supervivencia de los adultos de 

A. lapachosus. 

 

 

 

Figura 2.4. Curvas de supervivencia de hembras de A. cachamai que estuvieron en contacto con ninfas de 

Hypogeococcus sp. (línea llena) y que nunca estuvieron en contacto con ninfas de Hypogeococcus sp. (línea 

punteada). El área gris oscura representa el 95% del intervalo de credibilidad para la curva de supervivencia de las 

hembras de A. cachamai que estuvieron en contacto con ninfas de Hypogeogoccus sp. y el área gris clara para la 

curva de supervivencia de aquellas hembras que nunca estuvieron en contacto con ninfas de Hypogeococcus sp. 
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Figura 2.5. Curvas de supervivencia de hembras de A. lapachosus que estuvieron en contacto con ninfas de 

Hypogeococcus sp. (línea llena) y que nunca estuvieron en contacto con ninfas de Hypogeococcus sp. (línea 

punteada). El área gris oscura representa el 95% del intervalo de credibilidad para la curva de supervivencia de las 

hembras de A. lapachosus que estuvieron en contacto con ninfas de Hypogeogoccus sp. y el área gris clara para la 

curva de supervivencia de aquellas hembras que nunca estuvieron en contacto con ninfas de Hypogeococcus sp. 

 

Tamaño corporal como indicador de la calidad de las hembras.  

La longitud corporal de las hembras de A. cachamai fue 47.50±5.46 mm, este valor fue mayor 

que el observado para las hembras de A. lapachosus que fue 40.33±4.61 mm (F= 14.66, g.l= 

28, P= 0.0007). 

En A. lapachosus el 46% de la variación observada en la fecundidad real de las hembras 

fue explicado por su tamaño corporal (F= 10.99, g.l= 14, P= 0.0056; Figura 2.6), mientras que 

en A. cachamai no se encontró relación (P> 0.05; Figura 2.7). En A. lapachosus aquellas 

hembras que presentaron mayor tamaño vivieron más días que las de menor tamaño (F= 20.72, 

g.l= 14, P= 0.0005; Figura 2.8). En A. cachamai el tamaño corporal de las hembras no influyó 

sobre su longevidad (P> 0.05; Figura 2.9).  
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Figura 2.6. Relación entre la fecundidad real y el tamaño de las hembras de A. lapachosus usando un modelo 

lineal generalizado (fórmula: glm (fecundidad   tamaño, poisson)). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 

 

 

 

 

 

Figura 2.7. Relación entre la fecundidad real y el tamaño de las hembras de A. cachamai usando un modelo lineal 

generalizado (fórmula: glm (fecundidad   tamaño, poisson)). 

SLOPE: 3.11* 
INTERCEPT: -1.68 

SLOPE: -0.22 
INTERCEPT: 4.36 
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Figura 2.8. Relación entre la longevidad y el tamaño de las hembras de A. lapachosus usando un modelo lineal 

generalizado (fórmula: glm (longevidad   tamaño, poisson)). 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 2.9. Relación entre la longevidad y el tamaño de las hembras de A. cachamai usando un modelo lineal 

generalizado (fórmula: glm (longevidad   tamaño, poisson)). 

SLOPE: 3.11* 
INTERCEPT: -1.68 

SLOPE: -1.24 
INTERCEPT: 3.28 
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2.3.2  Biología del depredador H. conclusa. 

Biología reproductiva  

Hyperaspis conclusa es un coccinélido depredador de ninfas y adultos del género 

Hypogeococcus. Las hembras colocaron sus huevos en forma aislada, los mismos eran de color 

verde tornándose al color blanco conforme se acercaba el momento de la eclosión. Localizar e 

identificar los huevos de esta especie fue muy dificultoso. Se hallaron puestos sobre la planta, 

las proximidades de los pseudocóccidos y/o su cera. En H. conclusa se registraron cuatro 

estadios larvales, de los cuales los tres últimos presentaron cera en la parte dorsal de su cuerpo. 

No se estudió la duración de cada estadio larval debido a que fue común no encontrar la exuvia 

de las larvas después de la muda porque: son miméticas y se alimentan de presas que como se 

mencionó anteriormente también producen cera. Además, se observó que esta especie presenta 

canibalismo sobre las prepupas por parte de los últimos estadios larvales (larva 3 y 4).  

Para H. conclusa la carga de huevos al nacer fue 4±3 huevos/hembra (rango 0-8 

huevos/hembra), su período pre-reproductivo fue 27±9 días (rango 12-41 días), y la fecundidad 

real fue 32±17 individuos/hembra (rango 11-66 individuos/hembra). Del total de individuos 

producidos por las hembras de H. conclusa, lograron completar su desarrollo el 76% (N= 584 

individuos, F1 de 18 hembras). 

La proporción de sexos fue de 1:0.9 ♀:♂ (N= 446 individuos, F1 de 18 hembras), y no se 

encontraron diferencias significativas en el número de hembras y machos producidos (P> 0.05). 

 

Tasa y tiempo de desarrollo de los estados huevo, larva y pupa  

Hyperaspis conclusa logró completar exitosamente su desarrollo entre 20° y 30°C. El estado 

huevo tuvo una duración de 13±1 días a 20°C; 7±2 días a 25°C, y 6±3 días a 30oC. Al analizar 

el efecto de la temperatura sobre este estado, se observó que el tiempo de desarrollo fue 

máximo a 20°C, y no se encontraron diferencias entre 25° y 30°C (H= 46.57, P< 0.0001; Tabla 

2.2). La temperatura umbral de desarrollo (z) de los huevos de H. conclusa fue de 17°C y la 

contante K presentó un valor de 60 días-grados (Figura 2.10). El tiempo de desarrollo del 

estado larva fue 41±8 días a 20°C, 21±4 días a 25°C, y 14±5 días a 30°C. La duración del 

estado larva fue máxima a 20°C y mínima a 30°C (H= 53.56, P< 0.0001; Tabla 2.2). Las larvas 

necesitaron 204 días-grados para completar su desarrollo y la temperatura umbral de desarrollo 

fue 15.2°C (Figura 2.11). El estado pupa tuvo una duración de 12±2 días a 20°C, 8±1 días a 

25°C, y 6±1 días a 30°C, observándose diferencias significativas en el tiempo de desarrollo 
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para cada una de las temperaturas analizadas (H= 57.8, P< 0.0001; Tabla 2.2). La temperatura 

umbral de desarrollo de las pupas fue de 11°C y la constante K fue 112 días-grados (Figura 

2.12). El tiempo de desarrollo de huevo a adulto fue 66±8 días a 20°C, 36±6 días a 25°C, y 

26±5 días a 30°C (H= 53.22, P< 0.0001; Tabla 2.2); la constante K fue 298 días-grados y la 

temperatura umbral de desarrollo fue de 16.5°C (Figura 2.13).  

 
Tabla 2.2. Tiempo de desarrollo en días de los estados huevo, larva, pupa y de huevo a adulto de H. conclusa a 

20°, 25° y 30°C. Para analizar el efecto de la temperatura sobre el tiempo de desarrollo de los estados 

mencionados se efectuó el análisis de Kruskal-Wallis. Las diferencias en el tiempo de desarrollo que fueron 

significativas están indicadas con letras diferentes (P< 0.05). 

 

 Tiempo de desarrollo (días) de los estados 

Huevo Larva Pupa Huevo-Adulto 

20°C 13±1 b 41±8 a 12±2 a 66±8 a 

25°C 7±2 a 21±4 b 8±1 b 36±6 b 

30°C 6±3 a  14±5 c 6±1 c 26±5 c 

 

 

 

 
Figura 2.10. Regresión lineal de la influencia de la temperatura en la tasa de desarrollo de huevo a larva de H. 

conclusa (y= 0.01x - 0.17; R2= 0.63; P< 0.0001). La intersección con el eje x indica la temperatura umbral de 

desarrollo z. y: número promedio de días de duración del estado huevo. 
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Figura 2.11. Regresión lineal de la influencia de la temperatura en la tasa de desarrollo de larva a pupa de H. 

conclusa (y= 0.005x - 0.076; R2= 0.76; P< 0.0001). La intersección con el eje x indica la temperatura umbral de 

desarrollo z. y: número promedio de días de duración del estado larva.  

 

 

 

 
 

Figura 2.12. Regresión lineal de la influencia de la temperatura en la tasa de desarrollo de pupa a adulto de H. 

conclusa (y= 0.01x - 0.11; R2= 0.71; P< 0.0001). La intersección con el eje x indica la temperatura umbral de 

desarrollo z. y: número promedio de días de duración del estado pupa.  
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Figura 2.13. Regresión lineal de la influencia de la temperatura en la tasa de desarrollo de huevo a adulto de H. 

conclusa (y= 0.002x - 0.033; R2= 0.84; P< 0.0001). La intersección con el eje x indica la temperatura umbral de 

desarrollo z. y: número promedio de días necesarios para el desarrollo de huevo a pupa.  

 

Longevidad y supervivencia de los adultos. 

La longevidad de los adultos de H. conclusa a 25°C fue 51±24 días (rango 22-118 días) para 

las hembras y 44±40 días (rango 6-148 días) para los machos. Al comparar la longevidad de las 

hembras y los machos del depredador no se observaron diferencias, así como tampoco en la 

supervivencia (P> 0.05). Hasta los 35 días de edad, la supervivencia de los adultos fue superior 

al 50%; menos del 20% de las hembras y los machos lograron sobrevivir más de 60 días, pero 

aquellos que lo hicieron vivieron entre 80 y 148 días (Figura 2.14).  

 

Figura 2.14. Curva de supervivencia de los adultos de H. conclusa. El área gris representa el 95% del intervalo de 

credibilidad. 



39 

 

2.4 Discusión 

2.4.1 Biología de los parasitoides A. cachamai y A. lapachosus 

Al estudiar la biología de los parasitoides A. cachamai y A. lapachosus se encontró que estas 

especies son fáciles de criar, atacan exitosamente primeros estadios de Hypogeococcus, poseen 

una proporción de sexos balanceada, su tiempo de desarrollo está perfectamente sincronizado 

con el del hospedador,  pero presentan diferencias en su biología reproductiva (carga de huevos 

al nacer, índice de ovigenia, proporción de sexos) y tiempo de desarrollo. Todas estas 

características hacen que estos parasitoides sean promisorios candidatos para el control de la 

cochinilla harinosa de los cactus (Ehler, 1995; Sagarra et al., 2001; Waage y Hassell, 1982). 

La biología reproductiva de los parasitoides muchas veces afecta su éxito de 

establecimiento (Stiling, 1990; Lane et al., 1999), por lo tanto, debe ser evaluada para cada 

agente de control en particular (Haye et al., 2005). Asimismo, la carga de huevos al nacer y el 

IO dan información del número de huevos maduros que poseen las hembras al inicio de su 

vida, y su estrategia reproductiva (Jervis y Ferns, 2004). Un IO cercano a 1 está asociado a 

especies koinobiontes, de tamaño pequeño, donde la oviposición se concentra los primeros días 

de vida de las hembras, cuyos hospedadores poseen una distribución espacial uniforme, que 

tienen baja habilidad dispersiva y que sus larvas experimentan un alto nivel de competencia 

intra e interespecífica (Jervis et al., 2001; Ellers y Jervis, 2003; 2004; Jervis y Ferns, 2004), 

mientras que aquellas especies que tienen un IO cercano a 0 son generalmente idiobiontes, 

suelen poseer mayor tamaño, tienen mejor habilidad dispersiva, pero cuya tasa de oviposición 

fluctúa con la edad de las hembras (Avidov et al., 1967; Odebiyi y Bokonon-Ganta, 1986; 

Pitcairn y Gutierrez, 1992; Deas y Hunter, 2014), sugiriendo que experimentan una limitación 

temporal de huevos para oviponer (Heimpel y Rosenheim, 1998; Rosenheim et al., 2000).  

Para el parasitoide A. cachamai la carga de huevos al nacer y el tamaño corporal de las 

hembras fue superior que para A. lapachosus, pero no se observaron diferencias en la 

fecundidad real. En la mayoría de los parasitoides, la carga de huevos al nacer y la fecundidad 

están correlacionadas positivamente con el tamaño de las hembras (Sandlan, 1979b; Harvey et 

al., 2000, 2001; Martínez-Martínez y Bernal, 2002; Pexton y Mayhew, 2002). En A. lapachosus 

se encontró que el tamaño de las hembras estuvo relacionado positivamente con su fecundidad, 

mientras que en A. cachamai no se observó ningún patrón. Mills y Kuhlmann (2000) y Bigler et 

al. (1987) al estudiar tricogramátidos y Haye et al. (2005) trabajando con dos especies de 

bracónidos tampoco encontraron correlación para estas variables. 
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Una particularidad observada en A. cachamai y A. lapachosus es que las hembras de 

ambas especies mostraron ser moderadamente sinovigénicas a pesar de tratarse de parasitoides 

koinobiontes. Observaciones similares han sido encontradas para los parasitoides 

Psyllaephagus yaseeni Noyes (Hymenoptera: Encyrtidae) (Patil et al., 1993) y Pseudapanteles 

dignus Muesebeck (Hymenoptera: Braconidae) (Nieves, 2013). 

Al evaluar candidatos se busca que la proporción de sexos sea 1:1, o que esté sesgada 

hacia las hembras, ya que son las que afectan en forma directa a la plaga (Berndt y Wratten, 

2005; Chow y Heinz, 2006). Además, una alta proporción de machos puede llevar a la 

extinción de la población de parasitoides ya sea en el laboratorio o en el campo luego de su 

liberación (Ode y Hardy, 2008). Tanto en A. cachamai como en A. lapachosus la reproducción 

fue mayoritariamente sexual, pero también se observó partenogénesis arrenotoca, como en 

otras especies de Hymenoptera (Kapranas y Tena, 2015). La proporción de sexos de A. 

cachamai fue 1:1 ♀:♂, y en A. lapachosus estuvo sesgada hacia los machos 0.7:1♀:♂. 

Posiblemente esta diferencia en A. lapachosus se deba a que a pesar de que esta especie logra 

completar exitosamente su desarrollo sobre poblaciones de Hypogeococcus sp. (clado 

Cactaceae-Catamarca), en el campo está asociada a poblaciones de Hypogeococcus sp. 

pertenecientes a otro clado (clado Cactaceae-Los Lapachos, Salta; especie nueva) (Aguirre, 

información no publicada). Es decir, la especie de hospedador ofrecida puede afectar la 

proporción de sexos de los parasitoides. Por ejemplo, Mawela et al. (2013) encontraron que en 

el parasitoide Trichogrammatoidea lutea Girault (Hymenoptera: Trichogrammatidae) la 

proporción de sexos de la F1 de las hembras variaba según la especie de hospedador ofrecida. 

El tiempo de desarrollo de A. cachamai fue mayor que el de A. lapachosus (A. cachamai: 

51±14 días ♀, 46±10 días ♂; A. lapachosus 46±13 días ♀, 42±9 días ♂), sin embrago, el 

desarrollo de ambas especies estuvo perfectamente sincronizado con el de su hospedador. 

Hypogeococcus sp. necesita 37±8 días para completar su desarrollo de ninfa a adulto y su 

período pre-reproductivo es 29±7 días (Aguirre, información no publicada). La presencia de 

superposición entre los parasitoides y el estadio susceptible de la plaga es un requisito 

necesario para que la relación parasitoide-hospedador sea estable (Huffaker et al., 1976). En 

ninguna de las especies analizadas se observaron diferencias en el tiempo de desarrollo entre 

sexos. Resultados similares fueron encontrados para el parasititoide Anagyrus sp. nr. 

pseudococci Girault (Suma et al., 2012). 

La longevidad de los adultos de A. cachamai y A. lapachosus fue similar, pero menor que 
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la reportada para otras especies de Anagyrinii bajo condiciones similares  (Sagarra et al., 2000; 

Suma et al., 2012). En muchos parasitoides, el tamaño corporal suele estar relacionado con la 

longevidad de los adultos (Godfray, 1994). Este patrón fue observado en las hembras de A. 

lapachosus y estuvo ausente en A. cachamai. Cuando se comparó la longevidad de las hembras 

a las que se les permitió oviponer respecto de aquellas que nunca estuvieron en contacto con 

ninfas, se encontró tanto para A. cachamai como para A. lapachosus, que la ovoposición y el 

forrajeo redujeron la longevidad de las hembras. Resultados similares fueron encontrados para 

Anagyrus sp. nr. pseudococci (Avidov et al., 1967; Suma et al., 2012). Wäckers et al. (2008) 

sostienen que la longevidad de las hembras es afectada por la actividad de oviponer y/o el 

régimen de alimentación al que son expuestas. Estos autores encontraron para Anagyrus sp. nr. 

pseudococci que aquellas hembras a las que se las dejó oviponer y recibieron como fuente de 

alimentación solo melaza proveniente de las ninfas, vivieron menos días que aquellas hembras 

que nunca estuvieron en contacto con el hospedador y que se alimentaron con jarabe de arce y 

agua. Para el parasitoide A. mangicola Noyes se reporta exactamente lo contrario, ya que las 

hembras que sólo recibieron melaza como fuente de alimento y estuvieron en contacto con 

ninfas vivieron más días que aquellas que fueron alimentadas con miel y fueron aisladas del 

hospedador (Cross y Moore, 1992). 

 

2.4.2 Biología del depredador H. conclusa 

La biología del depredador H. conclusa era prácticamente desconocida, y sólo existía 

información acerca de la distribución y taxonomía de la especie y su asociación con el género 

Dactylopius spp. (Diodato et al., 2004; González, 2009; González, 2010).  

En este estudio se encontró que el depredador H. conclusa es una especie que puede 

criarse fácilmente en el laboratorio, que ataca todos los estadios de Hypogeococcus sp., que 

tiene una proporción de sexos balanceada, cuyo tiempo de desarrollo y respuesta a cambios de 

temperatura se ajustan a los de la presa, que depreda en forma activa desde que nace hasta que 

muere y posee adultos longevos. Según Hagen et al. (1976), los atributos biológicos 

mencionados están relacionados con especies de depredadores que resultaron exitosas en el 

control biológico.  

El ciclo de vida de H. conclusa fue similar al encontrado en otras especies pertenecientes 

a este género (Nsiama She et al., 1984; Sullivan et al., 1991; Booth et al., 1995; Ramírez et al., 

2013), aunque se observaron diferencias en el período pre-reproductivo, patrón de puesta de 
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huevos, fecundidad y tiempo de desarrollo.  

La duración del periodo pre-reproductivo de H. conclusa rara vez fue menor a 15 días, 

mientras que en otras especies del mismo género generalmente oscila entre los 7 y 15 días 

(Booth et al., 1995; Vanegas-Rico et al., 2015; Seyfollahi et al., 2016). Las hembras de H. 

conclusa colocaron sus huevos cerca de sus presas, pero el grado de asociación observado fue 

menor al reportado por ejemplo para Hyperaspis juncada (Muls.) donde las puestas son 

efectuadas sobre hembras grávidas y/o sus ovisacos (Nsiama She et al., 1984).  

La fecundidad real de H. conclusa fue 32±17 individuos/hembra; en algunas especies 

dentro de este género las oviposiciones usualmente superan los 100 huevos, existiendo especies 

como Hyperaspis nonata Mulsant que tienen puestas con más de 500 huevos (Stäubli Dreyer et 

al., 1997). Dentro de la familia Coccinellidae la fecundidad de las hembras varía dependiendo 

de la calidad y abundancia de las presas (Hodek et al., 2012; Ponsonby y Copland, 2007; 

Omkar y Kumar, 2013). Asimismo, el estadio utilizado como fuente de alimento también 

influye sobre el número de huevos puestos (Reyd y Le Rü, 1992; Kiyindou et al., 1990). Por 

ejemplo, Vanegas-Rico et al. (2016) encontraron que en Hyperaspis trifurcata aquellas 

hembras que fueron alimentadas con ninfas del 1er estadio de Dactylopius opuntiae (Cockerell) 

(Hemiptera: Dactylopiidae) presentaron una fecundidad menor que aquellas que consumieron 

una combinación de estados. Dado que para este trabajo cada hembra recibió presas en exceso, 

la calidad del pseudocóccido Hypogeococcus sp. como fuente de alimento y el estadio ofrecido 

(ninfas I) podrían ser los causales de las diferencias observadas en la fecundidad de las 

hembras.  

La supervivencia de la F1 de las hembras de H. conclusa alimentándose principalmente 

de ninfas del 1er estadio de Hypogeococcus sp. fue del 76%, valores semejantes se reportan para 

otros coccinélidos que utilizan como presas géneros de las familias Dactylopiidae y 

Pseudococcidae: Hyperaspis trifurcata (86%); Cryptolaemus montrouzieri Mulsant (70.7%); 

Brumoides foudrasii Mulsant (80%) (Baskaran et al., 2002; Lima et al., 2017). También se 

observó que esta especie presenta canibalismo sobre las prepupas por parte de los últimos 

estadios larvales. En otras especies de Coccinellidae el canibalismo es una consecuencia de la 

falta de presas, su déficit nutricional o un mecanismo para eliminar posibles competidores 

(Polis, 1981, Elgar y Crespi, 1992; Hemptinne et al., 2000; Snyder et al., 2000; Cottrell, 2005; 

Wagner et al., 1999). Si bien en H. conclusa el canibalismo no pareciera ser un factor de 

mortalidad importante, se requieren hacer estudios adicionales para estimar el impacto que 

http://www.scielo.br/scielo.php?script=sci_arttext&pid=S0085-56262016000300260#B19
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produce a nivel conespecífico y su efecto sobre el crecimiento poblacional de la presa. 

La temperatura afecta significativamente la biología, ecología y dinámica de los 

coccinélidos (El habi et al., 2000). A su vez, es un importante factor a tener en cuenta al evaluar 

posibles agentes de control biológico ya que incide sobre su cría en el laboratorio y su 

establecimiento en el campo (Seyfollahi et al., 2016). En este trabajo se encontró que H. 

conclusa logró completar exitosamente su desarrollo entre 20° y 30°C, al igual que su presa 

Hypogeococcus sp. (Aguirre, información no publicada). El tiempo de desarrollo de huevo a 

adulto fue máximo a 20°C y mínimo a 30°C. Torre y Marcano (2007) reportan valores 

similares de desarrollo para estas temperaturas para C. montrouzieri al ser alimentado con 

Maconellicoccus hirsutus Mulsant (Hemiptera: Pseudococcidae). A su vez, ambos 

depredadores comparten que en el estado de huevo, a 20°C el tiempo de desarrollo es el doble 

con respecto a las otras temperaturas evaluadas: 25° y 30°C. En otras especies pertenecientes al 

mismo género la duración del tiempo de desarrollo de huevo a adulto sigue una tendencia 

similar a la informada en este trabajo para H. conclusa a 25° y 30°C, pero a 20°C es menor 

(Stäubli Dreyer et al., 1997; Seyfollahi et al., 2016). 

Por último, los adultos de H. conclusa al igual que los de otras especies de Coccinellidae 

(Kaur y Virk, 2012; Zarghami et al., 2014) se caracterizaron por tener una expectativa de vida 

alta. La longevidad promedio de las hembras y los machos de H. conclusa fue similar, así como 

también la supervivencia. Si bien después del día 35 la supervivencia de los adultos fue menor 

al 50%, aquellos individuos que lograron sobrevivir alcanzaron los 80-148 días de vida. En 

otras especies de este género como H. nonata y H. polita, la longevidad reportada para los 

adultos es mayor a la aquí encontrada para H. conclusa; y además se informan diferencias en la 

longevidad de las hembras y los machos, ausentes en este trabajo para los adultos del 

depredador. Posiblemente las diferencias entre estas especies se deban a que los adultos de H. 

nonata fueron alimentados con ovisacos de P. manihoti y los de H. polita con una mezcla de 

estadios de Phenacoccus solenopsis Tinsley (Stäubli Dreyer et al., 1997; Seyfollahi et al., 

2016). Vanegas-Rico et al. (2015) al trabajar con adultos de H. trifurcata alimentados con 

ninfas del 1er estadio de D. opuntiae reportan una longevidad promedio similar a la de H. 

conclusa, sin embargo, en H. trifurcata la longevidad de los adultos nunca superó los 50 días y 

la longevidad de los machos y las hembras fue diferente. 
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Conclusiones  

A partir de los resultados obtenidos en este capítulo acerca de la biología de los parasitoides A. 

cachamai, A. lapachosus y el depredador H. conclusa se puede inferir que estos agentes son 

promisorios candidatos para el control biológico de Hypogeococcus sp. Todas las especies 

mencionadas mostraron la particularidad de ser fáciles de criar, tener una proporción de sexos 

balanceada y su tiempo de desarrollo acoplado al del pseudocóccido, que  como se mencionó 

anteriormente, son atributos que están asociados con agentes de control involucrados en 

programas de control biológico que resultaron exitosos (Mason et al., 2008). Por otra parte, 

también se encontró que los parasitoides y el depredador utilizaron en forma activa ninfas del 

1er estadio de Hypogeococcus sp. Dado que el solo conocimiento de la biología de los 

candidatos no es suficiente para una completa evaluación de su potencialidad, en el próximo 

capítulo se evaluó como varía el consumo de los parasitoides y del depredador en función de la 

densidad de pseudocóccidos disponibles. 
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CAPITULO 3. ESTUDIOS DE RESPUESTA FUNCIONAL 

3.1 Introducción  

El estudio de la respuesta funcional, definida como el número de hospedadores/presas atacados 

por un enemigo natural en función de la densidad de hospedadores/presas disponibles 

(Solomon, 1949; Holling, 1959), ha sido considerada como esencial para la selección de 

agentes de control biológico (van Lenteren y Bakker, 1976; Hassell, 1978; Pandey et al., 1984; 

van Alebeek et al., 1996; Berryman, 1999). La importancia de entender como los 

parasitoides/depredadores responden a cambios en la densidad de hospedadores/presas, es 

central para cualquier descripción sobre parasitismo o depredación, precisamente porque el 

número de individuos parasitados/presas consumidas determinan el desarrollo, supervivencia y 

reproducción de los parasitoides/depredadores (Murdoch y Oaten, 1975). 

Si bien existen muchos modelos de respuesta funcional, los más conocidos son los 

modelos tipo I, II, y III propuestos por Holling (1959). En la respuesta funcional de tipo I existe 

un aumento lineal de la tasa de ataque del parasitoide/depredador respecto a la densidad de 

hospedadores/presas, con una pendiente igual a la eficiencia de búsqueda (a), hasta llegar a un 

punto a partir del cual la máxima tasa de ataque permanece constante (Figura 3.1). La respuesta 

funcional de tipo II, es una curva asintótica que desacelera constantemente a medida que el 

número de hospedadores/presas aumenta debido al tiempo de manipulación (Th), que no sólo 

incluye el tiempo que gasta el parasitoide/depredador en manipular al hospedador/presa sino 

también el tiempo necesario para preparase para un nuevo ataque. Como consecuencia, el 

número de hospedadores parasitados/presas atacadas por unidad de tiempo disminuye 

progresivamente al aumentar el número de hospedadores/presas ofrecidas, hasta llegar a 

estabilizarse en un determinado valor (1/Th) (Figura 3.1). En consecuencia, tiempos de 

manipulación largos conducen a bajas tasas de ataque y viceversa (Hassell, 2000). Por último, 

una curva sigmoidea describe la respuesta funcional III. En este caso, el número de 

hospedadores/presas atacados se acelera con el aumento de la densidad de hospedadores/presas 

hasta que el tiempo de manipulación comienza a limitar su consumo (Hassell, 2000) (Figura 

3.1). En todos estos modelos se asume que el tiempo de manipulación y la tasa de ataque son 

constantes a lo largo de la vida de los parasitoides/depredadores para evitar el agotamiento de 

los hospedadores/presas (Holling, 1959). En un escenario más real es poco probable que estos 

parámetros permanezcan constantes cuando la respuesta funcional depende de la distribución 

relativa de los parasitoides/hospedadores y depredadores/presas en el tiempo y en el espacio, la 
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heterogeneidad del hábitat, el aprendizaje y la temperatura entre otros factores (Eggleston, 

1990). 

 
 

 

Figura 3.1. Tipos de respuesta funcional según Holling (1959) expresada como N° hospedadores atacados/presas 

consumidas por un parasitoide/depredador en función de la densidad de hospedadores/presas disponibles: a tipo I, 

b tipo II, y c tipo III. 

 

 

 

Generalmente los estudios de respuesta funcional son realizados utilizando diseños donde 

un insecto es confinado en una arena experimental pequeña con distintas densidades de 

hospedadores/presas, por un período fijo de tiempo que normalmente varía entre 1 y 48 horas 

(Takahashi, 1968; Collins et al., 1981; Bezemer y Mills, 2001; Chong y Oetting, 2006; Irvin et 

al., 2009). Con este tipo de diseño, factores que podrían afectar la respuesta funcional como la 

longevidad y la fecundidad, no son tenidos en cuenta (Bellows, 1985; Sahragard et al., 1991).  
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Por otra parte, existen poco trabajos donde se evalúe el efecto del tiempo sobre la 

respuesta funcional de los depredadores y parasitoides (Nikbin et al., 2014).  

Varone et al. (2007) estudiando la respuesta funcional a lo largo de la vida de las hembras 

del parasitoide de larvas Campoletis grioti Blanchard (Hymenoptera: Ichneumonidae) 

encontraron que dependiendo de la duración del experimento, la tasa de ataque y el tiempo de 

manipulación del parasitoide se modificaban, y que la carga diaria de huevos maduros era la 

responsable de esta variación. Considerando estos resultados Palottini (2008) evaluó la 

respuesta funcional del parasitoide de huevos Gonatocerus sp. “clado 1” (Hymenoptera: 

Mymaridae) aff. tuberculifemur (Ogloblin) durante toda la vida de las hembras a partir de una 

serie de modelos que combinaban los modelos básicos de respuesta funcional planteados por 

Holling (1959) (respuesta funcional tipo I, II y III) con ciertos parámetros poblacionales 

relacionados con la carga diaria de huevos como la disponibilidad de huevos maduros, y la 

producción y reabsorción diaria de huevos. La autora demostró que la tasa de ataque y el 

tiempo de manipulación tienen un papel secundario en la respuesta funcional de Gonatocerus 

sp. “clado 1” y que los parámetros relacionados con la carga de huevos son fundamentales para 

entender cómo se comporta este parasitoide frente a cambios en la densidad de su hospedador. 

Ding-Xu et al. (2007) al estudiar la respuesta funcional de Scolothrips takahashii Priesner 

(Thysanoptera: Thripidae), depredador de huevos de Tetranychus viennensis Zacher (Acarina: 

Tetranychidae), encontraron que el tipo de respuesta funcional dependía de la edad y del sexo 

de los depredadores adultos. A su vez, la tasa de ataque y el tiempo de manipulación de los 

depredadores también están influenciados por la voracidad, el tiempo en alcanzar la saciedad, 

el tamaño, los niveles de hambre, la capacidad digestiva, y la movilidad, entre otros factores 

(Mills, 1982; Ofuya y Akinbohungbe, 1988; Omkar y Pervez, 2004b). 

Considerando estos factores, en el presente capítulo se evaluó la potencialidad de los 

parasitoides A. cachamai y A. lapachosus y el depredador H. conclusa como agentes de control 

de la cochinilla harinosa de los cactus Hypogeococcus sp. utilizando una variante dinámica de 

la respuesta funcional planteada por Holling (1959). Para el depredador también se evaluó si su 

tasa de consumo de ninfas fluctuaba en función de la cantidad de alimento ingerido el o los días 

anteriores y a lo largo de su vida (edad). 
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Respuesta funcional de los parasitoides A. cachamai y A. lapachosus 

Para el estudio de la respuesta funcional de los parasitoides se estimó y comparó la respuesta 

funcional de A. cachamai y A. lapachosus desde su nacimiento y hasta su muerte, 

implementando los modelos de respuesta funcional y de producción de huevos desarrollados 

por Pallotini (2008), incorporando un modelo extra de respuesta funcional que tiene en cuenta 

la experiencia de las hembras. Con esta aproximación se evaluaron a los parasitoides utilizando 

un modelo simple como la respuesta funcional (Holling, 1959), incluyendo parámetros 

poblacionales relacionados con la fecundidad como: la producción, la reabsorción, la carga 

diaria de huevos y la longevidad.  
 

Hipótesis: 

1) El número de ninfas de Hypogeococcus sp. parasitadas por una hembra de A. cachamai o A. 

lapachosus depende de la densidad de ninfas disponibles (respuesta funcional). 

2) La longevidad, fecundidad, y la historia de cada hembra de los parasitoides A. cachamai y A. 

lapachosus influyen sobre el número de ninfas de Hypogeococcus sp. parasitadas. 
 

Predicciones:  

1) A mayor densidad de ninfas de Hypogeococus sp. disponibles, mayor será el número de 

pseudocóccidos atacados por cada hembra de A. cachamai y A. lapachosus. 

2)  

a. El incremento en la edad de la hembra de A. cachamai y A. lapachosus producirá una 

disminución en el número de ninfas de Hypogeococcus sp. atacadas. 

b. Una reducción en la fecundidad de las hembras de A. cachamai y A. lapachosus 

producirá una disminución en el número de ninfas de Hypogeococcus sp. parasitadas. 

c. La hembra que haya atacado mayor número de ninfas de Hypogeococcus sp. en los días 

previos dispondrá de menos huevos para oviponer que aquella que atacó menor número 

de pseudoccócidos. 

 

Respuesta funcional del depredador H. conclusa 

La forma habitual de estimar la respuesta funcional de un depredador adulto es mediante 

diseños experimentales que consideran períodos de tiempo muy cortos en relación a su 

longevidad (Pervez y Omkar, 2005; Sarmento et al., 2007; Omkar y Kumar, 2013). La elección 
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de este tipo de diseños se debe principalmente a restricciones metodológicas debido a la gran 

longevidad que suelen presentar los depredadores. Por ejemplo, Zarghami et al. (2014) reportan 

una longevidad de 114 días para los adultos de Clitostethus arcuatus (Coleoptera: 

Coccinellidae). En el caso de los adultos de H. conclusa, se encontró que pueden vivir hasta 

148 días. Como esta restricción metodológica/temporal también existe al trabajar con 

parasitoides, en ese caso, Varone et al. (2007) sugieren estimar la respuesta funcional de las 

avispas por 24-48 horas y calcular la fecundidad diaria a lo largo de la vida de las hembras en 

exceso de hospedadores, de forma tal de estimar el número máximo potencial de huevos que las 

hembras podrían poner. Siguiendo la propuesta de estos autores para parasitoides, en este 

trabajo se evaluó la respuesta funcional de H. conclusa en hembras adultas por 4 días y analizó 

su patrón de consumo a lo largo de su vida con exceso de presas. Para estimar el patrón de 

consumo del depredador se emplearon series temporales. Con esta aproximación se pudo 

analizar el efecto del envejecimiento sobre el consumo de las hembras de H. conclusa y si el 

consumo a tiempo t depende de lo que consumió la hembra el/los días anteriores. 

 

Hipótesis: 

1) El número de presas consumidas por el depredador H. conclusa depende de la densidad de 

las mismas (respuesta funcional).  

2) Hyperaspis conclusa posee un patrón de consumo de presas que depende de su saciedad, la 

cual está directamente relacionada con su historia (cuanto comió los días previos) y edad.  
 

 

Predicciones: 

1) A mayor densidad de ninfas de Hypogeococus sp. disponibles, mayor será el número de 

pseudocóccidos atacados por cada hembra de H. conclusa. 

2)  

a. La hembra que haya atacado mayor número de ninfas de Hypogeococcus sp. en los días 

previos consumirá menos presas que aquella que atacó menor número de ninfas. 

b.  Al aumentar la edad de la hembra, el consumo de ninfas de Hypogeococcus sp. se 

reducirá. 
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3.2 Materiales y métodos 

Los individuos utilizados para cumplir con los objetivos de este capítulo se obtuvieron como se 

mencionó en el Capítulo 2. Todas las pruebas se realizaron en cámaras de cría a 25ºC, 60-80% 

HR y 16:8 luz: oscuridad. 

 

3.2.1 Respuesta funcional de los parasitoides A. cachamai y A. lapachosus 

La metodología para estudiar la respuesta funcional de los parasitoides A. cachamai y A. 

lapachosus fue la misma. Se expuso una hembra de un parasitoide a una densidad diaria 

constante de ninfas de Hypogeococcus sp., desde que la avispa tenía 24 horas de edad y hasta 

su muerte (Varone et al., 2007), donde para cada hembra se estimó el número diario de ninfas 

parasitadas. Esta estimación se efectuó contabilizando el número de avispas emergidas (una por 

ninfa) y pupas no emergidas encontradas. Se evaluaron 6 densidades de ninfas: 10, 20, 40, 60, 

80 y 100, y de cada densidad se realizaron 5 réplicas. El rango de densidades de ninfas 

hospedadoras empleado se determinó en base a los resultados de un ensayo piloto donde en las 

densidades de 80 y 100 ninfas se encontró que se alcanzaba la meseta en la curva del número 

de ninfas atacadas en función de la densidad de ninfas ofrecidas.  

La arena experimental utilizada fue un recipiente de plástico (2 l) con ventilación 

(abertura en la tapa de 2x2 cm, cubierta con tela de voile). Cada recipiente contenía un trozo de 

C. baumannii con ninfas del 1er estadio de Hypogeococcus  sp. con la densidad a evaluar. Para 

garantizar que el número diario de ninfas no parasitadas que recibía cada avispa fuera 

constante, cada 24 horas, el trozo de cactus con las ninfas expuestas fue removido de la arena 

experimental y reemplazado por otro trozo de cactus de tamaño similar y con igual número de 

ninfas (no parasitadas). Cada trozo de cactus removido con las ninfas expuestas a la hembra del 

parasitoide, fue colocado en un recipiente de las mismas características que el de la arena 

experimental. Todas las ninfas expuestas a la hembra del parasitoide fueron monitoreadas cada 

3 días hasta que las avispas completaran su desarrollo. Transcurrido este período se registró el 

número de avispas emergidas y pupas no emergidas, respecto del número de hospedadores 

ofrecidos. 

Todas las hembras utilizadas estaban alimentadas, copuladas y nunca habían estado en 

contacto con ninfas. 
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3.2.2 Respuesta funcional y patrón de consumo del depredador H. conclusa 

3.2.2.1 Respuesta funcional del depredador H. conclusa 

La respuesta funcional del coccinélido H. conclusa se analizó exponiendo una hembra adulta a 

una densidad diaria constante de ninfas del 1er estadio de Hypogeococcus sp. criadas sobre un 

trozo de C. baumannii durante 4 días, donde para cada hembra se registró cada 24 horas el 

número de ninfas consumidas. Se evaluaron 6 densidades de ninfas: 10, 20, 40, 60, 80 y 100, y 

para cada densidad se efectuaron 5 réplicas. Para estandarizar las condiciones de los 

depredadores al inicio de los experimentos, todas las hembras utilizadas en las pruebas tenían 

96 horas de vida y de ayuno, y habían estado en contacto con machos. Todas las densidades 

evaluadas se establecieron a partir de ensayos preliminares.  

La arena experimental empleada fue idéntica a la utilizada para estudiar la respuesta 

funcional de los parasitoides. Para mantener constante el número de ninfas diario que se le 

ofrecía a cada depredador, cada 24 horas el trozo de cactus con las ninfas expuestas al 

depredador fue removido de la arena experimental y reemplazado por otro trozo de cactus con 

igual número de ninfas, con el fin de reponer las ninfas depredadas durante los cuatro días que 

duró la prueba. Asimismo, de cada trozo de cactus removido se contabilizaron las ninfas 

sobrevivientes.  

 

3.2.2.2 Patrón de consumo del depredador H. conclusa 

Para analizar el patrón de consumo de H. conclusa, a una hembra de 96 horas de vida y con las 

mismas horas de ayuno, y que había estado en contacto con un macho por el mismo período de 

tiempo, se le ofreció diariamente y hasta su muerte, un trozo de C. baumannii con 30-52 ninfas 

del 1er estadio de Hypogeococcus sp. En total se realizaron 5 réplicas, y para cada hembra se 

registró diariamente el número de ninfas ofrecidas y consumidas.  

La arena experimental empleada fue similar a la de la prueba de respuesta funcional. 

 

3.2.3 Análisis de datos  

3.2.3.1 Descripción de los modelos propuestos 

3.2.3.1.1 Respuesta funcional de los parasitoides A. cachamai y A. lapachosus  

Para explicar el patrón observado en los experimentos de respuesta funcional de los 

parasitoides, se desarrollaron una serie de modelos (n= 32) que son la resultante de la 
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interacción de dos tipos de modelos diferentes, una serie de modelos de respuesta funcional y 

otra de modelos de producción de huevos. 

 El modelo es modular, y puede resumirse en una ecuación simple que integra a las 

otras dos: ecuación de respuesta funcional y ecuación de producción de huevos 

   
f(n) es la ecuación de respuesta funcional. 

e(t) es la ecuación del modelo de huevos. 

p(t,n) es la puesta observada en número de huevos. 
 

Esto dice: “si la cantidad de huevos que una hembra posee disponibles es mayor que el 

número de huevos que puede poner según el modelo de respuesta funcional, entonces, el 

número de hospedadores atacados es el predicho por la ecuación de respuesta funcional, de lo 

contrario (no hay suficientes huevos maduros), la avispa pone todos los huevos que tiene”. 

  

Entonces en el lugar de f(n) pueden haber cuatro ecuaciones distintas de respuesta 

funcional, y en el de e(t), todos los modelo de producción de huevos mencionados más adelante 

después de la sección de modelos de respuesta funcional. 

 

Modelos de respuesta funcional 

Modelo 1: Respuesta funcional de tipo I (Holling, 1959), la cantidad de ninfas parasitadas es 

directamente proporcional a la cantidad ofrecida: 

 
donde n: ninfas ofrecidas y a: tasa de ataque o eficiencia. 

 

Modelo 2: Respuesta funcional de tipo II, la proporción de ninfas parasitadas sigue la ecuación 

de los discos de Holling (1959):  

 
donde n: ninfas ofrecidas, a: tasa de ataque y Th: tiempo de manipulación. 
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Modelo 3: La proporción de ninfas parasitadas sigue una versión modificada de la respuesta 

funcional de tipo II de Holling (1959) donde la tasa de ataque a varía linealmente en función 

del número de ninfas ofrecidas, (a(n) = cn + b), siendo la pendiente c la tasa de cambio en la 

eficiencia, en función de las ninfas ofrecidas en cada experimento (n), y b la eficiencia de la 

hembra al emerger con n=0 (eq. 3). A diferencia de la ecuación de respuesta funcional de tipo 

III clásica, donde la pendiente c es siempre positiva, y el término b es siempre cero, lo que 

resulta en una ecuación sigmoidea, éste modelo, dependiendo de la combinación de parámetros, 

puede dar la curva hiperbólica de la respuesta funcional II, la sigmoidal de la respuesta 

funcional III, o la curva con caída en la proporción de ninfas atacadas de la respuesta funcional 

IV. 

 

 
Modelo 4: En el modelo anterior de respuesta funcional tres, al utilizarse cada día de manera 

independiente del anterior, contiene el supuesto implícito de que la hembra no gana experiencia 

en el transcurso de su vida, es decir que asume que la avispa tiene la capacidad de aprender 

pero que olvida todo lo aprendido al final de cada día como en Holling (1965). Por lo tanto, 

para incluir el efecto de la experiencia en la respuesta funcional de la hembra, el parámetro n 

representa ahora el número total de ninfas ofrecidas durante la vida del insecto, en lugar del 

número de ninfas ofrecidas en cada experimento como se propone en el modelo tres original. 

 

Modelos de producción de huevos  

Modelo 0: En este modelo se asume que las hembras poseen una cantidad ilimitada de huevos 

para oviponer cada día:          y,          , por lo tanto, el número de huevos puestos 

es el predicho por la ecuación de respuesta funcional: 
 

 
 

Modelo 1: Hembras estrictamente proovigénicas (Jervis et al., 2001), al emerger las avispas, 

todos los huevos de su carga (complemento de huevos) están maduros y no hay reposición de 

los mismos. De esta manera, la producción de huevos sigue la siguiente ecuación: 
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donde e(t) son los huevos con los que cuenta la avispa al iniciar el día t, y        son los 

huevos puestos el día t. Acá y de ahora en más e(t=0) es la cantidad de huevos que tiene la 

avispa en el momento de emerger. Siempre e   0, es decir que la carga de huevos nunca puede 

ser negativa. 

 

Modelos 2-7: Las hembras son sinovigénicas (Jervis et al., 2001), al emerger nacen con una alta 

proporción de huevos inmaduros los cuales van madurando a lo largo de su vida. 

 

Modelo 2: La avispa emerge con una carga de huevos e(t=0), y produce h huevos cada día. Así 

la ecuación queda definida como: 

 
Modelo 3: La hembra emerge con una carga de huevos e(t=0), y produce h(t) huevos cada día, 

la tasa de producción de huevos cambia a un ritmo constante g. La ecuación que describe la 

producción de huevos es: 
 

 
 

con  h(t) = h0gt, donde h0 producción de huevos a t = 0, y g la tasa de producción de huevos. 

 

Siempre g ≥ 0. Si g toma valores entre 0 y 1, la tasa de producción de huevos disminuye con el 

tiempo, cuando g es igual a 1 la producción se mantiene contante, y si es mayor a 1, la tasa de 

producción de huevos aumenta con el tiempo. 

 

Modelo 4: Es como el modelo anterior, pero los huevos no utilizados ese día, son reabsorbidos 

el día siguiente en una proporción r: 

 
Modelo 5: Como en el modelo anterior, los huevos que no han sido utilizados son reabsorbidos, 

pero para que exista reabsorción, la cantidad de huevos remanentes de un día para otro (e(t) – 

p(n,t)) debe superar un umbral u. 
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Modelo 6: Este modelo es similar al modelo 5 pero la hembra posee una capacidad máxima de 

almacenamiento de huevos C: 

 
Modelo 7: Combina los modelos 5 y 6; la capacidad máxima de almacenamiento de huevos 

siempre es mayor que el umbral de reabsorción u      :   

 
 

3.2.3.1.2. Respuesta funcional del depredador H. conclusa 

Para explicar el patrón observado en los experimentos de respuesta funcional del depredador se 

utilizaron los modelos 1, 2, 3 y 4 de respuesta funcional mencionados anteriormente para los 

parasitoides.  

 

 

3.2.3.1.3 Patrón de consumo del depredador H. conclusa 

Para analizar el patrón de consumo del depredador se utilizaron métodos de análisis de series 

temporales, en especial, el modelo ARMA (Auto Regresive Moving Average models) (Box y 

Jenkins, 1976) combinados con regresiones lineales. 

Las regresiones lineales permiten estimar la tendencia del patrón de consumo del 

depredador a aumentar o disminuir con la edad, mientras que los modelos ARMA permiten 

estimar el error de la regresión, y corregir por la falta de independencia de los datos tomados en 

series. 

Por otro lado los coeficientes de los modelos ARMA además de corregir la 

autocorrelación, permiten hacer inferencias de la biología del animal al considerar que los 

valores actuales son función de valores pasados, y por lo tanto que la tasa de consumo actual es 

función de lo que consumió el animal en días previos, además de lo esperado por el 

envejecimiento. 
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De esta manera, lo que el animal consume en tiempo t puede explicarse mediante la 

ecuación: 

 

Donde X es lo que el animal consumió en el día t, c es la tasa de consumo esperada 

mediante la regresión lineal, p, es el número de términos de la parte autoregresiva (u orden del 

modelo AR), q (ídem del MA),  i es el coeficiente de autoregresión entre los valores de 

consumo en i días antes y el valor medido actual (término AR), mientras que      es el 

coeficiente de regresión entre los errores en t-i y el consumo actual (término MA), finalmente   

es el error de estimación en el tiempo, que se asume normalmente distribuido e independiente. 

Los términos AR pueden interpretarse como un comportamiento que decae 

exponencialmente entre lo que hizo el depredador a tiempo t y la observación actual a tasa 1/ i, 

mientras que los términos MA son comportamientos que decaen a cero (o sea se olvidan) 

inmediatamente luego de i intervalos de observación. Por lo tanto los términos AR se 

prolongan en el tiempo, y los MA, no. 

Para analizar si existía alguna tendencia en la tasa de consumo, se propusieron los 

siguientes modelos: 

Modelo contante: 

Se asume que la tasa de consumo es constante, su variación es aleatoria y sigue una 

distribución binomial negativa. 

 
donde K es la tasa de consumo promedio a lo largo de la vida de una hembra, y   los errores. 

NB es la distribución binomial negativa con los parámetros           y               . 

 

Modelos polinómicos: 

La tasa de consumo es explicada por un polinomio de orden creciente, que inicia en 1, 

correspondiente a la tendencia lineal. 

 
Como la variable respuesta medida es una proporción (n° de ninfas consumidas/n° de 

ninfas ofrecidas), se realizó una transformación logit inversa a los parámetros de la ecuación 
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12, para evitar valores menores a 0 y mayores a 1:   

 

 
 

3.2.3.2 Ajuste y selección de los modelos propuestos   

Para esta tesis se utilizó un enfoque estadístico bayesiano, junto con el algoritmo de 

Metrópolis-Hastings (Gelman et al., 2004; Gill, 2008), porque dentro de los objetivos de este 

estudio, de acuerdo a (Roberts y Rosenthal, 1997), permiten obtener las distribuciones de los 

parámetros de interés, hacer factible la estimación incluso cuando no es posible derivar el 

estimador analíticamente, y extender el procedimiento a modelos complejos y con datos que no 

siguen las distribuciones estándar.  

Tradicionalmente, el análisis estadístico de las pruebas de respuesta funcional se efectúa 

seleccionando el modelo de respuesta funcional por medio de una regresión logística, mediante 

un sistema bayesiano de selección de  modelos. De esta manera, se reduce el problema de 

diferenciar una curva hiperbólica (respuesta funcional tipo II) de una sigmoidea (respuesta 

funcional tipo III). Luego, para estimar los parámetros de la curva, se aconseja utilizar una 

regresión no lineal, en un marco estadístico tradicional o frecuentista  (Fernandez-Arhex y 

Corley, 2004). Este enfoque no es adecuado para seleccionar varios modelos que compiten 

entre sí como se propone en esta tesis. Johnson y Omland (2004) plantearon que cuando se 

cuenta con varios modelos lo más correcto es utilizar un sistema Bayesiano.   

En este trabajo la selección de los modelos, la inferencia de los valores y la distribución 

de los parámetros se realizaron en un marco puramente Bayesiano. Esto permitió simplificar los 

análisis y homogenizar la estadística utilizada. De esta forma, a partir de los resultados de los 

análisis, se infirió de manera Bayesiana, con qué modelo/s, y parámetros se logra explicar de 

mejor manera los resultados de los experimentos de laboratorio; y cuál es su distribución 

estadística.  

Para la selección de los modelos se utilizó como regla de decisión el Criterio de 

Información de Desvío (DIC: Deviance Information Criterion) (Spiegelhalter et al., 2002). Se 

seleccionaron aquellos modelos que presentaron menor DIC, es decir, que poseen el mejor 

compromiso entre complejidad y ajuste (Gelman et al., 2003). Para este índice es necesario 

obtener valores que presenten una diferencia mayor a 5 en los distintos modelos de manera tal 
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de poder elegir uno, de lo contrario se procede a un promediado de modelos, de acuerdo a 

Burnham y Anderson (2002, 2004). 

El DIC es una versión generalizada del Criterio de Información de Akaike (AIC: Akaike 

Information Criterio) y del Criterio de Información Bayesiana (BIC: Bayesian Information 

Criterion), que incorpora los procedimientos y la lógica de la estadística bayesiana 

(Spiegelhalter et al., 2002).  

Para todos los modelos probados se utilizaron 200000 iteraciones para ajustar el modelo, 

de las cuales las primeras 100000 fueron descartadas, y las restantes fueron utilizadas para 

calcular los parámetros de cada modelo, así como los índices de información correspondientes. 

Dado que los métodos bayesianos requieren el uso de información a priori, pero ésta no 

estaba disponible por tratarse de especies nuevas, se utilizaron como distribuciones no 

informativas, a distribuciones normales con media 0 y varianza igual a 100, o distribuciones 

uniformes, entre el valor mínimo y el máximo que puede tomar el parámetro, según 

corresponda. En algunas variables como el tiempo de manipulación (Th), la eficiencia al 

emerger (b), el número de huevos maduros al emerger (h0), el umbral de reabsorción (u) y la 

capacidad máxima de almacenamiento de huevos (C), los valores fueron restringidos a ser 

positivos, puesto que los valores negativos no tendrían sentido biológico. 

Como las variables obtenidas (número de hospedadores parasitados o presas consumidas 

por hembra) son discretas y acotadas (no se pueden parasitar o depredar más individuos de los 

que se ofrecen), se utilizó la función de verosimilitud binomial (Gelman et al., 2003). 

Los análisis fueron realizados mediante una serie de programas escritos en Python y 

Fortran, con las bibliotecas de cálculo numpy (Jones et al., 2001; Oliphant, 2007) y PyMC 

(Fonnesbeck et al., 2008). 

 

3.3 Resultados 

3.3.1 Respuesta funcional de los parasitoides A. cachamai y A. lapachosus 

De los 32 modelos propuestos para explicar el patrón observado en la respuesta funcional de 

los parasitoides analizados (Figuras 3.2; 3.3), se seleccionaron dos modelos para la especie A. 

cachamai y un modelo para A. lapachosus. En ambas especies las hembras presentaron una 

respuesta funcional de tipo III, pero los parámetros de su respuesta funcional fueron diferentes. 

Las hembras de A. cachamai mostraron mayor eficiencia al emerger mientras que la tasa de 

cambio en la eficiencia de las hembras de A. lapachosus fue mayor, y no se observaron 

https://www.frontiersin.org/articles/10.3389/fninf.2014.00080/full#B14
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diferencias en el tiempo de manipulación. También se encontraron diferencias en los modelos 

de producción de huevos seleccionados (Tabla 3.1; 3.2). 

Para el parasitoide A. cachamai fueron seleccionados los modelos 23 (en el cual las 

hembras poseen una respuesta funcional de tipo III, y se asume que son sinovigénicas, la 

producción de huevos es variable y poseen reabsorción condicional de huevos) y 31 (similar al 

modelo 23 pero se adiciona que las hembras poseen una capacidad máxima de huevos que 

pueden almacenar), con un valor de DIC= 1932.98 y 1933.25, respectivamente. Dado que la 

diferencia de los valores de DIC obtenidos para estos dos modelos fue menor a 5, no fue 

posible seleccionar un único modelo para esta especie. Según el modelo 23, las hembras 

emergen con 55±1 huevos maduros, su eficiencia o tasa de ataque cuando emergen es de 

0.073±0.015 n-1, el cambio en la eficiencia es 0.003±0.000 n-1 y el tiempo de manipulación es 

0.005±0.001 t. El primer día de vida, una hembra produce 8±1 huevos y la tasa de producción 

diaria de huevos es 0.955±0.034. Los huevos que no son utilizados el día t, son reabsorbidos el 

día t+1 si el número de huevos acumulados de un día para el otro es superior a 19±1 huevos. La 

tasa de reabsorción de huevos es 0.307±0.046. En el caso del modelo 31, a lo anteriormente 

mencionado se le adiciona que las hembras pueden almacenar diariamente 58±2 huevos (Tabla 

3.2).  

En la especie A. lapachosus fue seleccionado el modelo 15 (donde se asume que las 

avispas son sinovigénicas, y la producción de huevos es variable), cuyo valor de DIC= 2948.72. 

Según este modelo, las hembras emergen con 37±1 huevos maduros, su eficiencia al emerger es 

0.013±0.009 n-1, el cambio en la eficiencia es 0.005±0.000 n-1 y el tiempo de manipulación es 

0.005±0.000 t. Luego de emerger, las hembras producen 10±1 huevos y la tasa de producción 

diaria de huevos es 1.314±0.027. En el caso de esta especie, como la tasa de producción de 

huevos es > 1, esto implica que la producción de huevos aumenta a lo largo de la vida de las 

hembras, cosa contraria a lo observado en A. cachamai donde esta disminuye (0.955±0.034 

Modelo 23, 0.961±0.035 Modelo 31; Tabla 3.2).  
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Figura 3.2. Respuesta funcional de A. cachamai, representada como el número total de parasitoides emergidos en 

función del número total de ninfas ofrecidas de Hypogeococcus sp. 

 

 

 
 

 

Figura 3.3. Respuesta funcional de A. lapachosus, representada como el número total de parasitoides emergidos 

en función del número total de ninfas ofrecidas de Hypogeococcus sp. 
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Tabla 3.1. Modelos propuestos para explicar el patrón observado en la respuesta funcional de A. cachamai y A. 

lapachosus. Los asteriscos (*) indican los modelos que fueron seleccionados y entre paréntesis está indicado su 

peso.  

 

 

Modelo  Modelo de prod. 
de huevos 

Modelo de respuesta 
funcional 

A. cachamai (DIC) A. lapachosus (DIC) 

1 

0 

1 2343.24 3263.94 

2 2 2348.55 3269.75 

3 3 2340.22 3170.52 
4 4 2443.11 3156.44 
5 

1 

1 2439.05 3265.12 
6 2 2072.91 3457.41 
7 3 2406.45 3931.14 
8 4 2283.13 3463.66 
9 

2 

1 2138.61 3263.86 
10 2 2157.08 3269.41 
11 3 2041.60 3169.62 
12 4 2093.94 3135.51 
13 

3 

1 2110.45 3237.02 
14 2 2116.94 3239.80 
15 3 2039.59 2948.72

*
(100%) 

16 4 2069.75 3087.50 
17 

4 

1 2069.08 3193.31 
18 2 2087.14 3207.20 
19 3 1993.97 2996.68 
20 4 2007.85 3067.17 
21 

5 

1 2020.03 3194.08 
22 2 2040.80 3207.78 
23 3 1932.98

*
(56%) 2974.17 

24 4 1968.60 3026.37 
25  1 2069.10 3192.47 
26 6 2 2087.26 3207.19 
27  3 1993.78 2999.25 
28  4 2007.76 2966.62 
29  1 2019.62 3193.28 
30 7 2 2040.72 3206.17 
31  3 1933.25

*
(44%) 2998.79 

32  4 1968.38 2965.02 
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Tabla 3.2. Parámetros de los modelos seleccionados para A. cachamai (modelo 23 y 31 (modelo de respuesta 

funcional: 3, modelos de producción de huevos: 5 y 7)), y A. lapachosus (modelo 15 (modelo de respuesta 

funcional: 3, modelo de producción de huevos: 3)). 

 

Parámetros 

seleccionados 

  A. cachamai 

 

 A. lapachosus 

   Modelo 23 Modelo 31  Modelo 15 

Eficiencia al emerger 

(b) 

  
0.073±0.015 n-1     0.071±0.015 n-1  0.013±0.009 n-1 

Tasa de cambio de la 

eficiencia  (c) 

  
0.003±0.000 n-1     0.003±0.000 n-1  0.005±0.000 n-1 

Tiempo de 

manipulación (Th) 

  
0.005±0.001 t      0.005±0.001 t 0.005±0.000 t 

Número de huevos 

maduros al emerger (e) 

  
55±1 55±1  37±1 

Huevos prod. primer 

día de vida (h0) 

  
8±1 8±1  10±1 

Tasa de producción de 

huevos (g) 

  
0.955±0.034 0.961±0.035  1.314±0.027 

Umbral de reabsorción 

(u) 

  
19±1 19±1  - 

Proporción de huevos 

reabsorbidos (r) 

  
0.307±0.046 0.312±0.046  - 

Capacidad máxima de 

almacenamiento de 

huevos (C) 

  

- 58±2  - 

 

3.3.2 Respuesta funcional y patrón de consumo del depredador H. conclusa    

3.3.2.1 Respuesta funcional del depredador H. conclusa  

De los 4 modelos propuestos para analizar el patrón observado en la respuesta funcional del 

depredador H. conclusa, fue seleccionado el modelo 4 con un valor de DIC= 1562.86 (Tabla 

3.3; Figura 3.4). La principal diferencia biológica entre la respuesta funcional del depredador y 

los parasitoides, es que en el caso de H. conclusa las hembras poseen un “aprendizaje a largo 

plazo” el cual estaría ausente en las hembras de A. cachamai y A. lapachosus. En el depredador 

las hembras ganan experiencia día a día como consecuencia de la interacción con la presa, 
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mientras que las hembras de A. cachamai y A. lapachosus tienen la capacidad de aprender, pero 

olvidarían todo lo aprendido al final del día. 

Según el modelo seleccionado, la eficiencia de las hembras adultas de H. conclusa al 

emerger es 0.018±0.016 n-1, el cambio en la eficiencia es igual a 0.006±0.000 n-1 y su tiempo 

de manipulación es 0.04±0.002 t. Como se mencionó anteriormente, en el modelo 4 se 

considera que la hembra va ganando experiencia día a día. Esto se traduce en un incremento 

diario en su tasa de ataque (Figura 3.4).  
 

 

Tabla 3.3. Modelos propuestos para explicar el patrón observado en la respuesta funcional de H. conclusa. El 

asterisco (*) indica el modelo seleccionado y entre paréntesis está indicado su peso.  

 

Modelo de respuesta funcional H. conclusa (DIC) 

1 1656.03 

2 1646.87 

3 1623.95 

4 1562.86
*
(100%) 

 

 

 

 

Figura 3.3. Respuesta funcional de H. conclusa, representada como el número total de ninfas depredadas en 

función del número de ninfas ofrecidas de Hypogeococcus sp. 
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Figura 3.4. Respuesta funcional esperada para las hembras del depredador H. conclusa según el modelo 4, 

representada como el número total de ninfas depredadas en función del número de ninfas ofrecidas de 

Hypogeococcus sp. El desplazamiento observado hacia la izquierda en las curvas de respuesta funcional a partir 

del 2do día se origina por el cambio en la tasa de ataque de las hembras como consecuencia de la experiencia que 

adquirieren al interactuar con las presas con el transcurso de los días: a(n) = cn + b, donde a es la tasa de ataque, n 

es el número acumulado de ninfas ofrecidas, c es la tasa de cambio en la eficiencia de las hembras, y b es la 

eficiencia al emerger. 

 

3.3.3.2.2 Patrón de consumo del depredador H. conclusa 

Para analizar el patrón de consumo a lo largo de la vida de las hembras de H. conclusa se 

propusieron 5 modelos, de los cuales fueron seleccionados los modelos 2, 4 y 5 de acuerdo a 

los valores de la Tabla 3.4. Según estos modelo, el consumo de ninfas de Hypogeococcus sp. 

por las hembras de H. conclusa decrece linealmente con el aumento de su edad. Si bien la 

tendencia fue similar para todas las hembras, se observó mucha variabilidad a nivel individual 

(Tabla 3.5; Figura 3.5). Los modelos 4 y 5 mostraron asimismo la existencia de una leve 

autocorrelación en días sucesivos, con coeficientes AR de 0.025195 +/-  0.018885, y MA de 

0.025878 +/-  0.019209. 

Al evaluar las hembras individualmente se encontró que la hembra 1 fue la que consumió 

más ninfas del 1er estadio de Hypogeococcus sp. a lo largo de su vida: n= 1308 ninfas (Figura 

3.6), además de ser la segunda más longeva después de la hembra 4, que consumió n= 866 

ninfas (Figura 3.9). Las hembras 2, 3 y 5 consumieron n= 427, 448 y 770 ninfas de 

Hypogeococcus sp., respectivamente.  Las hembras 1, 4 y 5 además compartieron que dejaron 
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descendencia a lo largo de la prueba, dando lugar a 75 huevos la primera hembra, 26 huevos la 

cuarta, y 15 la quinta. 

Según los modelos seleccionados, la proporción de consumo media diaria de ninfas de 

Hypogeococcus sp. para la hembra 1 fue 0.23 (rango 0.27-0.19). Teniendo en cuenta estos 

valores, si se le ofrecieran diariamente 40 ninfas consumiría en promedio 9 (rango 11-8). Las 

hembras 2 y 3 fueron las que vivieron menos días (Figura 3.7; Figura 3.8), pero su proporción 

de consumo media diaria de ninfas de Hypogeococcus sp. fue similar a la de las hembras 4 y 5 

(Figura 3.9; Figura 3.10). Las hembras 2, 3, 4 y 5 consumieron en promedio una proporción de 

0.14 (rango 0.16-0.11), 0.15 (rango 0.18-0.12), 0.12 (rango 0.15-0.10), y 0.13 (rango 0.16-0.11) 

ninfas, respectivamente. Con estos resultados, si se les ofrecieran 40 ninfas a cada una de las 

hembras mencionadas, el consumo medio diario sería de 6 (rango 6-4) ninfas para la hembra 2, 

6 (rango 7-5) ninfas en el caso de la hembra 3, 5 (rango 6-4) ninfas para la hembra 4, y 5 (rango 

6-4) ninfas en la hembra 5. 

 

 

 

Tabla 3.4. Modelos propuestos para explicar el patrón de consumo de las hembras de H. conclusa. Los asteriscos 

(*) indican los modelos seleccionados según su peso. 

 

 

N° modelo Nº de parámetros Modelo DIC ´Peso 

1 2 Constante 1461.30 5 

2 3 Tendencia lineal 1457.28* 31 

3 4 Tendencia cuadrática 1459.45 10 

4 4 Tendencia lineal + autorregresivo (AR) (1) 1457.52* 27 

5 4 Tendencia lineal + media movil MA (1) 1457.51* 27 
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Tabla 3.5. Parámetros en común de los modelos seleccionado para representar el consumo en el tiempo de ninfas 

del 1er estadio de Hypogeococcus sp.  por hembras de H. conclusa. Ct(t) es la transformación logit inversa luego de 

ponderar los parámetros de los modelos 2, 4 y 5.  

 

Hembra Ordenada al origen  Pendiente (t
-1

) Ecuación de la recta Ct(t) 

1 -0.973±0.118 -0.004±0.001 X1(t)= -0.973 - 0.004 Ct1(t)= -0.27 - 0.50 t 

2  -1.632±0.165  -0.004±0.001 X2(t)= -1.632 - 0.004 Ct2(t)= -0.16 - 0.50 t 

3 -1.490±0.171 -0.004±0.001 X3(t)= -1.490 - 0.004 Ct3(t)= -0.18 - 0.50 t 

4  -1.759±0.114 -0.004±0.001 X4(t)= -1.759 - 0.004 Ct4(t)= -0.15 - 0.50 t 

5  -1.653±0.123 -0.004±0.001 X4(t)= -1.653 - 0.004 Ct5(t)= -0.16 - 0.50 t 

 

 

 
Figura 3.5. Proporción de consumo esperada de ninfas de Hypogeogoccus sp. en función de la edad de la hembra 

de H. conclusa luego de ponderar los modelos 2, 4 y 5. Tendencia lineal para cada hembra (Tabla 3.4). 
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Figura 3.6. Proporción de consumo de ninfas de Hypogeogoccus sp. en función de la edad de la hembra de H. 

conclusa para la hembra 1. Los círculos negros representan la proporción de consumo observada, la línea negra 

representa la tendencia media esperada ponderando los modelos 2, 4 y 5 (Ct1(t)= -0.27 - 0.50 t) y las líneas grises 

corresponden al 95% del intervalo de credibilidad.  

 

 
Figura 3.7. Proporción de consumo de ninfas de Hypogeogoccus sp. en función de la edad de la hembra de H. 

conclusa para la hembra 2. Los círculos negros representan la proporción de consumo observada, la línea negra 

representa la tendencia media esperada ponderando los modelos 2, 4 y 5 (Ct2(t)= -0.16 - 0.50 t) y las líneas grises 

corresponden al 95% del intervalo de credibilidad.  
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Figura 3.8. Proporción de consumo de ninfas de Hypogeogoccus sp. en función de la edad de la hembra de H. 

conclusa para la hembra 3. Los círculos negros representan la proporción de consumo observada, la línea negra 

representa la tendencia media esperada ponderando los modelos 2, 4 y 5 (Ct3(t)= -0.18 - 0.50 t) y las líneas grises 

corresponden al 95% del intervalo de credibilidad.  

 

 
Figura 3.9. Proporción de consumo de ninfas de Hypogeogoccus sp. en función de la edad de la hembra de H. 

conclusa para la hembra 4. Los círculos negros representan la proporción de consumo observada, la línea negra 

representa la tendencia media esperada ponderando los modelos 2, 4 y 5 (Ct4(t)= -0.15 - 0.50 t) y las líneas grises 

corresponden al 95% del intervalo de credibilidad.  
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Figura 3.10. Proporción de consumo de ninfas de Hypogeogoccus sp. en función de la edad de la hembra de H. 

conclusa para la hembra 5. Los círculos negros representan la proporción de consumo observada, la línea negra 

representa la tendencia media esperada ponderando los modelos 2, 4 y 5 (Ct5(t)= -0.16 - 0.50 t) y las líneas grises 

corresponden al 95% del intervalo de credibilidad. 

 

3.4 Discusión 

3.4.1Respuesta funcional de los parasitoides A. cachamai y A. lapachosus 

La respuesta funcional de los parasitoides A. cachamai y A. lapachosus era desconocida, con 

los modelos de respuesta funcional y producción de huevos propuestos en este capítulo y 

aplicados a estos parasitoides, se logró explicar de forma más detallada su comportamiento 

frente a variaciones en la densidad de ninfas de Hypogeococcus sp. que con los modelos 

clásicos de respuesta funcional propuestos por Holling (1959). Por otra parte, el diseño 

experimental empleado: estudio de la respuesta funcional a lo largo de la vida de las hembras 

y el tipo y  tamaño de la arena, permitió simular de manera más realista la condición fisiológica 

de las hembras, y el escenario con el que se enfrentan cuando tienen que buscar a sus 

hospedadores en condiciones naturales. Usualmente cuando se efectúan experimentos como el 

aquí presentado, la arena experimental utilizada es pequeña. Como resultado, a densidades 

bajas es poco probable que los parasitoides tengan tasas de ataque bajas ya que encuentran a 

sus hospedadores con facilidad. Los trozos de cactus utilizados en este trabajo que formaron 

parte de la arena experimental no sólo sirvieron como fuente de alimento para las ninfas de 

Hypogeococcus sp. sino que también les proporcionaron refugio, obligando a las hembras de A. 
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cachamai y A. lapachosus a buscar activamente a sus hospedadores. Asimismo, en ambas 

especies, cada día representaba un nuevo desafío ya que los trozos de cactus con las ninfas eran 

reemplazados diariamente. 

Al estimar la respuesta funcional el tipo de curva obtenido depende de la escala espacial, 

temporal, y el método estadístico empleado (Madeden y Pimentel, 1965; Cheke, 1974; Ives et 

al., 1999; Fernández-Arhex y Corley, 2003). En este trabajo utilizando los modelos de 

respuesta funcional y producción de huevos propuestos por Palottini (2008), se encontró que 

los parasitoides A. cachamai y A. lapachosus presentaron una respuesta funcional de tipo III. 

Estos resultados se contraponen al de Palottini (2008) que para el parasitoide de huevos 

Gonatocerus sp. “clado 1” reportó una respuesta funcional de tipo I. Posiblemente las 

diferencias encontradas entre los parasitoides de las especies mencionadas se deban al tamaño y 

al tipo de arena experimental utilizado. En este trabajo el tamaño de la arena superó 86 veces al 

empleado por Palottini (2008) para estudiar la respuesta funcional de Gonatocerus sp. “clado 

1”, que fue una caja de Petri de 6 1 cm. Por otra parte la autora utilizó una hoja de Citrus sp. 

como sustrato y refugio del hospedador Tapajosa rubromarginata Signoret (Hemiptera: 

Cicadellidae), mientras que aquí para Hypogeococcus sp. se utilizó un trozo de cactus, que 

ofrecía refugios naturales incluso a densidades altas del pseudocóccido. 

En cuanto a los parámetros de la respuesta funcional de cada parasitoide, A. cachamai 

mostró poseer mayor eficiencia al emerger que A. lapachosus. Este resultado indica que A. 

cachamai tuvo mayor habilidad para localizar hospedadores a densidades bajas que A. 

lapachosus. En los parasitoides la capacidad de encontrar hospedadores está típicamente 

asociada a la detección de sustancias químicas emitidas por el hospedador (kairomonas) las 

cuales usualmente son proporcionales a la densidad de los mismos (Chiri y Legner, 1982; 

Kumar et al., 1994; Vet et al., 1995; 2002).  

En este estudio con los modelos de producción de huevos se confirmó el carácter 

sinovigénico de las especies A. cachamai y A. lapachosus reportado en el Capítulo 2. También  

se obtuvo mayor información acerca de la biología reproductiva de estas especies. En el 

capítulo anterior por restricciones metodológicas no se pudo calcular la proporción de huevos 

maduros con los que nacen las hembras, por lo que se estimó la carga de huevos al nacer por 

especie. Al comparar este resultado con el número de huevos maduros con los que cuentan las 

hembras al emerger según los modelos 23, 31 y 15, en A. cachamai no se observaron 

diferencias entre el número estimado por los modelos 23 y 31 y el efectivamente contabilizado, 
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mientras que en A. lapachosus este valor fue menor. Esto estaría indicando que cuando las 

hembras de A. lapachosus emergen, del total de huevos contabilizados mediante disección, hay 

una proporción que se encuentran inmaduros.  

Las especies sinovigénicas están limitadas por la disponibilidad de huevos, que depende 

de la tasa de maduración. Por este motivo, las avispas agotan su suministro diario de huevos 

cuando el número de hospedadores disponibles excede el número de huevos maduros en sus 

ovarios. Por el contrario, las especies pro-ovigénicas están limitadas por el tiempo, ya que al 

nacer con todos su huevos maduros deben encontrar a sus hospedadores en un período acotado 

de tiempo definido por la viabilidad de los huevos y la longevidad de la hembra (Collins, 1981; 

van Alphen y Jervis, 1996; van Baalen, 2002). Sin embargo, cuando en una hembra 

sinovigénica se estudia el comportamiento de manera dinámica (a lo largo de toda su vida), 

aparecen ambos tipos de limitaciones. Por ejemplo, el parasitoide de larvas C. grioti es una 

especie sinovigénica, por lo que se esperaría que las avispas estén limitadas en su 

disponibilidad de huevos maduros para oviponer. Sin embrago, Varone et al. (2007) reportan 

que las hembras de C. grioti los primeros 7 día de su vida estuvieron limitadas por el tiempo, y 

los días remanentes hasta su muerte, por la disponibilidad de huevos maduros. También 

informan que cuando la fecundidad comenzó a disminuir, el tiempo de manipulación aumentó. 

La dinámica de maduración de huevos explica este comportamiento donde al principio de la 

vida de la hembra la tasa de maduración de huevos es más alta que al final. Zanucio et al. 

(2013) al analizar la respuesta funcional a lo largo de la vida de las hembras del parasitoide 

Campoletis flavicincta Ashmead (Hymenoptera: Ichneumonidae) encontraron que el tiempo de 

manipulación aumentó con la edad de las hembras y que la tasa de ataque aumentó los primeros 

4 días de su vida y a partir del día 5 disminuyó. En este trabajo se encontró que en A. cachamai 

la tasa de producción de huevos disminuyó al aumentar la edad de las hembras, mientras que en 

A. lapachosus aumentó. Sin embargo, en estos parasitoides no se encontraron diferencias en los 

tiempos de manipulación. Donde sí se observaron diferencias fue en la eficiencia al emerger y 

en la tasa de cambio en la eficiencia (Tabla 3.2). Posiblemente la mayor eficiencia al emerger 

en las hembras de A. cachamai se corresponda con que la tasa de maduración de huevos 

disminuye al aumentar la edad de las hembras. Otra diferencia encontrada entre las hembras de 

A. cachamai y A. lapachosus fue que la primera de estas especies posee un umbral de 

reabsorción y una capacidad máxima de almacenamiento de huevos, los cuales están ausente en 

A. lapachosus. El parasitoide Gonatocerus sp. “clado 1” presentó un patrón de producción de 
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huevos similar al encontrado en A. cachamai (Palottini, 2008).  

 

3.4.2 Respuesta funcional y patrón de consumo del depredador H. conclusa 

La respuesta funcional ha sido ampliamente estudiada dentro de la familia Coccinellidae 

(Milonas et al., 2011). La mayoría de los trabajos están focalizados principalmente sobre 

coccinélidos afidófagos (Seko y Miura, 2008; Timms et al., 2008; Lee y Kang, 2004; Omkar y 

Pervez, 2004 b), mientras que existe poca información acerca de especies que se alimentan de 

cóccidos y pseudocóccidos (Garcia y O’Neil, 2000).  

En este estudio se analizó por primera vez la respuesta funcional y el patrón de consumo 

del depredador H. conclusa. Con respecto a las pruebas de respuesta funcional, el diseño 

experimental: el análisis de la respuesta funcional de las hembras durante 4 días, y el tamaño 

de la arena empleado, junto con el análisis estadístico utilizado: enfoque bayesiano, 

permitieron obtener mayor información acerca del comportamiento individual de las hembras 

de H. conclusa frente a cambios en la densidad de ninfas de Hypogeococcus sp., que la que se 

hubiera obtenido con la metodología tradicional. Al seguir a las hembras durante 4 días, se 

pudo analizar el efecto de la experiencia en la respuesta funcional de las mismas. Como se 

mencionó anteriormente, la respuesta funcional de los depredadores adultos suele estudiarse en 

períodos cortos de tiempo, ya que si se quisiera analizar desde que los depredadores alcanzan el 

estado adulto y hasta su muerte, como se caracterizan por ser longevos, se requeriría de un gran 

insumo de tiempo y material. En esta tesis se evaluó cómo era la tasa de consumo de hembras 

adultas del depredador a lo largo de su vida. Así, se pudo ver cómo fluctúa el número de presas 

consumidas con la edad de la hembra y si existía algún tipo de dependencia en la ingesta el día 

t dependiendo de cómo fue su consumo los días previos. Si bien para otras especies de 

coccinélidos se reporta que el consumo de los depredadores depende de su experiencia de 

alimentación previa (Holling, 1966; Jeschke et al., 2002; Maselou et al., 2015), no hay trabajos 

en donde esto se evalué a lo largo de su vida. 

La respuesta funcional también depende de la escala espacial utilizada al efectuar los 

experimentos ya que la tasa de depredación per cápita de un depredador ocupando un ambiente 

complejo donde las presas están distribuidas heterogéneamente será diferente de la de aquel 

que se encuentra en un ambiente pequeño y homogéneo, aun así cuando el número de presas 

presentes en ambos lugares sea el mismo (Hardman y Turnbull, 1974; Nachman, 2006). Con  la 

arena experimental empleada para estimar la respuesta funcional  y el patrón de consumo de las 
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hembras de H. conclusa, se les proporcionó a los depredadores un ambiente heterogéneo donde 

las presas tenían acceso a refugio, aun así cuando se encontraban a densidades altas. Además, 

como los trozos de cactus con las ninfas eran reemplazados cada 24 horas, el escenario donde 

las hembras del depredador tenían que buscar cada día a sus presas era diferente. 

Las hembras de H. conclusa al ser alimentadas con ninfas del 1er estadio de 

Hypogeococcus sp. presentaron una respuesta funcional de tipo III. Si bien este tipo de 

respuesta funcional es reportada para otras especies pertenecientes a esta familia (Messina y 

Hanks, 1998; Içsikber, 2005;  Sarmento et al. 2007; Zarghami et al., 2016), la respuesta 

funcional de tipo II es más frecuentemente observada (Dixon, 2000; Lee y Kang, 2004; Pervez 

y Omkar, 2005; Moura et al., 2006; Timms et al., 2008; Omkar y Pervez, 2011). A su vez, 

también existen ejemplos donde el tipo de respuesta funcional depende del estadio (Hassell et 

al., 1977; Bayoumy, 2011) y la especie de presa ofrecida (Pervez y Omkar, 2005).  

Una respuesta funcional de tipo III puede ser consecuencia del comportamiento de escape 

de las presas en respuesta a feromonas de alarma (Sarmento et al., 2007) o el resultado de que 

el depredador concentra su actividad en parches con densidades altas de presas (Hertlein y 

Thorarinsson, 1987). El aprendizaje del depredador es otro mecanismo posible que puede dar 

como resultado una respuesta funcional de tipo III (Holling, 1965; Murdoch y Oaten, 1975). A 

densidades bajas el número de encuentros entre el depredador y las presas es tan bajo que este 

no puede desarrollar una “imagen de búsqueda”; sin embargo, cuando el número de encuentros 

con la presa aumenta, este se vuelve más sensible a los estímulos específicos de la presa como 

resultado del aprendizaje (Tinbergen, 1960, Mook et al., 1960). La imagen de búsqueda 

también se relaciona con la especialización del depredador para encontrar sitios donde existe 

mayor probabilidad de encontrar especies blanco, lo cual incrementa su eficiencia de captura 

(Badii et al., 2013). Según Holling (1965) este aprendizaje no es permanente, y si el depredador 

no recibe presas por un período prolongado de tiempo olvidará todo lo aprendido. El modelo 

asume que los insectos no poseen memoria a largo plazo. 

En este trabajo, de los 4 modelos propuestos para explicar el patrón observado en la 

respuesta funcional de las hembras adultas de H. conclusa, fue seleccionado el modelo 4. 

Según el mismo, las hembras poseen una respuesta funcional de tipo III, pero recuerdan lo 

aprendido de un día para el otro, es decir, tienen memoria a largo plazo. Esto se ve reflejado en 

el aumento en la tasa de ataque de las hembras como resultado de la experiencia que adquieren 

al interactuar diariamente con la presa (Figura 3.4). Por otra parte, en la ecuación clásica de 
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respuesta funcional de tipo III de Holling (1959), la tasa de ataque queda definida como a(n) = 

cn, siendo c la tasa de cambio en la eficiencia, en función de las ninfas ofrecidas (n). En esta 

tesis, la ecuación de la tasa de ataque propuesta para los modelos 3 y 4 incorpora un nuevo 

término, correspondiente a la eficiencia de las hembras al emerger, entonces a(n) = cn+b, 

donde c la tasa de cambio en la eficiencia, en función de las ninfas ofrecidas (n), y b la 

eficiencia al emerger, cuando no tienen experiencia. De esta manera, la tasa de ataque de los 

depredadores está influenciada por la eficiencia de las hembras al emerger y por la tasa de 

cambio en la eficiencia.   

Al evaluar el patrón de consumo se encontró que las hembras de H. conclusa ingirieron 

una elevada cantidad de ninfas del 1er estadio de Hypogeococcus sp. a lo largo de su vida: entre 

427-1308 ninfas. Kaur y Virk (2012) para los adultos de Cryptolaemus montrouziere Mulsant 

(Coleoptera: Coccinellidae) al alimentarse de ninfas del 1er estadio de Phenacoccus 

solenopsis Tinsley (Hemiptera: Pseudococcidae) encontraron un consumo similar. Sin 

embargo, estos autores sólo indican cual fue el consumo total de los depredadores. En este 

trabajo, a partir del análisis de series temporales se encontró que el consumo de ninfas de 

Hypogeococcus sp. por las hembras de H. conclusa decrece linealmente con el aumento en la 

edad de las hembras (Tabla 3.4, modelo 2), y que entre las hembras existe gran variabilidad. Si 

bien cada una de las hembras evaluadas estuvo en contacto con un macho por 96 horas antes de 

iniciar las pruebas, solo algunas dejaron descendencia. Las que sí lo hicieron tuvieron mayor 

proporción de consumo de ninfas de Hypogeococcus sp. Posiblemente esto se deba a que deban 

ingerir mayor cantidad de alimento por los costos metabólicos asociados a la producción y 

maduración de los huevos y su posterior oviposición (Honek, 1978; Isikber, 2005). Por el 

contrario, las hembras que no pusieron huevos fueron las que menos se alimentaron. Otra 

particularidad encontrada al analizar el comportamiento de alimentación de las hembras de H. 

conclusa fue que su consumo a tiempo t dependería de lo que ingirieron el día anterior (Tabla 

3.4, modelos 4 y 5). 

Integrando los resultados obtenidos en este capítulo sobre el comportamiento de 

alimentación de H. conclusa se puede predecir que a corto plazo el depredador mejora su tasa 

de consumo producto de la experiencia que gana al interactuar con las presas (modelo 4 de 

respuesta funcional), y que a largo plazo su tasa de consumo tiende a disminuir como 

consecuencia del incremento de su edad (modelos 2, 4 y 5 del patrón de consumo). Las 

diferencias encontradas en los resultados de los modelos propuestos se deberían a la escala de 

http://scalenet.info/fams/Pseudococcidae
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tiempo analizada: 4 días para las pruebas de respuesta funcional y más de 50 para las pruebas 

de patrón de consumo, y a que el modelo 4 de respuesta funcional asume que la tasa de 

consumo del depredador mejoraría como resultado de la experiencia que gana el depredador al 

interactuar con la presa, pero no tiene en cuenta el efecto que tiene el envejecimiento sobre su 

consumo.  

 

Conclusiones 

Al comparar la respuesta funcional de los parasitoides A. cachamai, A. lapachosus y el 

depredador H. conclusa, se encontró que si bien todas las especies mencionadas tuvieron una 

respuesta funcional de tipo III, presentaron diferencias en su tiempo de manipulación y tasa de 

ataque.  

Tanto para los parasitoides como para el depredador, la longevidad afectó en número de 

individuos parasitados/depredados. Para las hembras de A. cachamai y A. lapachosus se 

encontró que oviponen en función del número de huevos maduros que disponen. Por otra parte, 

si bien las hembras de ambas especies de parasitoides mostraron ser sinovigénicas, su número 

de huevos maduros al emerger fue diferente. En la especie A. cachamai además se encontró una 

reducción en la tasa de producción de huevos con el aumento de la edad de las hembras, la cual 

estuvo ausente en la especie A. lapachosus.  

Las hembras del depredador H. conclusa fueron las que mostraron mayor tiempo de 

manipulación, sin embargo, sólo en esta especie se encontró un incremento en la tasa de ataque 

como consecuencia de la experiencia. Por otra parte, también se encontró que las hembras del 

depredador consumen una elevada cantidad de ninfas del 1er estadio de Hypogeococcus sp. 

durante su vida adulta, que este consumo decrece linealmente con el incremento de su edad y 

que depende de cuánto alimento ingirieron el día anterior.  

Como la interacción entre especies candidatas puede influir el comportamiento individual 

de los agentes de control, en el próximo capítulo se evaluó la interacción entre los parasitoides 

y el depredador, para complementar los estudios de respuesta funcional efectuados. 
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CAPITULO 4. INTERACCION ENTRE ENEMIGOS NATURALES 

 

4.1 Introducción 

La depredación intragremial ocurre cuando dos consumidores que comparten un recurso, y 

que por lo tanto son competidores potenciales, también participan en una interacción 

depredador-presa entre sí (Polis et al., 1989; Arim y Marquet, 2004). Este tipo de 

interacción puede ser unidireccional cuando una de las especies participantes es el 

depredador intragremial y la otra la presa intragremial, o bidireccional donde cada especie 

cumple ambos roles (Figura 4.1) (Rosenheim et al., 1995). La depredación intragremial se 

puede dar entre depredadores, parasitoides y depredadores y parasitoides, y tiene particular 

relevancia en la supresión de insectos herbívoros ya que puede impactar tanto sobre su 

dinámica poblacional como sobre la de sus enemigos naturales (Rosenheim y Harmon, 

2006).  

 

 
 
Figura 4.1. Ejemplos de depredación intragremial: a Unidireccional, los depredadores 1 y 2 comparten el 

mismo recurso: herbívoro, y el depredador 1 (depredador intragremial)  también se alimenta del depredador 2 

(presa intragremial); b Bidireccional, los depredadores 1 y 2 utilizan el mismo recurso: herbívoro, y además el 

depredador 1 consume al depredador 2, y viceversa.  

 

En los últimos años el estudio de la depredación intragremial ha cobrado mucha 

importancia particularmente en los programas de control biológico de plagas porque 
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interacciones de este tipo pueden tener un efecto negativo sobre los agentes de control 

biológico amenazando el éxito del mismo (Hindayana et al., 2001). Si bien este problema 

se evita realizando liberaciones simples de enemigos naturales, muchas veces es necesario 

realizar mas de una liberación debido a la baja tasa de establecimiento que tienen muchas 

veces las especies seleccionadas (Denoth et al., 2002). Además, aunque se cuente con una 

única especie candidata, al ser esta liberada podría interactuar negativamente con enemigos 

naturales presentes en el área de liberación (Muştu et al., 2008). Por ejemplo, la liberación 

de un depredador o un parasitoide con la capacidad de actuar como hiperparasitoide 

facultativo, podría afectar negativamente las poblaciones de parasitoides nativos si el 

depredador/hiperparasitoide atacara presas/hospedadores parasitados.  

Actualmente existe un intenso debate acerca del rol que tiene la depredación 

intragremial sobre el éxito de los programas de control biológico (Lucas, 2005; Muştu y 

Kılınçer, 2014). En los primeros modelos teóricos desarrollados sobre depredación 

intragremial se analizaba cómo se modificaban las densidades del equilibrio poblacional del 

depredador intragremial, la presa intragremial y el recurso compartido por ambos (la plaga) 

dependiendo de la productividad del ambiente (Polis y Holt, 1992; Holt y Polis, 1997; 

Morin, 1999; Diehl y Feissel, 2000, 2001; Mylius et al., 2001; Kuijper et al., 2003), (Figura 

4.2). Según estos modelos, si el depredador intragremial es peor competidor por el recurso 

que la presa intragremial puede ocurrir que el depredador y la presa intragremial coexistan, 

o que el depredador intragremial excluya a la presa intragremial. En cualquiera de los dos 

casos, la densidad de equilibrio de la plaga aumentará como consecuencia de la reducción 

poblacional del agente de control superior: la presa intragremial. Cuando el depredador 

intragremial es el competidor superior, este reduce la densidad de la plaga a niveles 

mayores que la presa intragremial. En este caso la depredación intragremal no ocasiona un 

efecto negativo sobre el control biológico de la plaga, pero tampoco hay ninguna ventaja en 

el uso de la presa intragremial como agente de control (Rosenheim y Armon, 2006). 

Janssen et al. (2006) al realizar una revisión acerca de la teoría de la depredación 

intragremial y sus consecuencias en el control biológico encontraron que las predicciones 

resultantes de los modelos teóricos mencionados no se confirmaban en muchos de los 

estudios empíricos que consideraron para efectuar el análisis. Como posibles causas de esta 
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discrepancia los autores plantearon que en los modelos teóricos no se tenía en cuenta el 

efecto que pueden tener para la depredación intragremial, el comportamiento antipredatorio 

de la presa intragremial y la plaga, la complejidad de la red trófica, y la escala espacial y 

temporal analizada (Okuyama, 2008).  

 

 

 

 

Figura 4.2. Densidad de equilibrio del depredador intragremial, la presa intragremial y el recurso, en función 

de la productividad del ambiente: expresada como la capacidad de carga del recurso. Cuando la productividad 

es muy baja (A), solo el recurso puede persistir. Al aumentar la productividad (B), la presa intragremial 

coexiste con el recurso, por presentar mayor habilidad competitiva por el mismo que el depredador 

ingragremial. Luego sigue una región donde pueden coexistir la presa intragremial y el depredador 

intragremial dado que existen suficiente recurso y presas intragremiales para mantener la población de 

depredadores intragremiales (C). Una productividad mayor lleva al sistema a 2 equilibrios posibles (D), en el 

primero, las 3 especies están en equilibrio como en la región C, mientras que en el segundo, la presa 

intragremial es excluida por una combinación de competencia y depredación intragremial con el depredador 

intragremial; el sistema puede caer en cualquiera de los dos equilibrios dependiendo de las condiciones 

iniciales o perturbaciones del sistema. Finalmente, cuando los valores de productividad son muy altos (E), la 



92 

 
 

presa intragremial es desplazada por depredacion intragremial y competencia con el depredador intragremial 

independientemente de las condiciones iniciales (Mylius et al., 2001).  

 

La depredación intragremial está fuertemente relacionada con la respuesta funcional. 

Si el recurso compartido es abundante, la superposición entre el depredador intragremial y 

la presa intragremial es poco frecuente, pero si es escaso es inevitable. Si bien en algunos 

estudios se ha integrado la competencia inter e intra específica a los modelos de respuesta 

funcional, no existen modelos donde se considere a la depredación intragremial, ni que 

tengan en cuenta interacciones múltiples (Skalski y Gillam, 2001; de Villemereuil y López-

Sepulcre, 2011). Los estudios de respuesta funcional deben incluir interacciones de 

comportamiento entre múltiples especies de consumidores o tipos de recursos para mejorar 

su poder predictivo. De esta manera, al igual que la ecología de poblaciones ha ganado 

enormemente a partir de la incorporación de procesos individuales en los modelos 

poblacionales (Sutherland, 1996), se puede aumentar la comprensión mecanística en la 

ecología de las comunidades mediante la incorporación de estudios de comportamiento a 

nivel interespecífico en los modelos comunitarios mediante ecuaciones de respuesta 

funcional multiespecíficas (de Villemereuil y López-Sepulcre, 2011). En los programas de 

control biológico análisis de este tipo permitirán tener mayor conocimiento acerca de cómo 

interactúan los agentes de control y el efecto de su interacción sobre el control de la plaga. 

Contar con esta información es de suma importancia cuando se cuentan con varias especies 

candidatas ya que hay un amplio rango de interacciones potenciales que podrían influir 

sobre su desempeño (Pedersen y Mills, 2004). Si bien cada programa de control biológico 

tiene aspectos únicos que no pueden aplicarse a otros proyectos, los practicantes de esta 

disciplina tiene como desafío desarrollar nuevos tipos de análisis y diseños experimentales 

para complementar los métodos tradicionales de selección de candidatos, de forma tal de 

aumentar su poder analítico y predictivo (Hoelmer y Kirk, 2005). 

A partir de lo planteado anteriormente, el objetivo de ese capítulo fue analizar el tipo 

de interacción que existe entre A. cachamai, A. lapachosus y H. conclusa y su efecto sobre 

Hypogeococcus sp. Para ello, se analizó la interacción intragremial entre los parasitoides A. 

cachamai y A. lapachosus a partir del estudio de modelos de competencia a nivel individual 

y se evaluó la interacción entre el depredador H. conclusa con los parasitoides mencionados 
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mediante un modelo de comportamiento de selección de presas. Con la información 

obtenida se analizó el efecto de estas interacciones sobra la mortalidad del pseudocóccido 

Hypogeococcus sp. 

 

Interacción entre los parasitoides A. cachamai y A. lapachosus 

Las interacciones intragremiales tienen un rol fundamental en la estructuración de las 

comunidades de parasitoides (Godfray, 1994). Los parasitoides pueden interactuar tanto en 

el proceso de búsqueda de hospedadores, en su interior, o en el momento en el que la avispa 

ovipone si el hospedador se encuentra parasitado (DeMoraes et al., 1999). Cuando en la 

misma ventana temporal dos o más especies atacan al mismo hospedador 

(multiparasitismo) se produce un fenómeno complejo de competencia y depredación en su 

interior (Volkoff y Colazza, 1992; Pennacchio y Strand, 2006). En los programas de control 

biológico es fundamental caracterizar estas interacciones ya que pueden modificar la 

eficiencia de las especies involucradas (Mackauer, 1990; Bogran et al., 2002; Gurr et al., 

2004; DeMoraes y Mescher, 2005; Harvey et al., 2013; Orre-Gordon et al., 2013). La 

competencia/depredación entre parasitoides dentro del hospedador suele estudiarse a partir 

de experimentos de competencia en el laboratorio donde los hospedadores son expuestos a 

las avispas en varias secuencias y combinaciones (van Alebeek et al., 1993; Cingolani et 

al., 2013). El problema con este tipo de análisis es que son poco realistas ya que los 

parasitoides son expuestos a una cantidad fija de hospedadores, en espacios reducidos y sin 

refugios (Cusumano et al., 2011; Cusumano et al., 2013). Con diseños como el mencionado 

se pierde el efecto que tiene sobre la interacción la disponibilidad de los hospedadores y la 

habilidad de las avispas para localizarlos (Peri et al., 2014).  

En este capítulo la interacción entre los parasitoides A. cachamai y A. lapachosus fue 

analizada combinando experimentos de competencia y respuesta funcional. De esta manera 

se incorporó el efecto de la variación en la densidad de hospedadores sobre el 

comportamiento de las avispas. Se desarrollaron una serie de modelos de competencia y 

respuesta funcional para estimar la fuerza competitiva de los parasitoides, el efecto del 

orden de llegada al hospedador en la interacción, la existencia de un comportamiento de 
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rechazo por hospedadores no aptos para el desarrollo de los parasitoides y el efecto del 

número de ataques sobre la mortalidad del hospedador.  

 

Hipótesis:  

1) Los parasitoides A. cachamai y A. lapachosus poseen diferentes estrategias competitivas. 

2) El orden de llegada al hospedador (ninfa de Hypogeococcus sp.) modifica el éxito de las 

hembras de A. cachamai y A. lapachosus al competir. 

3) Las hembras de A. cachamai pueden distinguir entre ninfas de Hypogeococcus sp. no 

parasitadas y parasitadas por hembras de A. lapachosus, y viceversa. 
 

 

Predicciones:  

1) Las hembras de A. lapachosus serán mejores competidoras por interferencia, mientras 

que las de A. cachamai por explotación. 

2) La hembra que ataque en primer lugar a una ninfa de Hypogeococcus sp. tendrá ventaja 

competitiva respecto de aquella que lo haga en segundo lugar. 

3)   

a. Las hembras de A. cachamai evitarán parasitar ninfas de Hypogeococcus sp. 

parasitadas por A. lapachosus. 

b. Las hembras de A. lapachosus preferirán utilizar ninfas parasitadas por A. 

cachamai. 

 

Interacción del depredador H. conclusa con los parasitoides A. cachamai y A. lapachosus 

La depredación intragremial entre depredadores y parasitoides es asimétrica a favor de los 

depredadores (Polis et al., 1989) debido a que las larvas de los parasitoides que se 

desarrollan en el interior de las presas quedan muy expuestas a la depredación (Brodeur y 

Rosenheim, 2000; Colfer y Rosenheim, 2001; Raymond et al., 2000). Según Rosenheim 

(1998) el efecto de la depredación intragremial sobre la dinámica poblacional de la plaga y 

sus enemigos naturales depende de la preferencia del depredador intragremial por la presa 

intragremial. De esta manera, en un sistema donde ya hay parasitoides presentes, la 

introducción de un depredador intragremial podría tener un efecto sinérgico sobre el control 
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de la plaga si este presenta una preferencia parcial por utilizar presas no parasitadas (Heinz 

y Nelson, 1994; Colfer y Rosenheim, 2001), antagónico si consume principalmente presas 

parasitadas (Snyder y Ives, 2001) y neutro si depreda de forma similar presas parasitadas y 

no parasitadas (McGregor y Gillespie, 2005). 

Analizar el comportamiento de selección de presas de los depredadores no es simple 

porque puede variar con la densidad de presas parasitadas y no parasitadas disponibles 

(Hindayana et al., 2001; Burgio et al., 2002; Bilu y Coll, 2007), depende de la capacidad de 

reconocimiento y consumo de presas que tiene el depredador (Royer et al., 2008) y está 

sujeto a los cambios fisiológicos, morfológicos y comportamentales que sufren las presas 

parasitadas (Vinson, 1975; Hoelmer et al., 1994; Rosenheim et al., 1995; Michaud y Grant, 

2003; Lucas, 2005; Muştu y Kılınçer, 2014). Asimismo, la escala espacial también puede 

afectar la ocurrencia e intensidad de las interacciones del depredador con las presas. Se ha 

encontrado que en las arenas pequeñas existe mayor grado de interacción entre los 

depredadores y las presas que en las grandes (Chang, 1996; Hindayana et al., 2001). Por 

ejemplo, en algunos estudios de laboratorio donde se registró una intensa depredación 

intragremial, en condiciones naturales o semi-naturales esta estuvo ausente (Lucas y 

Alomar, 2000; 2002a; 2002b). La presencia de refugios también constituye una fuente de 

variación en las interacciones intragremiales (Lucas et al., 2000). Estudiar una interacción 

tan compleja implica desafíos logísticos y conceptuales no fáciles de resolver, pero la 

aparición de nuevas herramientas en modelado (Krivan, 2000; Heithaus, 2001, Okuyama y 

Ruyle, 2003) y estadísticas (Sih et al., 1998) pueden ayudar a comprender estas relaciones.  

La interacción entre depredadores y parasitoides suele evaluarse a partir de pruebas 

de no elección y pareadas donde se analiza la preferencia de los depredadores al ofrecerles 

una densidad constante de presas: parasitadas y/o no parasitadas (Bilu y Coll, 2007; Chong 

y Oetting, 2007). El problema con este tipo de diseños es que no consideran el efecto que 

tiene la densidad de presas sobre el comportamiento de selección de presas del depredador.  

En esta tesis la interacción del depredador H. conclusa con los parsitoides A. 

cachamai y A. lapachosus se estudió a partir de la comparación de la respuesta funcional 

del depredador H. conclusa en presencia y ausencia de presas parasitadas por A. cachamai 

o A. lapachosus y el desarrollo de un índice de selección de presas. Con este diseño se pudo 



96 

 
 

incorporar el rol que tiene la densidad de presas sobre la interacción del depredador con los 

parasitoides, y a su vez evaluar la habilidad del depredador para detectar presas parasitadas. 

 

Hipótesis:  

1) El depredador Hyperaspis conclusa tiene la capacidad de reconocer distintos tipos de 

presas: ninfas de Hypogeococcus sp. no parasitadas, parasitadas por A. cachamai, y por A. 

lapachosus.  

2) El comportamiento de alimentación de H. conclusa depende del tipo de presas ofrecidas: 

parasitadas vs. no parasitadas. 

 

Predicciones: 

1)   

a. Si el depredador H. conclusa tiene menor fuerza competitiva que los parasitoides, 

evitará consumir presas que están parasitadas. 

b. Si el depredador H. conclusa posee mayor fuerza competitiva que los parasitoides, 

consumirá presas parasitadas y no parasitadas. 

2) Los parámetros de la respuesta funcional del depredador H. conclusa se modificarán 

según el tipo de presas ofrecidas: ninfas de Hypogeococcus sp. parasitadas (A. cachamai o 

A. lapachosus) vs. no parasitadas. 

 

4.2 Materiales y Métodos 

Los individuos utilizados para realizar los experimentos de este capítulo se obtuvieron 

como se mencionó en el Capítulo 2. Todas las pruebas se realizaron en cámaras de cría a 

25ºC, 60-80% HR y 16:8 luz: oscuridad. 

 

4.2.1 Interacción entre los parasitoides A. cachamai y A. lapachosus 

Para este estudio se efectuó una exposición secuencial de los parasitoides A. cachamai y A. 

lapachosus a una densidad constante de ninfas del 1er estadio de Hypogeoccosus sp. criadas 

sobre un trozo de C. baumannii. La arena experimental empleada fue un recipiente de 

plástico (2 l) con ventilación (abertura en la tapa de 2x2 cm, cubierta con tela de voile).  
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El experimento consistió en exponer ninfas de Hypogeococus sp. a una especie de 

parasitoide (A. cachamai o A. lapachosus) por 24 horas, cumplido este período, la hembra 

fue removida y las ninfas fueron expuestas a un segundo parasitoide de la otra especie por 

24 horas. Se realizaron 10 tratamientos con densidades de 10, 20, 30, 40, 50, 60, 70, 80, 90 

y 110 ninfas aproximadamente para cada especie de parasitoide y de cada tratamiento se 

realizó 1 réplica. Para analizar el efecto que tiene el orden de llegada al hospedador en la 

interacción de los parasitoides, para las dos especies, se realizó la exposición recíproca. 

Luego, las ninfas expuestas a la hembra de A. cachamai y A. lapachosus fueron 

monitoreadas cada 3 días hasta que las avispas completaron su desarrollo. Durante ese 

período, se registró el número y especie de parasitoides emergidos y pupas no emergidas 

encontradas. Los resultados obtenidos fueron comparados con las curvas de respuesta 

funcional de A. cachamai y A. lapachosus en ausencia de interacción. Para ello se estimó la 

respuesta funcional de cada especie por 24 horas con la misma arena y condiciones que en 

los experimentos de interacción. Las densidades empleadas para la construcción de las 

curvas fueron 10, 20, 40, 60, 80 y 110 ninfas aproximadamente, y para cada densidad se 

efectuaron 5 réplicas. 

Todas las avispas utilizadas tenían 24-48 horas de edad, estaban alimentadas, 

copuladas y nunca habían estado en contacto con ninfas. 

 

4.2.2 Interacción del depredador H. conclusa con los parasitoides A. cachamai y A. 

lapachosus 

Para evaluar el consumo diferencial de ninfas parasitadas por el depredador H. conclusa, se 

expuso una determinada densidad de ninfas del 1er estadio de Hypogeococcus sp., criadas 

sobre un trozo de C. baumannii, a una especie de parasitoide (A. cachamai o A. lapachosus) 

por 24 horas. Transcurrido este período, el parasitoide fue removido, y las ninfas fueron 

expuestas a una hembra adulta de H. conclusa por 24 horas. Se contabilizó el número de 

ninfas consumidas del total expuesto. Las ninfas sobrevivientes fueron monitoreadas cada 3 

días hasta que las avispas completaron su desarrollo, se registró el número de avispas 

emergidas y pupas no emergidas. Para cada combinación de parasitoide-depredador se 

realizaron 10 tratamientos, con densidades de 10, 20, 30, 40, 50, 60, 70, 80, 90 y 110 ninfas 
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aproximadamente, con una réplica por tratamiento. La arena experimental empleada fue 

idéntica a la del estudio de interacción entre parasitoides. Los resultados obtenidos fueron 

comparados con la curvas de respuesta funcional de H. conclusa cuando se le ofrecieron 

únicamente ninfas no parasitadas. La respuesta funcional del depredador fue estimada 

utilizando las mismas condiciones, período de tiempo y arena que en las pruebas de 

interacción parasitoide-depredador. Las densidades utilizadas para la construcción de las 

curvas fueron 10, 20, 40, 60, 80 y 110 ninfas aproximadamente, y para cada densidad se 

efectuaron 5 réplicas. 

Todas las avispas utilizadas tenían 24-48 horas de edad, estaban alimentadas, 

copuladas y nunca habían estado en contacto con ninfas. Las hembras del depredador al 

iniciar las pruebas estaban copuladas, tenían 96 horas de edad y las mismas horas de ayuno. 

 

4.2.3 Análisis de datos 

4.2.3.1 Descripción de los modelos propuestos 

4.2.3.1.1 Interacción entre los parasitoides A. cachamai y A. lapachosus 

La interacción entre parasitoides se analizó integrando modelos de respuesta funcional, 

competencia y de selección de hospedadores.  

 

Modelos de respuesta funcional 

Modelo 1: Respuesta funcional de tipo I (Holling, 1959). 

Modelo 2: Respuesta funcional de tipo II (Rogers, 1972). 

Modelo 3: Respuesta funcional de tipo II (Holling, 1959). 

Modelo 4: Respuesta funcional de tipo III (Holling, 1959). 

 

Modelos de competencia 

Para modelar los resultados de los experimentos de competencia se emplearon los modelos 

de Thurstone/Bradley Terry (Thurstone, 1927; Bradley y Terry, 1952). Estos modelos son 

utilizados para crear ratings de dominancia entre especies o entre individuos pertenecientes 

a  la misma especie (Neumann et al., 2011). 
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El comportamiento de competencia fue dividido en tres dimensiones: se estableció un 

rating competitivo, el efecto del orden de llegada al hospedador sobre la competencia, y la 

selección/rechazo de hospedadores parasitados. 

 

Modelo 1: Modelos de respuesta funcional sin competencia. 

Se asume que no existe competencia, los resultados de los experimentos de competencia 

fueron analizados únicamente con los modelos de respuesta funcional mencionados 

anteriormente. 

 

Modelo 2: Modelos de respuesta funcional sin selección del hospedador. 

La competencia entre los parasitoides (a y b) se explicó combinando su respuesta funcional 

y la competencia por el hospedador en donde ambas especies oviponen: ninfa. Las ninfas 

fueron clasificadas en cuatro categorías: 1) atacadas por la especie a; 2) atacadas por la 

especie b; 3) no atacadas; 4) atacadas por ambas especies (Figura 4.3). De esta manera, el 

número de ninfas parasitadas en cada experimento en función del número ofrecidas (p) fue: 
 

 

donde          es el número esperado de avispas emergidas de la especie a, dado que la 

especie b también atacó la misma ninfa,        es la respuesta funcional de la especie a; 

       es la respuesta funcional de la especie b, y     es la proporción de veces donde a 

le gana a b cuando compiten. En este modelo se asume que no existe un comportamiento de 

elección del hospedador por parte de las hembras, con lo cual, el número de ninfas atacadas 

por ambas especies, y por lo tanto el número de ninfas donde existe competencia, es 

consecuencia del azar. De esta manera, la superposición al azar se estimó como el producto 

de las proporciónes de ninfas atacadas por a y b, multiplicado por el número total de ninfas 

ofrecidas: 
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donde p es el número total de ninfas ofrecidas. La proporción     puede calcularse de 

acuerdo al modelo V de la Ley de los juicios comparativos de Thurstone  (1927), utilizando 

la siguiente ecuación: 

 
 

donde    y    representan la fuerza competitiva de la especie a y b, respectivamente. 

            es la proporción de veces en donde la fuerza competitiva de la especie a es 

superior a la de b (a le gana a b al competir), dado que la fuerza competitiva no es un 

número constante, sino una variable aleatoria normalmente distribuida: 

 

así             es la diferencia entre las dos distribuciones Gaussianas, entonces: 

 

donde     es la diferencia de la fuerza competitiva media entre las especies a y b. En el 

modelo V de Thurstone  a =  b, y es posible asumir que  a = 0.707, entonces  2
a =  2

b = 

0.5, entonces  2
ab = 1, entonces la proporción de veces donde a compite con b por el 

hospedador queda representada por la ecuación (5). 

 

Este modelo se combinó con los modelos de respuesta funcional mencionados 

anteriormente, obteniéndose cuatro modelos nuevos. 
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Figura 4.3. Diagrama de Venn, muestra las cuatro posibilidades que pueden tener las ninfas ofrecidas 

secuencialmente a los parasitoides A: A. cachamai y B: A. lapachosus. Las ninfas atacadas por los 

parasitoides A y B son subconjuntos del total de ninfas ofrecidas.  

 

Modelo 3: Modelos de respuesta funcional sin selección del hospedador y ventaja 

competitiva por el orden de llegada al mismo. 

Los modelos propuestos fueron similares a los explicados anteriormente, la principal 

diferencia es que se agregó una constante a la especie que llega primero al hospedador de 

forma tal de estimar el aumento o disminución en su fuerza competitiva: 
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donde t es el intervalo de tiempo en días entre las oviposiciones de las dos especies 

competidoras, y ha es el término de ventaja competitiva por el orden de llegada, que 

describe el cambio en la fuerza competitiva de la especie que llega primero (Hvattum y 

Arntzen, 2010). Si este término es positivo, la especie que llega primero al hospedador 

tiene ventaja competitiva, mientras que si es negativo, la ventaja es para la segunda especie 

en llegar. Este término es especie-específico. 

Modelo 4: Modelos de respuesta funcional con selección del hospedador y ventaja 

competitiva por el orden de llegada al mismo. 

En los modelos explicados anteriormente se asume que las hembras de ambas especies de 

parasitoides eligen a sus hospedadores al azar. Entonces, que un hospedador esté parasitado 

o no, no repercute sobre la decisión de la avispas. En algunas especies de parasitoides las 

hembras tienen la habilidad de discriminar entre hospedadores parasitados y no parasitados 

(Wylie, 1965; Van Lenteren, 1981), lo que les permite seleccionar el tipo de hospedador 

donde oviponer. Aquí se propusieron diferentes modelos de selección de hospedador que 

consideran diferentes comportamientos de selección:  

 

Evitación de multiparasitismo, los parasitoides rechazan ninfas parasitadas, entonces la 

avispa primero utiliza los hospedadores no parasitados, y sólo después que son agotados, 

comienza a utilizar los hospedadores parasitados por la otra especie. De esta manera, la 

ecuación 2 queda definida como: 

 

 

 

Preferencia de multiparasitismo, los parasitoides prefieren atacar ninfas parasitadas, las 

hembras utilizan en primer lugar las ninfas parasitadas, y sólo después que son agotadas, 

cambian a ninfas no parasitadas.  
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Indice de multiparasitismo 

Como el comportamiento de rechazo, no elección y preferencia de hospedadores 

parasitados es especie-específico, la mejor manera de integrar estos 3 modelos fue mediante 

el desarrollo de un índice de multiparasitismo. El índice propuesto va de 0-1, donde 0 

significa que las hembras rechazan hospedadores parasitados, 0.5 que no existe 

comportamiento de selección de hospedadores (Modelo 2), y 1 que las hembras eligen 

parasitar ninfas parasitadas.  

La ecuación final que integra lo anteriormente mencionado incluye las ecuaciones 2, 

7 y 8; y queda definida como:  

 

 

 

donde i es el índice de multiparasitismo (rango 0-1), Nr es el número esperado de 

hospedadores atacados por ambas especies bajo el supuesto de que las hembras no tienen 

un comportamiento de selección (como en la ecuación 2), Ns es el número esperado de 

hospedadores atacados suponiendo que existe completa superposición (ecuación 8) y Na es 

el número de hospedadores atacados por ambas especies cuando existe rechazo de las 

hembras por hospedadores parasitados (ecuación 7).  

 

Modelos con incremento en la mortalidad como consecuencia del multiparasitismo 

Los modelos anteriores asumen que la mortalidad del hospedador es constante e 

independiente del número de parasitoides que lo atacan. Como podría existir un incremento 

en la mortalidad del hospedador causada por el multiparasitismo, se agregó un parámetro de 
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mortalidad para evaluar si la competencia entre parasitoides produce un aumento en la tasa 

de mortalidad del hospedador: 

 

el parámetro m es la mortalidad extra causada por el multiparasitismo y n es el número de 

parasitoides que atacan el mismo hospedador. 

 

Modelos con rechazo de hospedadores no adecuados para el desarrollo de los parasitoides 

Hasta aquí todos los modelos fueron desarrollados bajo el supuesto de que todos los 

hospedadores eran adecuados para el desarrollo de los parasitoides y que las hembras no 

eran capaces de diferenciar entre hospedadores adecuados y no adecuados en donde 

oviponer. En estos modelos se adicionó un parámetro que considera la existencia de 

hospedadores no aptos para el desarrollo de la descendencia de las avispas: 
 

 
 

donde s es la proporción de hospedadores rechazados por los parasitoides por ser 

inadecuados para el desarrollo de sus huevos. 

 

Modelos con incremento en la mortalidad como consecuencia del multiparasitismo y 

rechazo de hospedadores no adecuados para el desarrollo de los parasitoides 

Se obtuvieron combinando las ecuaciones 10 y 11. 
 

 
 

4.2.3.1.2 Interacción del depredador H. conclusa con los parasitoides A. cachamai y A. 

lapachosus 

Para analizar cómo interactúa el depredador con los parasitoides, se utilizó el mismo índice 

de multiparasitismo desarrollado en la ecuación 9 para la interacción parasitoide-

parasitoide, que explicaría cuál sería el grado de preferencia que tiene el depredador por 
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consumir presas parasitadas respecto de aquellas que no lo están. En este caso la 

interacción es siempre favorable al depredador en caso de producirse (H. conclusa se come 

la presa entera con el parasitoide adentro). Asimismo, se formularon una serie de variantes 

de la respuesta funcional del depredador, en las cuales se dejaba variar uno, dos o sus tres 

parámetros (tiempo de manipulación, eficiencia al emerger, y tasa de cambio en la 

eficiencia, resultando en un total de 8 modelos), para analizar de qué manera cambia su 

respuesta funcional según se encuentre con ninfas parasitadas o no. 

 

4.2.3.2 Ajuste y selección de los modelos propuestos   

El análisis estadístico se realizó empleando un enfoque Bayesiano. En el caso de los 

modelos de competencia entre parasitoides, los modelos y sus respectivos parámetros 

fueron seleccionados utilizando el algoritmo de cadenas de Markov Monte Carlo con Saltos 

Reversibles (RJMCMC: Reversible Jump Markov-Chain Monte Carlo). Utilizando este 

algoritmo, para cada parámetro adicional agregado a los modelos, la función log-

verosimilitud fue penalizada con un valor de menos dos. Las primeras 40000 iteraciones del 

procedimiento de saltos reversibles fueron descartadas, y las últimas 20000 fueron 

utilizadas para calcular el peso de cada modelo durante el proceso de promediado. También 

se realizaron 1000 iteraciones de MCMC para cada iteración del algoritmo de saltos 

reversibles, resultando en un total de 60000000 iteraciones. Las últimas 20000000 

iteraciones se usaron para calcular  las distribuciones a posteriori de los parámetros 

(Gelman et al., 2003). 

 

Para el análisis de la interacción depredador-parasitoide se utilizó el algoritmo de 

Metrópolis-Hastings (Gelman et al., 2004; Gill, 2008). Para la selección de los modelos y 

sus respectivos parámetros se empleó como regla de decisión el Criterio de Información de 

Desvío (DIC: Deviance Information Criterion) (Spiegelhalter et al., 2002). Se seleccionaron 

aquellos modelos que presentaron menor DIC, es decir, que poseen el mejor compromiso 

entre complejidad y ajuste (Gelman et al., 2003). Como se mencionó en el Capítulo 3, para 

este índice es necesario obtener valores que presenten una diferencia mayor a 5 en los 

distintos modelos de manera tal de poder elegir uno, de lo contrario se procede a un 



106 

 
 

promediado de modelos, de acuerdo a Burnham y Anderson (2002, 2004). Para todos los 

modelos probados se utilizaron 200000 iteraciones para ajustar el modelo, de las cuales las 

primeras 100000 fueron descartadas, y las restantes fueron utilizadas para calcular los 

parámetros de cada modelo, así como los índices de información correspondientes. 

 

En todos los modelos (interacción parasitoide-parasitoide/depredador-parasitoide) los 

valores esperados vs. los observados se compararon empleando la función de probabilidad 

binomial para el número de ninfas parasitadas en relación con el total ofrecido. La 

distribución a priori de los parámetros de las curvas de respuesta funcional fueron 

distribuciones uniformes no informativas entre 0 y 1, al igual que el índice de 

multiparasitismo. Por otro lado, para los parámetros de competencia, la distribución a priori 

fue una distribución normal con cero promedio y desviación diez para todos los parámetros 

ya que no se contó con información a priori de la distribución de las variables. Como en los 

estudios de comportamiento competitivo la fuerza de cada especie es una "escala de 

intervalo" y, por lo tanto, no tiene una ordenada de origen (Stevens, 1946), para la especie 

A. cachamai esa variable fue arbitrariamente fijada como 0 y utilizada como referencia de 

la fuerza competitiva de A. lapachosus (por lo que la ordenada de origen fue la fuerza de A. 

cachamai, y el intervalo la desviación estándar de la fuerza de esa especie). 

Los análisis fueron realizados mediante una serie de programas escritos en Python y 

Fortran, con las bibliotecas de cálculo numpy (Jones et al., 2001; Oliphant, 2007) y PyMC 

(Fonnesbeck et al., 2008). 

Los parámetros del estudio de la interacción del depredador H. conclusa con los 

parasitoides A. cachamai y A. lapachosus se reportan en cuantiles por la falta de 

normalidad en la distribución de los datos. 

 

4.3 Resultados 

4.3.1 Interacción entre los parasitoides A. cachamai y A. lapachosus 

De los 64 modelos estudiados para analizar la interacción entre los parasitoides A. 

cachamai y A. lapachosus, 4 fueron seleccionados en función del valor de su DIC y 

complejidad (Tabla 4.1). Estos modelos poseen entre 17-19 parámetros que permiten 

https://www.frontiersin.org/articles/10.3389/fninf.2014.00080/full#B14
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explicar el comportamiento de las avispas cuando comparten un mismo hospedador: ninfa 

del 1er estadio de Hypogeococcus sp. Asimismo, los 4 modelos indicaron que entre los 

parasitoides A. cachamai y A. lapachosus existe competencia.   
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Tabla 4.1. Número de parámetros para los 64 modelos propuestos. Los asteriscos (*) indican los modelos que fueron seleccionados y entre paréntesis está 

indicado su peso.  

 

  
Modelos sin rechazo de hospedadores no adecuados para 

el desarrollo de los parasitoides   
  

Modelos con rechazo de hospedadores no adecuados para 
el desarrollo de los parasitoides 

Modelos de 
respuesta 
funcional 

Modelos con incremento 
en la mortalidad como 

consecuencia del 
multiparasitismo 

Modelos de competencia Modelos de competencia 
Ausente  Presente Presente Presente  Ausente Presente Presente Presente 

 

sin elección 
del 

hospedador 

sin elección de 
hospedador y 

ventaja 
competitiva por 
orden de llegada 

con selección de 
hospedador y 

ventaja 
competitiva por 
orden de llegada 

  sin elección 
del 

hospedador 

sin elección de 
hospedador y 

ventaja 
competitiva por 
orden de llegada 

con selección de 
hospedador y 

ventaja 
competitiva por 
orden de llegada 

  
Ausente (la mortalidad del 

hospedador permanece 
constante y es 

independiente del número 
de parasitoides que lo 

atacan) 

                  
RFI 3 5 8 11   4 6 9 12 

RFII  Rogers 6 8 11 14   7 9 12 15 
RFII Holling 6 8 11 14   7 9 12 15 

RFIII 9 11 14 17
*
 (26%)   10 12 15 18

*
 (31%) 

                    
  

Presente (la mortalidad 
del hospedador aumenta 

con el incremento del 
número de parasitoides 

que lo atacan) 

                  
RFI 4 6 9 12   5 7 10 13 

RFII  Rogers 7 9 12 15   8 10 13 16 
RFII Holling 7 9 12 15   8 10 13 16  

RFIII 10 12 15 18
*
 (33%)   11 13 16 19

*
 (10%) 
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Cuando se analizaron los componentes de los 4 modelos seleccionados se observó 

que en el 100% de las iteraciones fue elegido el modelo de respuesta funcional tipo III 

(Tabla 4.1). En cuanto a los parámetros de la respuesta funcional se encontró que el tiempo 

de manipulación de la especie A. cachamai fue menor que el de A. lapachosus. No se 

encontraron diferencias en la eficiencia de las avispas al emerger, pero sí en la tasa de 

cambio en la eficiencia (Tabla 4.2; Figuras 4.3, 4.4). La especie A. lapachosus fue la más 

eficiente a bajas y medianas densidades de ninfas del 1er estadio de Hypogeococcus sp. (< 

73 ninfas), y a densidades altas lo fue la especie A. cachamai (Figura 4.5). 

Respecto de los modelos de competencia, aquellos que consideraban la existencia de 

una ventaja competitiva por el orden de llegada y la selección del hospedador fueron 

seleccionados en el 100% de las iteraciones (Tabla 4.1). Todos los modelos compartieron 

que la especie A. lapachosus posee mayor fuerza competitiva que A. cachamai. Por otra 

parte se observó tanto para A. cachamai como para A. lapachosus que el parasitoide que 

llega en segundo término al hospedador tiene ventajas competitivas sobre el que llega 

primero (Tabla 4.2). Al analizar la preferencia o el rechazo de las hembras de A. cachamai 

y A. lapachosus por ninfas previamente parasitadas se encontró que en A. lapachosus las 

hembras prefirieron oviponer sobre ninfas parasitadas mientras que en A. cachamai les fue 

indiferente si estaban o no parasitadas (Tabla 4.2). 

En referencia a los modelos de incremento en la mortalidad como consecuencia del 

multiparasitismo, estos fueron seleccionados en el 43% de las iteraciones (Tabla 4.1). Las 

ninfas de Hypogeococcus sp. al ser atacadas por A. cachamai o A. lapachosus sufren un 

incremento en su mortalidad del 14% con un único ataque de algún parasitoide, 

aumentando este valor con el número de ataques, independientemente de cual sea la especie 

de parasitoide. 

Aquellos modelos que consideraban el rechazo de hospedadores no aptos para el 

desarrollo de los parasitoides fueron seleccionados en el 41% de las iteraciones (Tabla 4.1). 

Según este resultado, un 15% de las ninfas que se les ofrecieron a las hembras de A. 

cachamai y A. lapachosus fueron rechazadas por no ser adecuadas para el desarrollo de su 

descendencia.   

Teniendo en cuenta lo anteriormente mencionado, A. lapachosus es mejor competidor 

por interferencia y A. cachamai por explotación. A su vez, A. lapachosus se comportó 
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también como un hiperparasitoide facultativo ya que prefirió parasitar ninfas previamente 

atacadas por A. cachamai. 

 
Tabla 4.2. Valores de los parámetros para los modelos de competencia seleccionados el 100% de las veces 

para los parasitoides A. cachamai y A. lapachosus: a eficiencia al emerger; c tasa de cambio en la eficiencia; 

Th tiempo de manipulación.  

Modelo     Respuesta funcional III     Competencia  

Especie/Parámetros  

(unidades)  
   

a 

(p-1) 

c 

(p-1) 

Th 

(t) 
   

Fuerza 

competitiva 

Ventaja por 

orden de llegada 

(t-1) 

Índice de 

multiparasitismo 

A. cachamai     0.102±0.026  0.003±0.001  0.003±0.002     0.000±0.000  -0.786±0.688  0.376±0.186  

A. lapachosus     0.099±0.045  0.006±0.001  0.020±0.004     0.151±0.747  -0.747±0.809  0.806±0.120 

 

A posteriori media ± desvío estándar de los parámetros especie específicos de los modelos seleccionados. 

 

 
Figura 4.3. Respuesta funcional observada para el parasitoide A. cachamai cuando está interactuando con el 

parasitoide A. lapachosus: círculos blancos, y cuando está solo: círculos negros. La línea negra corresponde a 

la respuesta funcional media estimada para la interacción, y el área gris indica el intervalo de credibilidad. Las 

líneas punteadas representan el intervalo de credibilidad a posteriori para cada medición individual.  
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Figura 4.4. Respuesta funcional observada para el parasitoide A. lapachosus cuando está interactuando con el 

parasitoide A. cachamai: círculos blancos, y cuando está solo: círculos negros. La línea negra corresponde a la 

respuesta funcional media estimada para la interacción, y el área gris indica el intervalo de credibilidad. Las 

líneas punteadas representan el intervalo de credibilidad a posteriori para cada medición individual.  

 
Figura 4.5. Curvas de la respuesta funcional estimada para la interacción entre los parasitoides A. cachamai y 

A. lapachosus. La línea negra representa la respuesta funcional estimada media para el parasitoide A. 

lapachosus y la línea punteada para el parasitoide A. cachamai. El área gris clara indica el intervalo de 

credibilidad para la respuesta funcional estimada del parasitoide A. cachamai, y el área gris oscura muestra el 

intervalo de credibilidad para la especie A. lapachosus.  
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4.3.2 Interacción del depredador H. conclusa con los parasitoides A. cachamai y A. 

lapachosus 

Hyperaspis conclusa presentó una respuesta funcional tipo III, tanto al interactuar 

simultáneamente con ninfas de Hypogeococcus sp. parasitadadas o no por A. cachamai, por 

A. lapachosus, como cuando sólo se le ofrecieron presas no parasitadas (control). Sin 

embargo, la forma de las curvas de respuesta funcional para cada uno de estos casos fue 

diferente (Figuras 4.6; 4.7).  

Respecto de la preferencia/rechazo/indiferencia de las hembras del depredador por 

presas parasitadas, se encontró que estas prefirieron alimentarse de ninfas parasitadas. El 

índice de preferencia de H. conclusa por ninfas parasitadas por el parasitoide A. cachamai 

fue 0.749±0.152 y cuando las ninfas estaban parasitadas por una hembra de A. lapachosus 

fue 0.812±0.149. Esta preferencia diferencial del depredador por ninfas parasitadas por la 

especie A. cachamai o A. lapachosus vs. no parasitadas también se vio reflejada en cambios 

en su respuesta funcional. Según los modelos propuestos y seleccionados para explicar el 

comportamiento de las hembras del coccinélido al interactuar con diferentes tipos de 

presas, las hembras de H. conclusa que recibieron ninfas que habían estado expuestas al 

parasitoide A. cachamai tuvieron un tiempo de manipulación menor que aquellas que 

recibieron ninfas que nunca estuvieron en contacto con el parasitoide: modelos 4, 7 y 8 

(Tabla 4.3). Por otra parte, según el modelo 8, aquellas hembras que estuvieron en contacto 

con ninfas expuestas al parasitoide A. cachamai presentaron mayor eficiencia al emerger 

que aquellas expuestas únicamente a ninfas no parasitadas.Cuando se analizó que sucedía 

con aquellas hembras de H. conclusa que estuvieron en contacto con ninfas expuestas al 

parasitoide A. lapachosus se encontró que su tiempo de manipulación fue mayor que el de 

aquellas hembras que recibieron ninfas no parasitadas: modelo 6 (Tabla 4.4).  
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Figura 4.6. Respuesta funcional observada para hembras adultas del depredador H. conclusa cuando se les 

ofrecieron ninfas no parasitadas y parasitadas por el parasitoide A. cachamai: círculos blancos, y cuando 

únicamente se les proporcionaron ninfas no parasitadas: círculos negros. La línea negra corresponde a la 

respuesta funcional media estimada para la interacción depredador-parasitoide, y el área gris indica el 

intervalo de credibilidad. Las líneas punteadas representan el intervalo de credibilidad a posteriori para cada 

medición individual. 

 

Figura 4.7. Respuesta funcional observada para hembras adultas del depredador H. conclusa cuando se les 

ofrecieron ninfas no parasitadas y parasitadas por el parasitoide A. lapachosus: círculos blancos, y cuando 

únicamente se les proporcionaron ninfas no parasitadas: círculos negros. La línea negra corresponde a la 

respuesta funcional media estimada para la interacción depredador-parasitoide, y el área gris indica el 

intervalo de credibilidad. Las líneas punteadas representan el intervalo de credibilidad a posteriori para cada 

medición individual. 
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Tabla 4.3. Modelos de respuesta funcional propuestos para analizar si existen cambios en el comportamiento de alimentación del depredador H. conclusa 

dependiendo del tipo de presas que recibe: parasitadas y no parasitadas por A. cachamai vs. no parasitadas. Los asteriscos (*) indican los modelos que fueron 

seleccionados según su peso.  

Se propusieron 8 modelos de respuesta funcional en los cuales se dejó variar libremente ninguno (modelo 1), uno (modelos 2, 3 y 4), dos  (modelos 5, 6 y 7)  o los 

tres (modelo 8) parámetros del modelo de respuesta funcional. 

Parámetros de la respuesta funcional fijos: a eficiencia al emerger; c tasa de cambio en la eficiencia; Th tiempo de manipulación. Parámetros de la respuesta 

funcional variables: ap eficiencia al emerger variable; cp tasa de cambio en la eficiencia variable; Thp tiempo de manipulación variable. 

 

 

 

 
Interacción depredador-parasitoides 

  

Modelo Ausente Presente  DIC Peso (%) 

 a c Th ap cp Thp 

1 0.033 (0.019-0.054) 0.005 (0.004-0.006) 0.030 (0.026-0.033) - - -  456.93 1 

2 0.025 (0.012-0.045) 0.005 (0.004-0.005) 0.028 (0.024-0.031) 0.105 (0.073-0.142) - -  455.30 2 

3 0.039 (0.021-0.062) 0.004 (0.004-0.005) 0.028 (0.023-0.031) - 0.006 (0.005-0.008) -  454.83 3 

4 0.033 (0.018-0.055) 0.005 (0.004-0.006) 0.033 (0.029-0.036) - - 0.017 (0.013-0.021)  449.88 35* 

5 0.041 (0.020-0.069) 0.004 (0.003-0.005) 0.028 (0.023-0.032) 0.063 (0.035-0.101) 0.006 (0.005-0.007) -  456.16 2 

6 0.031 (0.015-0.056) 0.005 (0.004-0.006) 0.032 (0.029-0.036) 0.036 (0.023-0.086) - 0.019 (0.015-0.023)  451.79 14 

7 0.033 (0.018-0.053) 0.006 (0.005-0.006) 0.035 (0.031-0.039) - 0.005 (0.004-0.005) 0.016 (0.011-0.021)  451.30 18* 

8 0.019 (0.008-0.040) 0.006 (0.005-0.007) 0.036 (0.032-0.040) 0.081 (0.047-0.114) 0.003 (0.003-0.005) 0.013 (0.007-0.019)  450.59 25* 
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Tabla 4.4. Modelos de respuesta funcional propuestos para analizar si existen cambios en el comportamiento de alimentación del depredador H. conclusa 

dependiendo del tipo de presas que recibe: parasitadas y no parasitadas por A. lapachosus vs. no parasitadas. El asterisco (*) indica el modelo que fue 

seleccionado según su peso.  

Se propusieron 8 modelos de respuesta funcional en los cuales se dejó variar libremente ninguno (modelo 1), uno (modelos 2, 3 y 4), dos  (modelos 5, 6 y 7)  o los 

tres (modelo 8) parámetros del modelo de respuesta funcional. 

Parámetros de la respuesta funcional fijos: a eficiencia al emerger; c tasa de cambio en la eficiencia; Th tiempo de manipulación. Parámetros de la respuesta 

funcional variables: ap eficiencia al emerger variable; cp tasa de cambio en la eficiencia variable; Thp tiempo de manipulación variable. 

 

 Interacción depredador-parasitoides   

Modelo Ausente Presente  DIC 

 a c h ap cp Thp 

1 0.084 (0.060-0.107) 0.003 (0.002-0.004) 0.025 (0.018-0.031) - - -  494.26 

2 0.068 (0.043-0.104) 0.004 (0.003-0.005) 0.029 (0.023-0.034) - - 0.073 (0.060-0.087)  486.32 

3 0.138 (0.118-0.159) 0.001 (0.001-0.002) 0.014 (0.009-0.021) 0.071 (0.051-0.091) - -  488.37 

4 0.072 (0.053-0.091) 0.004 (0.003-0.005) 0.031 (0.026-0.035) - 0.002 (0.001-0.002) -  482.03 

5 0.025 (0.010-0.044) 0.006 (0.005-0.007) 0.036 (0.032-0.040) 0.128 (0.010-0.153) 0.001 (0.000-0.001) -  477.84 

6 0.059 (0.037-0.082) 0.005 (0.004-0.006) 0.033 (0.029-0.038) - 0.003 (0.001-0.009) 0.055 (0.020-0.104)  461.25* (100%) 

7 0.026 (0.011-0.052) 0.005 (0.005-0.006) 0.034 (0.030-0.038) 0.271 (0.159-0.443) - 0.106 (0.089-0.124)  483.80 

8 0.022 (0.009-0.042) 0.006 (0.005-0.007) 0.036 (0.032-0.040) 0.277 (0.141-0.578) 0.009 (0.002-0.101) 0.123 (0.076-0.157)  472.15 
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4.4 Discusión  

4.4.1. Interacción entre los parasitoides A. cachamai y A. lapachosus 

En este estudio se analizó por primera vez la interacción entre los parasitoides A. cachamai 

y A. lapachosus y su efecto sobre el pseudocóccido Hypogeococcus sp. A su vez, con los 

modelos propuestos: respuesta funcional, competencia, incremento en la mortalidad por 

multiparasitismo, selección de hospedadores, y el análisis estadístico empleado: enfoque 

bayesiano, se obtuvo más información acerca de la interacción entre las avispas y su 

consecuencia sobre el hospedador que con los experimentos de tipo factorial y su 

correspondiente análisis de datos paramétricos, comúnmente empleados para este tipo de 

trabajos. 

Todos los modelos seleccionados compartieron que la interacción entre los 

parasitoides A. lapachosus y A. cachamai fue asimétrica, siendo esta última especie la más 

débil. Zwolfer (1971, 1979) estudiando un complejo de parasitoides de plagas forestales 

sugirió que la coexistencia entre especies con diferente fuerza competitiva puede ser 

posible si los competidores larvales inferiores poseen habilidades superiores para la 

dispersión o detección del hospedador. Asimismo, Vance (1985) y Fellers (1987) 

plantearon que la especie que es peor competidora debe tener mayor habilidad para explotar 

el recurso. Interesantemente en este trabajo se encontró que A. cachamai tuvo mayor 

capacidad para explotar el recurso que A. lapachosus, ya que su tiempo de manipulación 

fue menor. Resultados similares se reportan para la interacción entre Trissolcus basalis 

(Woll.) (Hymenoptera: Scelionidae) y Ooencyrtus telenomicida (Vass.) (Hymenoptera: 

Encyrtidae), parasitoides de huevos de Nezara viridula (L.) (Heteroptera: Pentatomidae) 

(Cusumano et al., 2011). Los autores encontraron que las hembras de T. basalis fueron 

peores competidoras por interferencia que las hembras de O. telenomicida, pero que su 

tiempo de manipulación fue menor, y concluyen que para que diferentes especies de 

parasitoides que utilizan el mismo recurso puedan coexistir tiene que existir un balance 

entre la habilidad por explotar el recurso y la fuerza competitiva de cada una.  

En coincidencia con otras especies de parasitoides, el orden de llegada al hospedador 

afectó la fuerza competitiva de las avispas (Mizutani, 1994; Weber et al., 1996; Alim y 

Taek Lim, 2011); tanto para las hembras de A. cachamai como para las de A. lapachosus se 

observó un incremento en la fuerza competitiva de las hembras si estas llegaban en segundo 
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lugar al hospedador. Esta ventaja puede ser el resultado de que las hembras al oviponer 

provoquen cambios en el ambiente físico y químico del hospedador para crear condiciones 

que favorezcan su propia supervivencia en detrimento de la de otros parasitoides 

(DeMoraes et al., 1999; Harvey et al., 2013), o porque inyectan virus o toxinas que 

perjudican a la especie que llegó primero (Mackauer, 1990) o porque con el ovipositor 

eliminan los estadios inmaduros de sus competidores (Godfray, 1994).  

Teniendo en cuenta lo anteriormente mencionado, se esperaría que las hembras de A. 

cachamai y A. lapachosus prefieran oviponer en hospedadores previamente parasitados 

como una estrategia para eliminar competidores. Sin embargo, este comportamiento fue 

únicamente encontrado en la especie A. lapachosus, mientras que en A. cachamai estuvo 

ausente. La habilidad de los parasitoides de discriminar entre hospedadores parasitados y 

no parasitados es frecuentemente reportada a nivel intraespecífico (Okuda y Yeargan, 1988; 

Roitberg y Mangel, 1988; Ueno, 1994), pero no tanto a nivel interespecífico (Godfray, 

1994; McBrien y Mackauer, 1990; Pijls et al., 1995; Van Alphen y Visser, 1990). No 

obstante, la discriminación interespecífica ha evolucionado en algunos gremios de 

parasitoides (Agboka et al., 2002; Wang y Messing, 2004; Yang et al., 2012), e incluso 

puede ser mediada a distancia de largo alcance por semioquímicos como en el caso de 

Cotesia marginiventris Cresson (Hymenoptera: Braconidae) que evita los olores corporales 

del competidor larval superior Campoletis sonorensis Cameron (Hymenoptera: 

Ichneumonidae). La ausencia de un comportamiento de selección de hospedadores en A. 

cachamai podría deberse a que como esta especie tiene mayor habilidad para explotar el 

recurso que A. lapachosus, para las hembras sea más eficiente parasitar todos los 

hospedadores disponibles (parasitados y no parasitados), corriendo el riesgo de que si A. 

lapachosus encuentra sus puestas las elimine, que empleando ese mismo tiempo en la 

búsqueda de hospedadores parasitados. También hay que considerar que el comportamiento 

de selección de hospedadores es dinámico, ya que varía con el estado fisiológico y la 

experiencia de las hembras, y es especie-específico (Hopper et al., 2013).  

La carga de huevos y la edad de las hembras se ha visto que no sólo afecta el 

rechazo/aceptación de hospedadores parasitados (Roitberg et al., 1992; Roitberg et al., 

1993; Islam y Copland, 2000) sino que también influye sobre la elección de los 

hospedadores que son adecuados para el desarrollo de los parasitoides (Rosenheim y Rosen 
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1991, 1992; Heimpel y Rosenheim, 1995; Heimpel et al., 1996). En este trabajo se encontró 

que las hembras de A. cachamai y A. lapachosus rechazaron un porcentaje de los 

hospedadores que se les ofrecieron por no ser adecuados para su desarrollo. Sin embargo, 

este comportamiento no fue encontrado en la totalidad de los modelos seleccionados. Como 

únicamente se utilizaron hembras de 24-48 horas de edad, se requieren realizar 

experimentos de competencia con hembras de diferentes edades para ver cómo se modifica 

este resultado. 

Al analizar el efecto que tiene el multiparasitismo sobre el hospedador, se encontró 

que el mismo incrementa la probabilidad de muerte de las ninfas de Hypogeococcus sp. 

Este resultado ha sido reportado en otros trabajos (Steiner y Piek, 1986; Feng et al., 2015), 

y como posibles causas se mencionan las lesiones físicas dadas por el aumento en el 

número de pinchazos o larvas por hospedador, cambios en su medio interno (DeMoraes y 

Mescher, 2005), y que los hospedadores parasitados son más susceptibles de sufrir 

infecciones (Brodeur y Boivin, 2004). 

A partir de los resultados obtenidos en este trabajo se puede inferir que entre los 

parasitoides A. cachamai y A. lapachosus existe depredación intragremial, las hembras de 

A. lapachosus se comportaron como hiperparasitoides facultativos dada su preferencia por 

oviponer en ninfas de Hypogeococcus sp. ya parasitadas. La aceptación de hospedadores 

dentro del mismo nivel trófico, además de ser un mecanismo para eliminar competidores, 

es una estrategia para obtener hospedadores de alto valor proteico o alternativos cuando el 

recurso es poco abundante, y reducir el riesgo de depredación en el caso de que en el 

sistema existan otros hiperparasitoides (Polis et al., 1989; Polis y Holt, 1992). 

En cuanto al rol que tiene la depredación intragremial en la interacción de los 

parasitoides A. cachamai y A. lapachosus y sus consecuencia sobre el control de 

Hypogeococcus sp., existen dos escenarios posibles en función del orden en el que las 

ninfas del pseudocóccido son expuestas a los parasitoides según los modelos seleccionados 

en este trabajo. Si las ninfas fueran expuestas primeramente al parasitoide A. cachamai y 

luego a A. lapachosus, como el parasitoide A. lapachosus se comporta como un 

hiperparasitoide facultativo, el grado de superposición entre estas dos especies sería alto. 

Como consecuencia, el control que ejercen los parasitoides en el sistema sería inferior al 

esperado cuando la interacción es resultado del azar, es decir, cuando las hembras de A. 
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lapachosus no tienen un comportamiento de selección de hospedadores (Figura 4.8). Si se 

invirtiera el orden de exposición de las ninfas a los parasitoides, la superposición entre A. 

cachamai y A. lapachosus disminuiría. Asimismo, como las hembras de A. cachamai 

poseen mayor habilidad para explotar el recurso que las de A. lapachosus, y no tiene un 

comportamiento de selección de hospedadores, el número total de ninfas parasitadas 

aumentaría, superando lo esperado por azar (Figura 4.9).  

 

 

 

 

 

 

Figura 4.8. Respuesta funcional esperada en la interacción entre el parasitoide A. cachamai: A y el 

parasitoide A. lapachosus: B, cuando las ninfas del 1er estadio de Hypogeococcus sp. son primeramente 

expuestas a la especie A. cachamai. Línea negra: el número de ninfas ofrecidas es igual al número de ninfas 

atacadas por los parasitoides. Línea punteada: las hembras del parasitoide A. lapachosus: B no tienen un 

comportamiento de selección del hospedador, y por lo tanto el número de ninfas atacadas es consecuencia del 

azar. 
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Figura 4.9. Respuesta funcional esperada en la interacción entre el parasitoide A. cachamai: A y el 

parasitoide A. lapachosus: B, cuando las ninfas del 1er estadio de Hypogeococcus sp. son primeramente 

expuestas a la especie A. lapachosus. Línea negra: el número de ninfas ofrecidas es igual al número de ninfas 

atacadas por los parasitoides. Línea punteada: las hembras del parasitoide A. cachamai: A no tienen un 

comportamiento de selección del hospedador, y por lo tanto el número de ninfas atacadas es consecuencia del 

azar. 

 

4.4.2. Interacción del depredador H. conclusa con los parasitoides A. cachamai y A. 

lapachosus 

En esta tesis se evaluó por primera vez la interacción del depredador H. conclusa con los 

parasitoides A. cachamai y A. lapachosus, y sus consecuencias sobre el pseudocóccido 

Hypogeococcus sp. Como este análisis se realizó a partir del estudio de la respuesta 

funcional del depredador en presencia y ausencia de presas parasitadas, y la utilización de 

estadística bayesiana, se pudo conocer la preferencia y el comportamiento de selección de 

presas del depredador dependiendo del tipo de presas ofrecidas: parasitadas por A. 

cachamai, A. lapachosus, o no parasitadas.  

La interacción del depredador H. conclusa con los parasitoides A. cachamai y A. 

lapachosus fue de tipo antagónica ya que las hembras del coccinélido mostraron 

preferencia por alimentarse de presas parasitadas. La preferencia de los depredadores por 

consumir presas parasitadas vs. no parasitadas puede variar mucho dependiendo de la 
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especie de depredador y parasitoide que interactúan. Los depredadores pueden consumir 

únicamente presas parasitadas, no parasitadas, o presentar preferencias parciales (Fritz, 

1982; Brodeur y Rosenheim, 2000). En H. conclusa la preferencia de las hembras por 

consumir presas parasitadas fue parcial, pero estuvo sesgada hacia el consumo de presas 

parasitadas. Resultados similares se reportan para la interacción entre el depredador Nephus 

kreissli Fürsch y Uygun (Coleoptera: Coccinellidae), y los parasitoides Anagyrus 

pseudococci (Girault), Leptomastix dactylopii Howard (Hymenoptera: Encyrtidae), 

enemigos naturales del pseudocóccido plaga de la vid: Planococcus ficus (Signoret) 

(Hemiptera: Pseudococcidae) (Muştu y Kılınçer, 2014). Las hembras de estos dos 

depredadores a su vez compartieron la habilidad de poder diferenciar presas parasitadas de 

aquellas que no lo están en pseudocóccidos recién parasitados. Dentro de la familia 

Coccinelidae la capacidad para reconocer distintos tipos de presas varía entre especies, y 

dentro de la misma especie entre estadios (Dixon, 2000). Por ejemplo, los adultos de 

Cryptolaemus montrouzieri Mulsant (Coleoptera: Coccinellidae) no son capaces de 

reconocer si las ninfas de Maconellicoccus hirsutus (Green) (Hemiptera: Pseudococcidae) 

están parasitadas por Anagyrus kamali Moursi (Hymenoptera: Encyrtidae) cuando éstas 

tienen de 2 a 6 días de haber sido parasitadas, pero sí lo hacen cuando tienen entre 8 y 10 

días (Hernández-Moreno et al., 2012). Esta variación en la capacidad de reconocimiento 

que pueden sufrir los depredadores conforme avanza el desarrollo del parasitoide en el 

interior de la presa es consecuencia de los cambios fisiológicos, morfológicos y/o 

comportamentales que sufren las presas al estar parasitadas (Muştu y Kılınçer, 2014). 

El comportamiento de selección de presas de las hembras de H. conclusa se alteró 

dependiendo del tipo de presas ofrecido. Si bien todas las hembras tuvieron una respuesta 

funcional de tipo III, se observaron cambios en la eficiencia al emerger y en el tiempo de 

manipulación de las hembras en función de si se les habían ofrecido presas no parasitadas, 

expuestas al parasitoide A. cachamai o A. lapachosus. Las hembras de H. conclusa que 

estuvieron en contacto con ninfas expuestas al parasitoide A. cachamai tuvieron menor 

tiempo de manipulación, y mayor eficiencia al emerger (solo para el modelo 8) que 

aquellas a las que se les ofrecieron ninfas no parasitadas. Por el contrario, las hembras que 

recibieron ninfas expuestas al parasitoide A. lapachosus presentaron mayor tiempo de 

manipulación. 
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 Dentro de la familia Pseudococcidae el comportamiento de escape es la estrategia de 

defensa más efectiva para eludir depredadores y/o parasitoides. Sin embargo, cuando los 

pseudocóccidos están parasitados sufren una reducción en su movilidad que incrementa su 

vulnerabilidad (New, 1991). Posiblemente los cambios registrados en el comportamiento de 

selección de presas de las hembras de H. conclusa sean consecuencia de que las ninfas de 

Hypogeococcus sp. al estar parasitadas por A. cachamai o A. lapachosus sean más 

fácilmente capturadas. El incremento en el tiempo de manipulación de aquellas hembras de 

H. conclusa que recibieron ninfas expuestas al parasitoide A. lapachosus probablemente se 

deba a que cuando las ninfas están parasitadas por A. lapachosus requieran mas tiempo para 

ser digeridas (Barkhordar et al., 2013). 

Los resultados obtenidos en este trabajo indican que entre los parasitoides A. 

cachamai, A. lapachosus y el depredador H. conclusa hay depredación intragremial ya que 

las hembras del depredador prefirieron alimentarse de presas parasitadas 

independientemente de que especie las haya parasitado previamente. La depredación 

intragremial en las hembras de H. conclusa puede ser una estrategia para eliminar 

potenciales competidores (A. cachamai o A. lapachosus), porque las presas parasitadas 

poseen mayor valor nutritivo que la presa (ninfa de Hypogeococcus sp.) (Polis et al., 1989, 

Pell et al., 2008), o por el resultado de una combinación de ambas estrategias como propone 

Lucas (2005).  

Con la información con la que se cuenta hasta el momento acerca de la interacción 

entre los parasitoides A. cachamai, A. lapachosus y el depredador H. conclusa y sus 

consecuencias sobre el control de Hypogeococcus sp., si el coccinélido fuera introducido en 

un sistema donde ya está presente la especie A. cachamai o A. lapachosus, por la 

preferencia que poseen las hembras de H. conclusa de consumir presas parasitadas, el grado 

de superposición entre especies sería alto. Como resultado, el control que ejercerían los 

depredadores y los parasitoides sobre el pseudocóccido Hypogeococcus sp. sería inferior al 

esperado cuando la interacción es producto del azar, es decir, cuando las hembras de H. 

conclusa no tienen un comportamiento de selección de presas (Figuras 4.10; 4.11).  

 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov.sci-hub.tw/pubmed/24331623
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Figura 4.10. Respuesta funcional esperada en la interacción entre el parasitoide A. cachamai: A y el 

depredador H. conclusa: C. Línea negra: el número de ninfas ofrecidas es igual al número de ninfas atacadas. 

Línea punteada: las hembras del depredador no tienen un comportamiento de selección de presas, y por lo 

tanto, el número de ninfas atacadas es resultado del azar. 

 

 

 
Figura 4.11. Respuesta funcional esperada en la interacción entre el parasitoide A. lapachosus: B y el 

depredador H. conclusa: C. Línea negra: el número de ninfas ofrecidas es igual al número de ninfas atacadas. 

Línea punteada: las hembras del depredador no tienen un comportamiento de selección de presas, y por lo 

tanto, el número de ninfas atacadas es resultado del azar. 
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Conclusiones  

Los resultados obtenidos en este capítulo acerca de la interacción entre los parasitoides A. 

cachamai, A. lapachosus y el depredador H. conclusa indican que entre estas especies 

existe depredación intragremial. Las especies mencionadas mostraron diferentes estrategias 

para acceder al recurso: ninfas de Hypogeococcus sp. 

En la interacción entre parasitoides, las hembras de A. cachamai fueron las que 

mostraron mayor habilidad para explotar el recurso, ya que de las dos especies de 

parasitoides analizadas fueron las que tuvieron menor tiempo de manipulación y mayor tasa 

de ataque, mientras que las hembras de A. lapachosus fueron las que presentaron mayor 

fuerza competitiva. A su vez, las hembras de esta última especie se comportaron como 

hiperparasitoides facultativos. Independientemente de la especie de parasitoide, el orden de 

llegada al hospedador afectó el éxito de las avispas, observándose un aumento en la fuerza 

competitiva de las hembras al llegar en segundo lugar a las ninfas del pseudocóccido 

Hypogeococcus sp. A pesar de este incremento en la fuerza competitiva de las hembras por 

el orden de llegada al hospedador, en la especie A. cachamai no hubo un comportamiento 

de selección de hospedadores. 

Las hembras del depredador H. conclusas tuvieron la habilidad de distinguir entre 

presas parasitadas de aquellas que no lo estaban, y prefirieron consumir aquellas que sí lo 

estaban, aunque su comportamiento fue diferente en función de si las presas recibidas 

habían estado en contacto con la especie de parasitoide A. cachamai o A. lapachosus. 

Actualmente sistemas como el aquí mencionado están bajo investigación por su 

complejidad. De hecho, aún no ha sido resuelto el resultado a largo plazo que tiene la 

depredación intragremial sobre las densidades poblacionales de los herbívoros (Rosenheim 

et al., 1995, Rosenheim y Harmon, 2006).  

 En cuanto al efecto que tiene la depredación intragremial sobre el control del 

pseudocóccido Hypogeococcus sp., al integrar los resultados de los experimentos de las 

interacciones: parasitoide-parasitoide y parasitoide-depredador, se observa que si el 

depredador H. conclusa fuera liberado en un sistema donde primero fue introducida la 

especie A. lapachosus y luego A. cachamai, se obtendría mayor grado de control respecto 

de aquellos en los que primero se introdujo A. lapachosus (Figuras 4.12; 4.13). Los 

resultados reportados constituyen una primera aproximación acerca de cómo es la 



125 
 

interacción entre los parasitoides A. cachamai, A. lapachosus y el depredador H. conclusa. 

Se requieren realizar estudios en condiciones naturales para incorporar el efecto de factores 

abióticos, otros hospedadores, la estructuración de la vegetación y posibles competidores 

sobre esta interacción y sus consecuencia sobre el control de Hypogeococcus sp. 

 

 

 

 

 

 
 

Figura 4.12. Respuesta funcional esperada en la interacción entre los parasitoides A. cachamai: A, A. 

lapachosus: B, y el depredador H. conclusa: C, cuando el depredador es introducido en un sistema donde fue 

introducida la especie A. lapachosus en primer lugar y A. cachamai en segundo lugar. Línea negra: el número 

de ninfas ofrecidas es igual al número de ninfas atacadas. Línea punteada: las hembras del depredador no 

tienen un comportamiento de selección de presas, y por lo tanto, el número de ninfas atacadas es resultado del 

azar. 
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Figura 4.13. Respuesta funcional esperada en la interacción entre los parasitoides A. cachamai: A, A. 

lapachosus: B, y el depredador H. conclusa: C, cuando el depredador es introducido en un sistema donde fue 

introducida la especie A. cachamai en primer lugar y A. lapachosus en segundo lugar. Línea negra: el número 

de ninfas ofrecidas es igual al número de ninfas atacadas. Línea punteada: las hembras del depredador no 

tienen un comportamiento de selección de presas, y por lo tanto, el número de ninfas atacadas es resultado del 

azar. 
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CAPITULO 5. DISCUSION GENERAL Y CONCLUSIONES. 

El control biológico ha sido practicado activamente por más de 100 años, y su historia, 

éxitos y fracasos, han sido extensamente revisados (Stiling y Cornelissen, 2005). A pesar 

de esto e independientemente del tipo de control que se quiera implementar (temporal o 

permanente), cuando se dispone de varios candidatos que mostraron ser específicos y 

eficientes para controlar una plaga determinada, la única herramienta que se tiene para 

seleccionar cuales deben tener prioridad para ser liberados es el estudio de parámetros 

relacionados con su respuesta funcional (como la tasa de ataque y el tiempo de 

manipulación) (Hassell, 1978; van Alebeek et al., 1996; Berryman, 1999), la cual como se 

mencionó anteriormente está en discusión (Fernández-Arhex y Corley, 2003). Por otra 

parte, entre los investigadores no hay consenso acerca del número y tipo (generalistas vs. 

especialistas) de agentes de control que deben ser liberados, ni sobre las estrategias de 

liberación a utilizar (Myers, 1985; Denoth et al., 2002; Symondson et al., 2002; Stiling y 

Cornelissen, 2005). En la práctica, las liberaciones de enemigos naturales y el éxito de su 

establecimiento son el resultado de introducciones de tipo prueba-error, y no de protocolos 

efectuados antes de la liberación de/los agentes de control que permitan predecir cuál es la 

estrategia de control más adecuada para cada caso en particular (van Lenteren, 1980; 

Hoelmer y Kirk, 2005).  

En este trabajo utilizando como caso de estudio al pseudocóccido plaga de cactus 

Hypogeococcus sp. y sus enemigos naturales: A. cachamai, A. lapachosus y H. conclusa, se 

desarrollaron distintos enfoques metodológicos que permiten planificar la estrategia de 

liberación mas adecuada de enemigos naturales cuando se tiene mas de un agente de control 

biológico para liberar. Para ello, se propusieron una serie de modelos a partir de los cuales 

cada agente de control fue evaluado mediante un estudio dinámico de su respuesta 

funcional y su interacción con otros enemigos naturales.  Por otra parte, también se analizó 

la biología de las especies bajo estudio para identificar aquellos atributos biológicos que 

comparten con especies asociadas a programas de control biológico que resultaron exitosos 

(Mason et al., 2008). 
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Dinámica de la Respuesta Funcional 

Generalmente la respuesta funcional de los agentes de control biológico se evalúa de 

manera estática, basándose sólo en resultados obtenidos en los primeros días de vida de los 

enemigos naturales (Bezemer y Mills, 2001; Mohaghegh et al., 2001). En el caso de los 

parasitoides esta aproximación impide analizar el rol que tienen factores como la 

longevidad y la fecundidad sobre el comportamiento de las avispas (Palottini, 2008). En los 

depredadores se asume que la tasa de consumo es constante y bajo este supuesto se estudia 

su consumo por 24 horas o por períodos de tiempo fijos (Kaur y Virk, 2012; Muştu y 

Kilinçer, 2014; Zarghami et al., 2014); y lo que ocurre luego es algo poco explorado. Por lo 

tanto, cuando se evalúa la capacidad de un depredador como controlador biológico, no se 

toma en cuenta como pueden influir sobre su ingesta factores como la edad, saciedad, 

capacidad digestiva, experiencia, etc. Si los factores anteriormente mencionados son 

tenidos en cuenta al evaluar el comportamiento de los agentes de control, pueden aparecer 

varios escenarios posibles para su consumo (Figura 5.1). 

 

 
 

Figura 5.1 Posibles escenarios de consumo de los agentes de control en función del tiempo. 

 

Para resolver ese inconveniente, en esta tesis, la respuesta funcional de los  

parasitoides fue evaluada desde que las hembras emergieron, y hasta su muerte. De esta 

manera se pudo incorporar en los modelos de respuesta funcional el efecto del aprendizaje a 
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largo plazo sobre el comportamiento de los parasitoides e incluir parámetros poblacionales 

relacionados con la fecundidad como la producción, la reabsorción, la carga diaria de 

huevos y la longevidad (Palottini 2008). En el caso del depredador se evaluó la respuesta 

funcional en hembras adultas por 4 días y analizó su patrón de consumo a lo largo de su 

vida con exceso de presas (Capítulo 3). 

Los resultados más significativos obtenidos con respecto a los agentes de control 

analizados fueron que tanto los parasitoides A. cachamai, A. lapachosus como el 

depredador H. conclusa tuvieron una cierta capacidad de aprendizaje en el consumo de las 

presas/hospedadores: ninfas de Hypogeococcus sp. (reflejado en variantes de la respuesta 

funcional III), sin embargo, en el depredador ese aprendizaje obró de manera acumulativa 

(o memoria a largo plazo), mientras que en los parasitoides, no. Tanto para los parasitoides 

como para el depredador se observó que la edad afectó el número de individuos 

parasitados/depredados, viéndose varias de las curvas planteadas en la figura 5.1, reflejadas 

en las especies estudiadas, lo que plantea un escenario complejo. En el caso de los 

parasitoides, luego del primer día, éstos fueron limitados por su disponibilidad de huevos, 

volviéndose la respuesta funcional algo secundario. Por lo tanto es tanto o más importante 

estudiar la maduración y disponibilidad de huevos que la respuesta funcional cuando se 

evalúa un parasitoide como potencial agente de control. El depredador en cambio, si bien 

en el corto plazo mejoraba su respuesta funcional, a largo plazo su tasa de consumo tendía a 

disminuir lentamente al aumentar su edad. 

 

¿Uno o varios enemigos naturales? 

Hasta la fecha, hay muchos estudios que comparan la efectividad de las liberaciones 

múltiples de enemigos naturales para controlar una o varias especies plaga respecto de 

cuando se practican liberaciones simples (Ferguson y Stiling, 1996; Denoth et al., 2002; 

Matsumoto et al., 2003; Snyder et al., 2008). Algunos de estos trabajos no muestran 

diferencias entre liberar una o varias especies (Denoth et al., 2002), otros indican que las 

liberaciones múltiples producen un efecto negativo en el control de la plaga como 

consecuencia de las interacciones de tipo antagónica entre los enemigos naturales 

(Rosenheim et al., 1995; Janssen et al., 2006). También hay ejemplos en donde se plantea 

que a partir de la liberación de más de un agente de control se ejerce mayor presión sobre la 
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plaga ya sea porque entre las especies existe facilitación (Ferguson y Stiling, 1996), porque 

explotan diferentes ambientes (Denoth et al., 2002) o producto de la combinación de la 

habilidad de búsqueda de cada especie (Pedersen y Mills, 2004). Como puede observarse, 

los resultados de las liberaciones múltiples sobre el control de plagas van desde negativos 

hasta positivos. Sin embargo, los mecanismos causales de estos resultados no están claros 

(Cakmak et al., 2009), como así tampoco las consecuencias que tienen las interacciones 

negativas entre enemigos naturales sobre el control biológico (Frago, 2016).  

En este trabajo para estudiar la interacción entre A. cachamai, A. lapachosus y H. 

conclusa y su efecto sobre Hypogeococcus sp, se analizó la interacción intragremial entre 

los parasitoides a partir del estudio de modelos de competencia a nivel individual, y se 

evaluó la interacción entre el depredador y los parasitoides mediante un modelo de 

comportamiento de selección de presas (Capítulo 4). Con los modelos mencionados se ganó 

conocimiento acerca de cómo es la interacción entre los parasitoides y el depredador, 

algunos de los mecanismos subyacentes implicados en la interacción, y sus posibles efectos 

sobre el pseudocóccido Hypogeococcus sp. En la interacción parasitoide-parasitoide la 

especie A. cachamai fue la que tuvo mayor habilidad para explotar el recurso, mientras que 

la especie A. lapachosus fue la que presentó mayor fuerza competitiva, además de 

comportarse como un hiperparasitoide facultativo. En la interacción depredador-parasitoide 

el coccinélido H. conclusa tuvo la habilidad de distinguir entre presas parasitadas y no 

parasitadas, prefiriendo consumir aquellas que sí lo estaban. Sin embargo, su 

comportamiento de selección de presas se modificó en función de si las ninfas de 

Hypogeococcus sp. estaban parasitadas por A. cachamai o A. lapachosus. Teniendo en 

cuenta las características de los agentes de control estudiados, a la hora de planificar una 

estrategia de control para Hypogeococcus sp. la recomendación “tradicional” sería liberar 

únicamente al parasitoide A. cachamai porque fue la especie que mostró mayor habilidad 

para explotar el recurso, y descartar a H. conclusa y A. lapachosus como especies 

candidatas ya que si fueran liberadas podrían desplazar a A. cachamai como producto de la 

interferencia que hay entre estas especies (Rosenheim et al., 1995). Según este enfoque, las 

especies A. lapachosus y H. conclusa sólo deberían ser consideradas si A. cachamai no 

lograra ser exitosa (Denoth et al., 2002). En esta tesis se propone que la interferencia entre 

agentes de control puede ser fuerte o débil, y que entre estos extremos hay un gradiente. 
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Según este supuesto, y siempre y cuando la interferencia no sea extrema (la especie fuerte 

desplaza a la débil), el control ejercido por 2 o más especies jamás será mayor al esperado 

cuando la interacción es producto del azar, pero será superior al ocasionado por una única 

especie. Si la interferencia es débil, a medida que aumente el número de agentes de control 

en el sistema, el incremento en el daño generado por los mismos sobre la plaga se irá 

desacelerando hasta alcanzar un plateau. En el caso de que la interferencia sea fuerte, un 

aumento en el número de agentes producirá mayor control que el que se espera que genere 

una única especie, pero  superado el número máximo de especies que pueden coexistir, el 

control disminuirá como consecuencia de la interferencia (Figura 5.2).   

 

 

Figura 5.2. Porcentaje de daño ocasionado sobre la plaga en función del número de agentes de control en el 

sistema. Sinergia: la sumatoria del daño que ejercen los agentes de control sobre la plaga es superior al 

esperado por la suma que ejerce cada agente de control en forma individual; Aditividad: el porcentaje del daño 

total que producen los agentes de control sobre la plaga es igual a la sumatoria del daño que ejerce cada 

agente en forma individual. Azar: la interacción entre los agentes de control es producto del azar, como 

consecuencia, el control que ejercen sobre el sistema es menor al esperado en un sistema donde existe 

aditividad, pero mayor que cuando hay interacciones de tipo antagónica; Interferencia: el control ejercido por 

dos o más especies jamás será mayor al esperado cuando la interacción es producto del azar pero será superior 

al producido por una especie. Si la interferencia es débil, al aumentar el número de agentes de control en el 

sistema, el incremento en el daño generado por los mismos se irá desacelerando hasta alcanzar un plateau, 

mientras que si es fuerte, existirá un número máximo de agentes que pueden coexistir, el cual si es superado el 

control disminuirá. 
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Dentro de este continuo de interferencias lo que dictaminará el número de agentes de 

control que deben ser liberados será la relación costo-beneficio que tiene sobre el control 

biológico de una plaga en particular incrementar el número de especies liberadas. Lo que se 

busca es obtener los mayores beneficios o resultados con el menor esfuerzo invertido. Bajo 

este contexto, existirá un número óptimo de agentes de control por encima del cual el costo 

asociado a estudiar, mantener y criar una especie más (costo marginal) excederá el 

beneficio obtenido por su liberación (beneficio marginal) (Figura 5.3). Ese punto óptimo, 

en economía se denomina óptimo de Pareto. Es aquel punto donde una situación y es 

preferible a una situación x cuando el paso de x a y supone una mejora para todos los 

miembros de la sociedad o bien la mejora de algunos, sin que los demás resulten 

perjudicados. 

 

 

 
Figura 5.3. Relación costo-beneficio del grado de beneficios obtenidos en términos del control biológico: 

incremento en el daño, en función del número de agentes liberados. La curva negra representa el beneficio 

acumulado asociado al incremento en el número de agentes de control y la curva gris corresponde al costo 

acumulado. La intersección entre las curvas muestra el número óptimo de agentes de control que deberían ser 

liberados.  
 

Por ejemplo, para el caso de estudio en esta tesis, lo ideal sería liberar primero al 

parasitoide A. lapachosus, luego a A. cachamai y finalmente al depredador H. conclusa. Si 
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la liberación de los parasitoides se invirtiera, el beneficio obtenido por agente de control 

liberado sería menor, al igual que el daño total producido sobre la plaga (Figuras 5.4 y 5.5). 

Con la información con que se cuenta hasta el momento no se puede predecir las 

consecuencias que tendría sobre el control de Hypogeococcus sp. una especie adicional. 

Puede ocurrir que el control aumente en un porcentaje menor al generado al liberar a la 3er 

especie (H. conclusa), o que disminuya por debajo del obtenido con los tres agentes (A. 

cachamai + A. lapachosus + H.conclusa).  

 

 

 
 

Figura 5.4. Incremento en el daño ocasionado sobre la plaga en función de su densidad al liberar 1, 2 y 3 

agentes de control biológico. La línea negra representa al control esperado cuando la interacción entre los 

agentes es aditiva, y la línea punteada cuando es producto del azar. A: A. cachamai; B: A. lapachosus; C: H. 

conclusa. 

 



144 
 

 
Figura 5.5. Incremento en el daño ocasionado sobre la plaga en función de su densidad al liberar 1, 2 y 3 

agentes de control biológico. La línea negra representa al control esperado cuando la interacción entre los 

agentes es aditiva, y la línea punteada cuando es producto del azar. A: A. cachamai; B: A. lapachosus; C: H. 

conclusa. 

 

 

Conclusiones 

En esta tesis se propuso por primera vez un protocolo que permite planificar la estrategia 

más adecuada de liberación de enemigos naturales cuando se tiene un grupo de especies 

candidatas. Queda pendiente poner a prueba los resultados de los modelos propuestos en 

condiciones naturales y semi-naturales. Por otra parte, el protocolo propuesto presenta 

limitaciones, entre ellas se puede mencionar que es muy laborioso, no puede ser aplicado 

para un elevado número de agentes de control, no tiene en cuenta factores abióticos, y que 

no considera la estructuración de la vegetación. 

 

En cuanto al control biológico de Hypogeococcus sp. por los parasitoides A. 

lapachosus, A. cachamai y el depredador H. conclusa, los modelos planteados en este 

trabajo indican que una liberación múltiple producirá mayor control que una simple. Para el 

caso particular de la plaga en Puerto Rico, se requiere identificar y caracterizar a los 

enemigos naturales presentes en la isla ya que en el caso de que se obtengan interferencias 
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de tipo fuerte entre los agentes de control y los enemigos naturales nativos, podrían afectar 

negativamente el control sobre la plaga. También hay que considerar que la interacción 

entre los agentes de control es dinámica, ya que el comportamiento de selección de 

hospedadores/presas de los agentes de control varía dependiendo de su estado fisiológico y 

experiencia, además de ser especie-específico (Hopper et al., 2013). 
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