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RESUMEN. 

Se estudio la inlera.::cion de un het"bivot"o especialista., ~~,ª1.Lºj.! 

K:ª=liLt(Lepid,)ptet"a. Lyc;'¡'l~rlidae) y un pat";.¡,si toide genet"al ista 

lHymenoptera. Trichogrammalidae). El 

estudio se llevo a cabo en la zona del Jardin Botanico de la 

UNAt1. 

~ª-!:I.QJ..,ª !i?l~.ies p'JC':' .3.bundante en re1acion a su t"eCW"S'J, 

g,,;t\,~"y'g,r. . .:l:! !ij..!.1üüf.l.Q.t:! (Ct"assulaceae). El gt"ado de agrega.:: ion de la 

distribucion de huevos por planta, tiende a ser alto a lo largo 

Algunas caracteristicas externas de la planta estan 

correlacionadas con la probabilidad de oviposicion y con la 

probabilidad de tener cargas altas de huevos. 

I~ e.!:!"':...'tlg,2"!::!.m par.asi h los huevos de :2..!!., li~m1 durante las 

pt"imet"os 48 a 72 h'Jt"as de habet" side. puesto:,s, l,as. l·at"vas del 

parasitoide se alimentan de la larva del hospedero Y los 

parasitoides adultos emergen alrededor del quinceavo dia. 

En dos anos consecutivos se realizaron muestreos 

sem,anales de plantas Y'egistrando, el nwoer,:.de huev'Js y el 

destino de estos. 

Se enc.Jntro una relaci.:.n entre densidad de huevos y 

p.:.¡--centaj e de paras i ti smo que suget" i·'3. densQ-"dependenc i.'3. a Ijna 

escala local (por planta). Para corroborar esto, se realizaron 

dos experimentos de campo a diferentes escalas espaciales y se 

manipulo la densidad de hospederos. 

Se discuten los mecanismos subyacentes a los patrones 

de parasitismo observados, y se discute el papel de los 

parasitoides en la regulacion de la poblacion del herbivoro. 
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INrRODUCCION. 

Las poblaciones de insectos herbivoros varian en taroano 

y estabilidad. desde densidades bajas y estables como es el caso 

de H~'LU.f,.:.nj2,1S ~,lt.ÜJ,ª (Lepidoptera). en Costa Rica (Ehrlich y 

cuatro 

1973), hasta poblaciones C.:>rilO la de la palonül1a 

Qlnli!1.{I.1 i:'IJya dens idad p.:)blaCÍ';:.nal ha osd lad'j entre 

y treinta mil individuos en los ultimos 50 anos 

(Baltensweiler et al., 1977), 

En los ultimas anos se han estudiado muchas especies de 

i nsect'jS con el obj eto de entender los patt".Jnes de abundanc la, 

f luctuacion y distt"ibucion de SIJS pobl,aciones. A pesar de la 9nm 

c.ant ldad de d.atos c.;:m la que se CIJenta, .a la f ech;,¡ n.:. se ha 

logrado concretar un.a ~eoria que, integre todos los aspectos de la 

Ecologia de Poblaciones de insectos herbivoros.' El poder de 

prediccion~ derivado del entendimiento de la accion de los 

factores abicctil::os y bklticlJS qlJe pr"':ldIJcen dil::hos p.atrones, es aun 

'Jna meta que se observa distante. 

Dut"ante la decada de los cincuentas, los at"gumentos 

giraban alrededor de la importancia relativa de los factores 

biot ÍI::os 

cat"a.:,teristicc.s y de las fllJctlJacil:ínes en las poblacicmes de 

insectos. Algunos sostenian que la. poblaciones de· insectos 

estaban regul.adas POI'" intet"accic.nes denso-dependientes entre 

conespecificos (competencia), o entre herbivoros y sus enemigos 

natut".ales (Smith,1953; Ni.=hol~H:.n7 1954,1958); mienh"as que oh"os 

at"gi.!ff1entaban que la mortalidad densc'-independ iente 1 deprimia a las 

p.::.blaciones de herbivc:wos hasta un PlJnto en el Cjl.le las 
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i.ntet"acd.ones entre 1.os cwgani.smos se vol.vian insignifi.cantes 

(Andrewarlha y Birch, 1954). 

Para la decada de le.s sesentas, slJt-gio IJn nuevo 

debate entre los defen.ores de la regulacion denso-dependiente. la 

pregunta ahora estaba enfocada hacia cuales interacciones troficas 

habia qlJe dirigir la atencion. Se disclJtio la importanciade la 

re91J1acion de enemigos tales como parasitos, depredadores y 

patogenos (Hairston et al., 1960; Slobodkin et al., 1967), Y d~ la 

regulacion por la limitacion de recursos alimenticios (la planta 

hospedera) (Murdoch, 1966; Ehrlich y Birch, 1967). Como resultado 

de lo anterior, los niveles troficos se examinaron por pares 1 como 

planta hospedera-herbivoro din.amica 

depredador/parasito-presa y la teoria alrededor de estas 

interacciones se consolido a medida qlJe el trabaj6 experimental 

fue alJmentando. 

Regulacion por la Planta Hospedera. 

La presencia de recursos alimenticios no necesariamente indica que 

el material esta disponible para el conslJmo por parte del 

herbívoro. Cat"act€r ist icas morfologicas o conductuales del' 

herbivoro, así como algunas caracteristicas fisicas del habitat 

como diferencias e~ el grado de aislamiento, pueden limitar el 

acceso al alimento y provocar qlJe los reclJrsos no sean totalmente 

utilizados (Clark et al., 1967; Rausher. 1979;Soberon, 1986). Los 

estudios de campo han mostrado qlJe alJn cuando la planta hospedera 

parece ser abundante, el acceso individual a los recursos puede 

ser denso-dependiente, y aun en los mismos sistemas la relacion 

.-, 
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con los enemigos naturales puede tambien ser denso-dependiente 

tasa de desarrollo, la sobt-evivencia y la fecundidad, estaban 

negativamente correlacionadas con las densidades naturales de 

~tt.~.h Cuandc, las densidades fueton 

experimentalmente con insecticidas~ la fecundidad y el desarrollo 

rn.::;.stran:m que los efectos denso-dependientes pueden ocuYTir aun 

antes de que la planta de alimentadon haya llegado a un nivel 

bajo de abundanda. demostranm qi.Je e 1. 80r. de las 1 ,,!.t·vas de 

Una raza n del porque se encuentran efectos denso-

parece estar lejos de '.Jn nivel limitante. puede encontrarse en 

experimentos realizados en los ultimas 10 anos, los cuales 

demuestran que arreglos aparentemente uniformes de hojas, tallos y 

La calidad puede medh"se dit-ectamente. obteniendo tablas 

de vida y datos fisiologicos de los herbivoros al usar diferentes 

partes de una planta. o indirectamente. midiendo nutrientes 

(fenoles, taninos, alcaloides, glw:osinalatos. etc.). Se supone 

que tales medidas indirectas correlacionan con los prinCipales 

pararnetn::;.s demogt·af leos de los herbivot"os. 
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Esta variacion dentro de la planta. puede resultar en una 

distribucion no uniforme de los herbivoros a lo largo de la planta 

y de los tejidos de esta, creando competencia localizada entre los 

individuos (Witham, 1981" otros autores (Feeny, 1968; Hough y 

Pimentel, 19i'8; Rausher, 1981; Raupp y Denno, 198:;:), han obset-vad.:. 

que plantas individuales y partes de estas, cambian en calidad 

durante la etapa de crecimiento. La variacion en calidad 

nutricional y defensas dentro y entre plantas en un tiempo, 

tambien puede afectar la abundancia de los herbivoros (Rhoades y 

C.¡ües. 1'176; Di r zo, 1984; Wh i th.:un. 1981, 198:3; Ra1jPP y DennCt, 

1983). Los cambios en la calidad de las plantas pueden ser 

densodependientes. ha Hauk i.::.j a ( 198"7) r en 

experimentos donde los aumentos en la produccion de metabolitos 

secundarios estan correlacionados con un incremento en la accion 

de los herbivoros. 

ReglJladon por Enemig.::.s Natw-.;ales. 

Existen evidencias de campo en relacion a que la efectividad de 

depredadores e insectos parasitos depende de la densidad del 

hospedero. La mayor parle de estas provienen del anali5i5 de 

tablas de vida realizadas a lo largo de varias generaciones y 

sobre varias densidades poblacionales. Stubbs (1977), reviso 

trabajos de tablas de vida y encontro que ocho de los diez 

estud ios revisados m,:'sh-aban qüe las tasas de depredadon o 

parasitismo eran denso-dependientes 

Cuando se estudia la mortalidad de insectos dentro de 
una sola generacion, la metodologia utilizada mas frecuentemente 
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deflS idades de 1'J5 insectos hr.:.speden,s que var ian natw-alrnente en 

el espacio, entre habitats, en plantas individuales o en partes de 

la planta. En un estudio clasico, Holling (1959) encontro que el 

p.;:.rcentaje de del::wedal:bJn de la pllpa de N!9dierJ,,':.n. !.~,t.ttf.!ª-r. pm­

mamiferos pequenos. se incrementaba conforme aumentaba la densidad 

del hospedero. McClure (1977). mostro que el parasitismo por 

himen.)pteros de la familia Eul()phidae sl:.bte Eim:ln.i ~li~l~JJ,:! 

(Homoptera), estaba correlacionado con la densidad d. adultos del 

insecto. Sin embargcl 1 la densidad del het-bivoro tambien vadaba 

con la altur-a en la copa del at-bol. por 1Ij que se debilita el 

argumento de que los parasitoides respondian especificamente a la 

densidad del hospedero. VarleY1 Gradwel1 y Hassell (1974), 

analizaron los datos de 18 anos de tablas de vida de la palomilla 

Qe!..t:g.etlJ.~_t:'ª br~r~at.~, y deml;:)stt"arc,n la ex i stem~i.:i. de modalidad 

densodependienh debida a la acelon del par"asitoide k'G,!?J'!"i.! 

a ~.9.j.!;'!!.!ti (, d i p t e t" a.l • 

Los expe.t"imentos de carnp'J sobre la ffi.)rtal idad de 

insectos herbivoros son escasos. Stiling (1980), en un estudio 

s.)bng d,)s especies de homopteros, t;.!::!.el~J::11i y.YsJ..9,eJi y EIjP...L~.r1.li 

y,rtis,,§!!r demostt"o par-asitism.) denso-dependiente. Este, es I.mo de 

los pocos estudios que proveen evidencias inequivocas -acerca del 

de los enemigos n-atIJr·-ales como reguladm-es de las 

poblaciones de insectos. Frecuentemente los estudios de control de 

pl-agas de inse,~tos por" enemigos naturales , introducidos en 
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sistemas agricolas_ se citan como evidencia de que los enemigos 

regulan a su presa. mientras que los enemigos 

introducidos pueden reducir hasta un 97% a las poblaciones de sus 

presas (Beddington r et al •• 1978), existen pocos estudios a largo 

plazo que examinen si la forma de accion de estas especies es de 

tipo denso~dependiente. 

Actualmente se cree que tanto las plantas cl:)mo l':IS 

enemigos naturales contribuyen a la regulacion de las poblaciones 

de insectos herbivoros. La resolucion de sus papeles respectivos y 

su importancia en sistemas naturales y agricolas, se investiga via 

dos puntos de vista muy diferentes. En uno, se examinan las 

interacciones entre dos niveles troficos en un tiempo. Desde el 

otro, se cuestiona la forma en que las plantas y enemigos 

naturales intet"actuan para t"edlJl:~ir y t"eglJlar a las pl:.blaciones de 

herbivoros. 

a dos Niveles Troficos. 

En este enfoque se enfatiza la pregunta de cual de los niveles 

tt"oficos, la pl.:Hlta o .;-1 enemigo natlJt"al, es el masimpOt"tante. 

Para responder a esta pregunta, uno debe asumir que los efectos de 

cada uno en la amplitud de la fluctuacion y en el tamano· de: la 

poblacion de l.::.s het"b iVI:n"I:ls , son "sepat"ables" y POtO lo tanto 

aditivos. Pueden ser aislados y comparados en cuanto a magnitud. 

Nicholson y Bailey (1935), desarrollaron lo que se ha convertido 

en el modelo mas comunmente utilizado para describir cambios 

discretos en poblaciones de insectos. La estructura de su modelo 

para ':ambi'Js en la poblacion del h')Spedero puede ser utilizada 
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heuristicamente para mostrar como el enfoque de dos niveles 

troficos relaciona ambos niv~les a los procesos de cambios 

pob lac ionales. 

En este modelo, el tamano poblacional en el 

tiempo t+l d~pende del tamano de la poblacion de la presa en el 

tiempo t. nlt) es la tasa de incremento poblacional y exp[-ap(t)], 

es un termino de mortalidad; 

N(t+l)= N(t)exp[-ap(t)] 

P es el numero de enemigos y I es'un termino que d~scribe la 

eficiencia de busqueda d~l depredador o parasitoide. 

En el enfoque de dos niveles traficas se asume que el 

impacto de la planta ocurre solo en la tasa d~ incr~m~nto del 

herbivoro. Este impacto puede ser denso-independiente. mediante la 

disminucion o ~l aum~nto del desarrollo o f~cundidad, o denso­

dependiente, mediante la competencia por alimento o defensas 

inducidas. Los ~f~ctos de los ~n~migos sobre los herbivoros, se 

incluyen en un termino aparte, el exponente -ap(t). Tanto como 

-ap(t), primer y tercer niv~les troficos, en part~ determinan la 

dinamio::a de la pobladon del het"bivon:.. F'et"o lo hacen de fl:)t"ma 

separada. 

Lawton y Strong (1981) proponen que ni la competencia 

intnleSp~(:ifica, ni la dept"edaci,)n, pIJedenexplb::al'" compl~tamente 

la dinarnü:a de las pobladl:)nes de het"bivm"os. Sin embargo. la 

revision qu~ hacen lleva a la conclusion d~ que mientras no se 

cuente con experimentos de campo criticos que apoyen las diversas 
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de primer orden. Rhoades (1983) por otro lado, discute la teoria 

de los "brotes de las poblaciones de herbivoros", que propone un 

papel menor de los enemigos naturales. Desde su punto de vista, el 

estras sobre la planta inicia los brotes y las defensas inducidas 

cc.nh-'Jlan la fase de disminucion plJblal:.'iolial con mortalidad debida 

a enemigos que aceleran la caida. 

Enf.:,ql.1e a h"es Niveles Tt"I::lficos. 

Actualmente existen muchas evidencias de que no solo las plantas 

y los enemigos naturales actuan independientemente y aditivamente 

sobre las poblaciones de herbivor"os, sino que tambien intet"actuan 

(Lawton 11 McNeill, 1979~ Price et al, 1980). Un enfl)que de este 

tipo asume, que la evolucion. distribucion y regulacion de los 

herbivoros depende de la eficiencia del enemigo natural que esta 

condicionada a los atributos de la planta, y viceversa. 

Los primeros trabajos sobre interacciones entre plantas y ~nemigos 

natut"ales, fueron hechos en cult i vos y en sistemas manej ados p'Jt" 

realizaron y compararon estimaciones sobre la 

eficiencia de los enemigos naturales en sistemas agricolas y 

genet"almente ut i 1 izando un enfoque e>:perirnental (De Bach, 1974; 

Huffaket" et al., 1976). Pt"iceet al. (1~/81), hicieron una 

revision de los estudios que demostraban la importancia de 

interacciones a tres niveles traficas en sistemas naturales y 

manejados por 81 hombre. Enfatizan sobre un nuevo enfoque que 

conteste preguntas evolutivas 1 acerca de la adaptacion de las 
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plantas a la het-bivot-ia. Particular"mente, en la necesidad de 

c.;:.nsidet"ar los reguerimiente.s nutri ti VI) S de 1')1 enernig,)s naturales 

asi como su conducta de eficiencia de busqueda, como fuerzas 

se let::tivas que "moldean" la evetlw::íon de las cara.::tedsticas 

fenologicas, morfologicas y quimicas de las plantas. 

Adoptando la suposicion de que las plantas y enemigos 

naturales intet-ach.lan. ¡')S tamanc's y los pt-ocesos de regulacion de 

las poblaciones de herbivoros, pueden ser mejor entendidos (Lawton 

8.: McNeill~ 1979). La variabilidad entre y denh-o de las plantas 

hospederas, tambien puede proveer un marco de trabajo para el 

entendimiento de la regulac ion de herb i VOI""05 pm- enemigos 

natlJrales C.SchIJltz, 1983; Whitham, 1983), 

Finalmente, ademas de responder a las pt"eguntas acen~a 

de las características de la planta y la regulacion de poblaciones 

da herbívoros, se han intentado entender las presiones de 

seleccion subyacentes a los patrones de preferencia que exhiben 

laspc,blaciones de insectos het-bivoYl)s (Sroiley, 1978; Courtney y 

Cout"t ney, 1982; Sobet-.)n et al. r 1986). 

El estudio que aqui se presenta forma parte de un 

pyoyecto genet"al acerca del HEfecto del Use. y la C-alidad de los 

recw"sos la Dinarnica Poblacional de 

(Lepidoptet-a, LY';>lenid.ae)", a .~argo del DI". .)c.'rge Sobet"on del 

Depaytamento de Ecologia del Instituto de Biologia de la UNAN. 

Las evidenei.as de campo sobre inter-a.::.::iones '1 tres 
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niveles troficos y la forma en como estas influyen sobre la 

t-egIJla.::ÍI:m de las pobla,::i':.nes de het"bivot",:,s en sistern.;as natw"ales, 

son escasas. Especialmente, se carece de estudios que examinen la 

forma en la que los enemigos naturales responden a los patrones 

espaciales del herbivoro, generados por la variacion entre plantas 

y por los patrones de oviposicion, a pe~ar de que la teoria 

sugiere que los patrones espaciales son de gran importancia para 

la dinamica poblacional CHassell. 1978). 

En un trabajo anterior. Sobe ron (1986) explica la forma 

en la que el uso y la calidad de los recursos interactuan para 

deterrninar el tamano y en las poblaciones de in~ectos herbivoros. 

El uso que una poblacion hace del recurso depende de las tasas de 

busqueda y encuentro con los recursos y de la tasa de oviposicion 

una vez que el recurso ha sido encontrado. La calidad se define 

como la suma de los efectos que produce el uso de un recurso sobre 

la fecundidad y sobrevivencia de los consumidores. Como ya se 

dijo, la calidad de un recurso tiene varios componentes; aquellos 

relacionados a la calidad del alimento per se, como nitrogeno 

disponible, contenido de agua, etc., aquellos relacionados a las 

y arnbientales del 

microhabitat de la planta y caracteristicas fisicas de esta y 

aquellas relacionadas al recurso, como flora y fauna asociadas. 

Los enemigos naturales se encuentran dentro de este grupo, y su 

efecto sobre la dinamica de la poblacion del herbivoro debe verse 

dentro de este contexto de tres niveles traficos: planta 

herbivoro - eMemigo natural. 
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ANTECEDENTES 

Para que los depredadores y parasitos regulen la 

densidad de las poblaciones de herbivoros dentro de una sola 

se deben cumplir dos condiciones. Primero, los 

enemigos naturales deben mostrar una respuesta funcional (Saloman, 

1949) ante cambi,;:.s en la densidad de presas, en segundo lugar, 

debe existir un patron de parches de hospederos con densidad 

variable para que la respuesta funcional pueda manifestarse. 

La mayor"la de l,::os m,:,del,;:.s ,:;lasÍ!:;')s depredador-presa, 

asumen que la frecuencia de mortalidad por enemigos naturales est~ 

aleatoriamente distribuida entre la poblacion de la presa (Lotka, 

1925; Volterra, 1926;; Nicholson y Bailey, 1935; Hassell y Varlay, 

1969). Sin embargo, en la ultima decada un terna primordial en la 

ecologia de depredadores ha sido la optimizacion en la asignacion 

del tiempo de busqueda en presas distribuidas en forma de parches 

(Kr"ebs. 1978; Pyke et al., 197'7>' Una sede de m':odelos han 

indicado que el consumo de alimentos es mayor, cuando el esfuerzo 

de busqueda se concentra en areas de altas densidades de presas 

(Murdoch y Oaten, 1975; Charnov, 1976; Lewis et al., 1976; Cook y 

Hubbard, 1977; Waage, 1979). 

El nivel de densidad al que resp,:onden l.;:.s depredad,:ores 

dependera de su tipo debusqueda, las distancias que viajan para 

encontrar a la presa y las claves que utilizan para localizarla. 

Un parasitoide "buscando", generalmente se encuentra con una 

distt"ibucio:on ag¡-"egada .:' "parchada" de h '::os ped e t"o:)S pc,lenciales 
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(Hassell y May, 1914; May, 1978; M,:trt"ison y Sh-ong. 1981). Hassell 

(1966). suglrio el termino "respuesta agregada" para describir a 

1':Js mecaniSrl\lJS condlJc tiJa 1 e s que aseguran a los depredadores. 

asignar mayor cantidad de tiempo a la busqueda de presas en areas 

de mayor abundancia de estas. Los resultados esperados de una 

respuesta agregadas,:;.n un i nerement,:;. en la ef ie ienela de f,:,t-raj ea 

y tasas de mortalidad denso-dependientes positivas entre las 

presas (Haslell. 1978), siempre y cuando la respuesta sea lo 

suficient •• ente fuerte (Daten, 1977). Distribuciones no aleatorias 

de parasitismo, pueden tener impactos c'Jnsidet"ables sIJb~-e la 

d inamiea p'JblacionaJ. de las especies inter-actuantes (Halsen et 

al., 1985~ HasselI y May, 1973t 1974). 

Patrones de oviposicion de Sandia xami, en relacion a su planta de 

o:! 

En un trabajo' antecedente, S.:tbenm et al. o 98f,> investigaron 

los patrones de oviposicion de la ma~iposa, con el fin de 

describir el uso que esta hace de su recurso y discuten las 

encontro que la distribucioiespacial de los huevos de S. xaroi es 

agregada a lo largo de todo e 1 año (ver fig. 1). La distribuc ion 

de 10:;'5 huevos por planta, tambien resulto set- agregada (ver f ig. 

;2). Es to es deb ido al hecho de que p'Jcas plantas rec lben una l~at"ga 

desPt-oporcionada de huevos, resultando esb:) en la e:dstencia de 

plantas l~on una mayor Pt-'jbabilidad de t-edbit- huev';:ts que .::otras. 

Estas plantas t-eciben el nOfl\bre de "plantas pref,;¡ridas ll
, y se 

definen como aquellas con una proporcion de .1 o mas de semanas 
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con huevos (fig. 3). Asi mismo. se probo que la preferencia esta 

asociada con caracteristicas fisicas de la planta. como: altura, 

gr"ado de aislamiento y densidad de conespedficos en un díametro 

de un metro (fi9S. 4. 5 y Soberon et al, enviado). 
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OB.JETIVOS 

El primer objetivo de este trabajo fue el de 

investigar. en un sistema natur.il gue consiste en una planta 

Cr-asulacea, ~~heY!\tt:..t-ª-2itLbUJgJ"a7 un her"bivoro especialista7 

;2,:?-l!,gia Kª-..mí y un par-asitoíde generalista, Iri,~tl!2.9.r_,,_m!!!i!. t..:..,.;;..;::.:-,.;;:::;.:::..=",' 

los patrones de ovíposicion del parasitoide dada la dislribucion 

Ii3spac ial agroegada de los hlJl2v'jsde 1 h'jspedero. 

El segund,) objetivo, y el mas especifico7 fue el 

de pt'l::.bar si la interaccit:m enconh-ada, p'jdria ser impt:trtante 

en la reguladon de los numeros poblacionales del het"bivoro. 

Se pt'obtj 

herbívot"l:. es 

debe al 

la hipotesis de glle la mcn-t.3.1idad de l!Js huevc)s del 

denso-dependiente y de que esta mortalidad, se 

parasit i smc •• 

1 
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MATERIALES Y METODOS. 

El trabajo se realizo en 4 etapas: 

Etapa 1.- Octubre de 1983 a Octubre d~ 1984 y 

Etapa 2.- Octubre de 1984 a Octubt"e de 1985, patrones de 
parasitismo en el campo. 

Etapa 3.- Noviembre de 1985 y Febrero de 1986, experimentos de 
denso-dependencia. 

Etapa 4.- Abundancia relativa y Distribucion de los 
parasitoides en el area de estudio. 

En Octubre de 1983 se marcaron 415 plantas en un area ~e dos 

hectareas. de estas se eligio una muestra al azar de 140 plantas. 

Durante un ano se examinaron las plantas una vez por semana 

registrando el numero de huevos recien puestos, numero de 

sobrevivientes y numero de huevos parasitados. La edad y 

condicion de los huevos se detecto facilmente por el color que 

presentaban. Huevos recien ovipositados presentan una coloracion 

verde clara, durante las primeras 48 horas cambian a un color 

blanco y si han escapado al parasitismo, despues del octavo dia 

aproximadamente, emerge la lat"va, dejando un 

relativamente grande a la altura del micropilo 

(Parlange, Llorente y Soberon, en prep.). En caso 

de haber sido atacados por parasitoides, a partir del dia 5, van 

adquiriendo un color grisaceo que se va tornando cada vez mas 

obscuro hasta que alrededor del dia 15 emergen los parasitoides 

dejando un orificio mas pequeno que el deJado por la larva y 

generalmente en posicion lateral. Por cada huevo parasitado 
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I?met"gen en pi""l:~medi,) ,::lnc,:, p~l"'~sit,)ides. Aun despl"les de haber 

emergido los parasitoides. el huevo conserva el color grisaceo. 

Como los huevos no fueron m~l"'cadosr no es posible saber con 

certeza absoluta si un huevo registrado como recien puesto en una 

semana es el mismo que se registl"'o como pal"'asitado en una sem~na 

posterior. Por lo tanto, para realizar los analisis estadisticos, 

unicamente fuer,)n c,:,nsldet"ad,)s aquell,)s huev')s de k.s que habla 

constancia de su destino. Desgraciadamente. esto reduce bastante 

el numero de datos utilizables. 

En Odubre de 1984 se el igio una muestra de 360 plantas a lo 

largo de un transecto de 175 metros de lal"'90 y 2 metl"'OS de ancho. 

Se siguio el mismo procedimiento de muestreo que en el ano 

anterior. Pa~a ambos anos los d~tos se analizaron en relacion a: 

a) pah-ones de ovipc,sici,)n de §~_IJ.º"tª K?.mi (Soberon. et al. 1 198(':') 

b) pah-,)nes de p.3t"asit isme, de Ir...Ü~h,º!3J':::ªlVl!L,ª. er.~Jj"Q.§,!:i,!!t 

c) porcentaje de parasitismo en el tiempo 

d) porcentaje de parasitismo en diferentes escalas espaciales. 

2. - ~iE!ll:.i!fr.'tD~. d~ D,ª.D:a.Q .. :~~fld't,nc i~.!." 

En Noviembre de 1985 se eligieron y m~rc~ron 34 plantas 

con caracteristicas fisicas similares a lo largo de toda la zona 

de estudio. Se colect~ron alrededor de 300 huevos vel"'des (l"'ecien 

ovipositados), y se llevaron al laboratorio para su revision bajo 

un micl"'oscopio de disecciono Los huevos se manipulal"'on cbn 

pinceles y alfileres entomologicos, se removieron de la muestra 

todos aquellos que Pl"'esentaron algun tipo de dano me~anico 

(Pt-,)dlJt::id,) por algun depredad,)r), y aq'Jellos en le'5 qlJe el c,)lor 
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verde no fuera evidente. Al dia siguiente se colocaron los 

huevos a lo largo de la inflorecencia de las plantas marcadas 

siguiendo un patron previamente elegido mediante una tabla de 

numeros al azar. Las densidades colocadas fueron: (el numero de 

replicas entre parentesis). 3(5). 5(5). 7(5), 9(5'. 11(3'. 13(3), 

15(:3) , 20 (:3, . Las densidades se eligieron de acuerdo a 

experimentos previamente reportados en la literatura (Waage y 

Lane. 1984; M')rris.)n et al., 1980; Hassel!, l'¡"J82'. y a las 

densidades maximas y minimas observadas en los dos anos de 

muestreos previos. El el numero de replicas se determino con base 

en la ':antidad de hlJev,)s dispc,nibles par.~ el experimentb. :;~.!.. rl.:.~I'!l.i 

es una especie escasa (Soberan et al.. 1986), ya p@sa~ de. que los 

brotes poblacionales se registran en esta epoca del ano. obtener 

gran numero de huevos p~rtenecientes a la misma 

representa un problema metodologico. 

Los huevos se pegaron a la inflorecencia mediante un pegamento 

sintetico (Prittl. nunca en contacto directo con la superficie de 

esto)s sin,) sobt"e una o::apa delgada de epidenois disEH::tada de las 

h,:.jas de ~.~ gj .. t?);ijJJgX~. El muestreo se realizo a 10 l;.lt"g,) de 

nueve dias, dos veces por dia; una vez al dia se registro el 

numero de huevos desaparecidos. el numero de huevos con dano 

ocasionado por algun otro depredador diferente al parasitoide 

(por lo general dano de tipo mecanico como mordidas), el cambio 

de color en cada uno de los huevos y el numero de huevos con 

ad f Ít:: io de de la 

sobrevivientes). Dos veces al dia se removian los huevos recien 

ovipositados manteniendo asi. la densidad original" de huevos 

sobre las plantas, excepto en los casos en los que se registraron 
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perdidas, las cual;es solamente se subsanaron el primer dia •• Al 

noveno dia se colectaron todos los huevos y se 

nuevamente al para su observacion baj,;:. el 

microscopio. Los que presentaban orificio de eclosion de la larva 

(sobrevivientes), se removieron y el resto se colocaron en celdas 

individuales de acrilico donde se mantuvieron por diez dias. 

registrando el dia de eclosion de los parasitoides r el numero de 

parasUoides emet-gidos p.:,r h,::>spedero y la pn::>pon::ion sel{ualo Para 

sexar a los parasitoides se colocaron en alcohol al 70X y se 

hicieron preparaciones para observacion bajo el microscopio 

opt ice.. L.:.s mach.:,s pn¡¡¡sentan .~ntenas larg.is apt"oximadamente una 

vez el tamano de su cuerpo, y peludas. Las hembras en cambio 

presentan antenas cortas y de forma gl.:.bosa (Askew, 1971). 

En febrer-o de 1986 se llevo a cab.::> un e:<pet"imenb::. similar al 

anterior. Dos caracteristicas imp.:.rtantes de esta epoca que 

definieron en parte el experimento realizado, son la ausencia de 

inflorecencia y la poca abundancia de S. xami y por 1.:. tanto, la 

baja disponibilidad de huevos verdes. 

Se marcaron 20 plantas con caracteristicas similares a las de la 

muestra de Noviembre de 1985 (con excepcion de la presencia de 

planta. cinco replicas por densidad. Los huevos se colocaron 

sobre la hoja mas expuesta de acuerdo a un arreglo hexagonal y 

utilizando sustancia adhesiva una vegetal 

(Tanglefootl, que se emplea comunmente para capturar insectos. Se 

siguio el mismo procedimiento de muestreo que en el experimento· 
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anterior. Los huevos se colectaron al noveno dia de haber sido 

puestos, y se registro el porcentaje de parasitismo y proporcion 

se;{IJaJ. • 

(:(;.n el fin de obtener IJn mejen- cClnoc imiento de la abundancia 

t'elatíva y di s tdblJt:: ion de l.:ts par,as i tl:,ides en el .¡;n-ea de 

estudio, de Enero a ,Jun i 1:;' de 1986 se cl:llocaron una vez al mes 20 

balisa'¡; en cuatro s it Í!;:ts diferentes del area de estlJdio: sitio de 

alta densidad del recurso del herbivoro (E.~ibbiflora) y baja 

visibilidad alta densidad y alta visibilidad baja densidad y 

alta visibilidad baja densidad y baja visibilidad (ver Soberon, et 

al' 7 1986 para mas detalles acerca de la descripcion de los 

diferentes sitios). Las balisas de 1 metro de alto y con una 

superficie de 20 x cm. lSouthwood, 1978; Lambert y Franklin, 

1967; Williams, 197:3)1 se pintaron de amarillo y se les cl)loco 

una capa de sustancia adhhesiva (Tanglefootl, se colocaron cinco 

balisa! en cada uno de los sitios 1 cada una con diferente 

orientacion y se dejaron en el campo durante 48 horas despues de 

las cuales se llevaron al laboratorio para registrar el numero de 

Tticograroas atrapadas pl)r si t itJ. 
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Tabla l. Ubicacion taxonomica de Sandía xami. 

Familia: Lycaenidae 

Subfamilia: Theclinae 

Tribu: Eumaelni 

Subtribu: Callophryna 

Genero: Sandia 

Gn,lpc.: "macfarl.':lndi ti 

Especie: Sandia xami 

Sube~pecie: Sandia xami xami Reakirt, [18673. 
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DESCRIPCION DEL SITIO Y E:3PECIES DE E::HUDIO. 

El estudio se llevo a cabo en el Pedregal de San Angel, 

en el Jardin Botanico Exterior de la UNAM, que actualmente forma 

parte de la Reserva Ecologica que pertenece a la Universidad. 

El area ha sido descrita extensamente por Rzedowsky 

(1954). De acuerd'J c.Jn este alJtor. la aso.::iacion vegetal de esta 

dominantes se em:uentran 

El Pedregal de San Angel se encuentra ubicado al Sur de 

la Cuenca del Valle de Mexico o al pie del Eje Neovolcanico entre 

los paralelos 19 20"'2;;~" y 19 1:;:,"14" de latí tud N'Jde y lo::. s 

meridianos 9'7' O:::";;!6" y 'y'i 14"':3" de lo:.ngi tl..ld Este. Sus 1 irni tes 

altitudinales inferior y superior son 2250 y 3100 m.s.n.m. 

respectivamente (en Cordero, 1986). 

El area experimenta un ciclo muy marcado de lluvias, 

con una epoca humeda que cornienza en Mayo y termina en Septiembre 

y el clima del pedregal de San Angel se .:::lasifica C':HOO templado 

subhumedo, con lluvias de verano, verano fresco y largo y poca 

oscilacion termica (Garcia, 1964 ). 

La tabla 1 muestra la ubicacion taxonomica de S. Xami. Habita 

areas secas y rocosas que van desde Mexico al sur de Texas y en 

el norte. hasta el sur del condado de Yanapi en Arizona (Pyle, 
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1';181) • 

Occidental, en le/s estados del cenh"o de la. Republica. el Valle 

de Mexico y de Tehusean, en las montanas de Veracruz y en la 

Sierra Madre del Sur (Beutelspacher 1980). 

El ciclo de vida ha sido descrito por Ziegler y 

Escalante, 1964) y mas recientemente POl'" Pat-lange 0986. en 

pt"l:!parac ion). 

La duracion del ciclo de vida promedio es de 50 a 60 

dias siendo la fase de pupa la mas variable. El estadio de huevo 

tiene una dm"adon de aPt-,:))ümadamente 8 dias y la fase larvada 

Cl::.nsta de 4 estadil)s I::on una dut"acion tl::.ltal promedio de 23 dias. 

!$'!"'I'!,lj." es una especie nu"a que se encuenh"a Pt"esente en el anea 

de estlJdi.o a lo largo de todo el anlO pero se obset"va mas 

comunmente de Octubre a Enero. La hembra adulta oviposita sobre 

plantas de la familia Ct"assulaceae, que constit1lyen el recw"so 

alimenticio de todas Vis larvas • En el area de estudio se 

al imenta de~.!.. aUlg,iflor.-ª yS~.ºum dendrQ.,ideum. sin embar"go esta 

ultima es una planta cultivada y nel es muy comun en el ~n"ea de 

estudio. 

El Parasitoide. 

La tabla Ir Muestra la ubicadon taxonomica de Ir..icho.i.[ .. ª.!,!!!Jl2. 

2..!::.!.1!Q~!l. Doutl y Viggiana (1968), hacen un estudio de revisit:m 

de la familia Trichogrammatidae, de acuerdo a ellos, las 

tYicogramas son unicas en que ocupan todo tipo de habitats. desde 
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8uperf ami lía: 

Familia: Trichogrammatidae 

8ubf ami 1 ia; Tt" ichogrammat i n.:e 

Tribu: Tdchogt"arnm-it ini 

Genero: Tdchognlffiffi-i 

Espec ie: Tdchogramma pre tiosum 
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areas pantanosas hasta desiertos y beurren tanto en vegetacion 

baja como en habitals estrictamente arboreos. El. genero 

especie, e..t:~Jj...!2.?Y..rn. la hace Riley (Nagat"kalty y Nagaraja, 1977). 

Ya que las tdcogramas son lo suficientemente pequenas 

como para ser transportadas por el viento, es dificil determinar 

sus rangos naturales de distribucion. Ademas por su utilizacion 

en control biologico, se les ha transportado de un lugar a otro. 

Nagarkatty y Nagaraja (1977). hacen una revision geografica del 

hospederos y plantas de al imentacil:.n resped ivas; 1.:.. f.ª,.~.f.J.~i~d!!h 

h';:lspeden:l: !:l..:.. ;.~.g. y planta de alimentacion: rnaiz. NI) t"epl)t"t.;,¡n T ... 

hecha para espel:ies de impot"tancia economica. 

La farnilia Trichograrnrnatidae representa a un grupo de 

himenopteros parasitoides que explotan huevos de insectos que se 

encuentran dispersos, ya sea individualrnenteo en grupos. La 

estrategia reproductiva de las hembras parasitoides involucra dos 

desiciones: cuantos huevos poner por parche y que proporcion 

rnediante la liberacion durante la oviposicion de un 

numero especifico de huevos y la fertilizacion de una proporcion 

de estos. Las larvas del parasitoide se desarrollan dentro del 

hospedero y emergen corno adultos. Para el caso particular de la 
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i ntet"acc ¡':.n ~". l@,!!!..!, y l~." ~r,:.iiJ..9...:?~-4!~.. €met"gen pm" hospedenj un 

promedio de 4 ~ 5 p~rasitoides adultos y l~ proporcion sexu~l 

esta fuertemente sesgada hacia las hembras, produciendo en 

promedio de 4 hembras por cada macho. 
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RE8UL TADO:3. 

1.- Patron de Oviposicion de §.ª.!1º-~".5t li.ª.f.!!i.. Y patron de 
par·,as i ti s me. de lr· tG:Dgsr.'iW1ll:!. Elj:~j".!'Q.~.!:::!!.!l. en 1984 y 1985. 

Para ambos anos se observaron de cuatro a cinco picos 

importantes en el numero de huevos recien ovipositados. Los picos 

en el numero de huevos parasitados son consistentes con los picos 

de oviposicion tanto para 1984 como para 1985. Se presentar~n 

tres graficas del patron de parasitismo con respecto al patron de 

oviposicion para cada ano. 

Las figuras y 6b, muesh"an el nUMero de hl..!evQs verdes por 

semana y el numero de huevos parasitados por semana, de la semana 

1 a la 50, tanto para 1984 como para 1985. 

Las f igw·as y 7b, muestran el numero de huevos verdes en la 

sem·o:,ma t "1 el numswo de huevos parasi tados en la seman·:i t+l para 

cada una de las semanas en las que se realizo el muestreo y para 

Por ultimo, las figuras 8a y 8b. muestran el numero de huevos 

verdes en la semana t y el numero de huevos parasitados en ela 

semana t+2, para cada una de las semanas y para ambos anos. En 

es Uls se incluyen todos los t)b t en idc.s, 

independientemente de que se sepa o no el destino de cada huevo. 

La primera gr"afica simplemente Muestra el de 

oviposicion y el patn)n de par"asitismo en el tiempo. L,)s huevc,s 

parasi tad,)s no pt"ovienen de la mllesh-a de hU.ev.::os verdes de esa 

misma Seffl.'!lna 1 sino de la semana antedor", Una prclporcion de los 

huevos puestos en la semana t, sera parasitada en la semana t+l y 
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en algunas ocasiones el parasitismo no se detectara sino hasta la 

siguiente semana (t+2). Por esta razdn, se graficaron los datos 

como se muestra en las figuras 7(a y b) y 8(a y bl, se observa 

que los picos coinciden un poco mas que en las figuras anteriores 

(6a y 6b). Sin embargo" se sigue observando cierto desfasamiento 

y este puede deberse al procedimiento de muestreo el cual se 

llevaba a cabo una vez por semana y es probable que huevos nuevos 

pudieran haber sido oVipositados en la misma semana pero despues 

de haber tenido lugar el muestreo y al estar parasitados. se 

registraron c,)rno pat-te de la ft-a.:::cb5n parasitada en la semana 

siguiente. 

2.- Patrones de Parasitismo en relacion a la Densidad del 
Hospedet"o. 

Para 
; 

amb,:,s anos sr- grafico el porcentaje promedio de huevos que 

resultaron parasitados por semana con respecto a la densidad de 

huevos para toda el area de estudio (figuras 9a y 9b). Aqui se 

incluyeron unicarnente aquellos huevos de los cuales habia certeza 

de que resultaron parasitados. No se observa ningun patron claro, 

y esto puede deberse basicamente a dos razones; la mayoria de los 

datos se encuentran concentrados en el lado izquierdo de la 

grafica (tanto para 1984 como para 1985>. correspondiente a las 

densidades bajas y existe un gran porcentaje de ceros y unos en 

la respuesta del parasitismo asociados a estas. Por otro lado, la 

escala considerada para el analisis puede no ser la adecuada si 

pensamos en el tamano del parasitoide y en que probablemente su 

capacidad de muestreo ocurre en subunid~des esp~ci~les del area 

de forrajeo en donde ocurre la agregacion de los huevos del 
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hospedero (Hassel y Southwood. 1978; Wiens, 1976). 

Se obtuvieron los coeficientes de correlacion no paramelrica de 

Spearman para ambos anos, pero no se encontraron relaciones 

significativas entre la densidad de hospederos y el porcentaje de 

parasitismo. Para 1984, RHO=.23067, g.d.l.=45. p > .1, y para 

1985, RHO=-.24434, g.d.l.= 42, p >.1 (Sokal y Rohlf, 1969). 

Los datos de 1984 y 1985 se analizaron considerando el 

parasi tismo e.f!L e.lªfl_~a y uti !izand.:. una pn.leba de "Gil i.S.:.kal. y 

RI:.hl~ 1969), La pt"ueba de "Gil revela una diferencia significativa 

en el porcentaje de parasitismo promedio para cada densidad de 

huevos por planta. (1984. G=36.45 p(.05, g.d.l. - 5; 1985, 

G=14.20 p(.05, g.d.l. = 4). Estos valores de "Gil unicamente 

indican que se rechaza la hipotesis nula de independencia entre 

parasitismo y densidad. La relacion es complicada y no lineal. 

pero existe una tendencia, la cual no se presentaba al analizar 

los datos sobre toda el area de trabajo. Lo anterior parece 

confirmar la idea de que la escala considerada en el analisis 

anterior (toda el area de estudio), no es la correcta, y que la 

planta es una escala mas adecuada para analizar el efecto de la 

densidad de hospederos sobre la respuesta de los parasitoides. 

Las figuras lOa y 10b muestran la relacion entre densidad de 

hospederos y el porcentaje de parasitismo promedio para cada 

densidad, los datos fueron analizados por planta y debido a que 

algunas plantas se repiten en diferentes semanas (Soberon et al., 

1986), se eligio mediante una tabla de numeras al azar, una sola 

replica de cada planta evitando asi que se violara la suposicion 

3 
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de independencia. Para ambos anos existe una tendencia de 

incremento en el porcentaje de parasitismo relacionada con un 

incremento en la densidad de hospederos. Esta tendencia es menos 

clara para 1985 que para 1984 y asi mismo, es menos clara para 

las densidades mas altas. 

3.- Experimentos de Denso-Dependencia. 

dalas anteriores sugirieron la necesidad de t-eal izar 

experimentos, en las escalas apropiadas. para investigar la 

p,:;tsibilidad de qlJe el parasitismo:, debido a IJ:::"!.~:t't,Q,2.r·~fRm"ªfuer.3 

densodependiente Y. por 10 tanto. capaz de regular a la poblacion 

colecto una cierta cantidad de huevos verdes en el campo, para 

posteriormente distribuirlos en las plantas experimentales de 

acuerdo al diseno planteado en la seccion de metodos. 

En el primer experimento. donde la escala considerada fue la 

planta, se realizo una prueba de asociacion entre porcentaje de 

panas i t i s m':, y densidad de hospederos, que resulto no 
vrw -tí 6 J"1 

7 n. s. ~ Sin embarg,:), se obset-vo significativa (G=10.9. g.d.l. = 

una tendencia al incremento en los porcentajes de parasitismo a 

medida que aumento la densidad de hospederos, alcanzando una 

plataforma seguida ~e una ligera disminucion en el porcentaje de 

pat-asitismo. 

El segundo experimento que se llevo a cabo sobre las hojas. 

revelo una asociacion significativa entre densidad de hospederos 
<, , ';' ;/('-( _~ t-o t t,.... 

p<'05~ El y porcentaje de parasitismo (G=9.62. g.d.l. = .-, 
.:;, , 
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patron que se observo es similar al observado en el experimento 

anterior. Sin que los dalos sean concluyentes, se observa una 

tendencia a aumentar el porcentaje de parasitismo a bajas 

densidades para alcanzar despues una plataforma o incluso un 

decremento ligero. 

La proporcion sexual producida por hospedero con respecto a 

densidad de hospederos por parche. no revelo ninguna tendencia 

especifica (Hg. 13). La Pt"opot-cion sexual esta fuertemente 

sesg.~d.3. haci.¡ las hembras, lo cual esta de .ilcljerdo c()n la 

literatura al respecto. 

4.- Patron de par-asitismo de Ir .. ,t,fJi.2..9J:: .. i!l'fl.f!la e,!::\liJos.!::H.!l en r-elacion al 
tip,) de planta. 

parasitoides utilizan las mismas claves que la mariposa para 

encontrar a la planta hospedera (Vinson, 1976; Vinson e Iwantsch, 

1980; Lawton y McNeill, 1979). Con el objeto de probar o 

descartar esta hipotesis, se realizo una prueba de ANOVA de dos 

vat"i,¡able de respuesta el p'jrcentaje de parasitism.) y como 

tratamientos, dos caracteristicas externas de la planta las 

probabilidad de oviposicion de la mariposa (Soberon et a1" 

1986). Estas caracteristicas son la altura y el grado de 

conspicuidad (visibilidad) de la planta. Las pruebas de ANOVA 

no mostran)n re ladones signif icativas estas 

caracteristicas y el porcentaje de parasitismo para ninguno de 

5 
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Las plantas preferidas tienen una media de porcentaje de 

par.ui t.;¡d.:.s fO·;¡YQrgue 1.3.S~preferid.':1S (ver" t·3.bla 4.) 1 

diferencia es significativa solamente al 10%. 

huevos 

Lo anterior nQ es cQnsistente CQn la hipote~1s de que el 

parasitoide utiliza las mismas claves que su hospedero para 

localizar la planta de alimentacion. 

5.- Abundancia relativa y distribucion de los parasitoides. 

El muestreo realizado para estimar la abundancia relativa y 

distribucion de los parasitoides en el area de estudio. no aporto 

resultados satis'actorios. Se atraparon muy pocos parasitoides 

durante los seis meses en los que se realizo el muestreo, 

insuficientes como para realizar cualguier tipo de analisis 

estadistico. 
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ANOVA de porcentaje de parasitismo 

en diferentes clases de plantas. 

1984 

Fuente de g .1. SC CM F Probo de F 
variación 

Total 72 9.175 

Invisibilidad 2 .694 .347 2.777 .06988 

Altura 3 .112 .037 .~~99 .82616 

In~7 4 .279 .070 

Error 63 7.873 • 125 

1985 

Fuente de g.l. SC CM F Probo de F 
variación 

Total 162 35.883 

Invisibilidad 2 .931 .465 2.147 .12034 

Altura 3 1. 061 .354 1.633 .18420 

Int 6 1.285 .214 

Error 151 32.723 .217 



Prueba de t de porcentaje de parasitismo en plantas 

preferidas vs no-preferidas. (1984) 

s n 

preferidas .221 .173 34 

no preferidas .152 .24 79 

t= 1.56, g.1. = 111 2. 1 r < . .1 



DI!3CUSION. 

En el mundo real los ambientes son hetero~eneos. Los factores que 

.afe.::'t·9.n el c.:;.mPN"tarnient.:., el es f¿íd(. f i s i,:,l':'9Ü~':. y laade'::'IJa.::, ir:;.n 

de los organismos exhiben variaciones a muchas escalas en tiempo 

y en espacio. Los patrones de estas variacione producen un 

ambiente heterogeneo que ejerce influencias en la distribucion 

de los organismos, sus adaptaciones y sus interacciones (Wiens, 

1976). Com.) resultad,) de esta heterogeneidad temporal '1 espacial, 

que en las interacciones 

parasitoide-hospedero, algunos hospederos (presas), seran mas 

vulnerables al pat"asitismo que ,:.tt"OS (May y Hassell. 19:31; 

Haseell, 1982). Es decir, no todas las presas u hospederos son 

igualmente atractivos y susceptibles. 

En el caso padi':IJlar de ~.!.. K~f.!!.i esta slJsceptibilidad diferencial 

se manifiesta de distintas maneras; en primer lugar, los huevos 

se,n suscept ib les de set- pat·'.:isi fad')s SQIQ dut-ante los t tOes 

Pt-imeros dias de vida, esta obset"vaci.on se enóJentt"a bien 

d')cumentada en la liter.:itl.lt-.:i <Takah.:ishi, 1968; 1):.l1ins y Gt"afius. 

19:::6) • y se ha confirmado mediante observaciones en el 

1.3b,)t-a b:'t"Í') pat"a e 1 '~aSQ part ku lar de §.,~_ x~!.~j .. y I!., E.!::!1!!2,§.!.J.m,. 

Así misffiQ, se sabe que las tricQgramas marcan a lQS huevos una 

vez que han ovipositado sobt"e ell,::rs (Waage, 1979; Askew, 1971; 

Vinson, 19:341. evitando asi el superparasitismo y como resultado 

un huevo parasitado no es susceptible de ser parasitado por otra 

Otras dos caracteristicas que influyen en que la 

susceptibilidad y la disponibilidad de los hospederos pueda ser 

1 



di fer"entes, es l.a esc.al.a y l.:i distribuci,:m eSP¿i(~i.al de 1.::os 

h,::ospedero::os s ,::ob re l.a pl.ant.:i de aliment.acion. Est.:is 

c.ar.acteristicas, son muy prob.ablemente l.as responsables de los 

patrones de par.asitismo observados. En primer lugar. discutire el 

de escala esp.aci.al sobre estos y 

posteriormente, el efecto de los demas f.actores. 

Como se sabe, los p.atrones de distribucion del hospedero varian 

':on la escala de medicion (Sc,uthwood. 1978). Para her-bivoros esta 

escal.a puede ab.arc.ar hojas individu.ales o p.artes de l.a hoj.a, tod.a 

la planta o toda la pobl.acion de pl.antas. Los parasitoides pueden 

responder de diferentes ffi.aner.as .a l.as v.ari.aciones en l.a densidad 

de los hospederos que ocurren a estas diferentes escalas 

CHasselly M.ay 1973; Wiens,1976; H.assell y Southwood,1978; Stiling 

y Strong, 1982). 

Este problema de escala parece present.arse en el analisis de los 

,-o 
~- Al .an.aliz.ar los d.atos p.ar.a tod.a el .are.a de 

estudio, no se observo ningun patron claro en cu.anto .al 

porcent.aje de hospederos par.asit.ados con respecto .a l.a densidad. 

Esto resulta 109ico, si asumimos que la escala de forrajeo del 

p.arasitoide no es tod.a el .are.a de estudio. El p.arche de forr.ajeo, 

debe definirse en funcion del organismo del que se investiga. 

H.assell y Southwood (1978) y W.a.age(1979) definen a un p.arche como 

l.a region espacial que contiene el estimulo que genera la 

respuest.a de busqued.a en el forr.ajero. Al definir l.a escala de 

general, se deben considerar factores como: el tamano de 1 

org.anismo, .abund.anci.a rel.ativa y distribucion esp.aci.al de los 

.-, 

.:.. 



hospederos, abundancia del parasitoide (de hembras parasitoides). 

accesibilidad al hospedero y a la planta de alimentacion de estos 

y cualquier otra caracteristica que influya en la conducta de 

blJsqueda del pat"asi toide. Sin t"ealizar estudios ª.fi b . .Qf. de 
f 

conducta en el campo, es imposible conocer cuales son y cual es 

la importancia de estos factores. Es posible, sin embargo, 

inferir algo sobre ellos de forma indirecta, al analizar los 

datos de parasitismo en el campo por planta, y los datos de los 

experimentos en donde las escalas consideradas son toda la planta 

y la hoja. Se observo una tendencia al incremento en el 

de 

hospederos para todos los casos. Sin embargo. en el caso de los 

experimentos de denso-dependencia al realizar el .~n.:;¡li s i s 

es tad i su'co, la relacion de denso-dependencia solo resulto 

significativa para el experimento realizado sobre hojas. 

Aunque los patrones de oviposicion del hospedero se afectan por 

el tipo de planta (alta, visible, aislada', este no es el caso 

para el patron de distribuci6n del porcentaje de parasitismo, el 

cual no esta relacionado con las alturas ni la visibilidad de la 

planta. Para investigar en el campo los factores que afectan las 

PYQbab i lidades de que una p lantasea vi sitada Pl)t" I.L~~..b.2~.r..:ª-ffi...1M se 

requiere realizar estudiQS de gran dificultad, dadQ que el tamano 

de las avispas dificulta mucho su captura y su observacioM. pese 

observado a una avispa atacando a un huevo. 

:3 



que 10;:'5 huevos de una 

distdbucíon espacial agregada en el I::ampo r y que l!:5s d.:ltl;:'s del 

presente trabajo sugieren una mortalidad densodependiente debida 

a la a.~cion de 11:ls parasit,:,ides, esperat"iamos. qlJe en el campo las 

de baja densidad representaran "refugios" el 

hospedero, y las areas de alta (o mediana) densidad sitios de 

mayor riesgo 1 en donde los hospederos estarian sujetos a altas 

mortalidades. Desde este punto de visla, el individuo promedio en 

un parche de alta densidad. deberia experimentar una mayor 

Pt"obabilidad depat"asitism.;:. que el indivi,dul;:' pn;:.medb;:. en parches 

de baja densidad. La generalidad de esta suposicion ha sido 

cuesth:mada (Rc,yama, 1971;Oaten,1977; Mordson y Stt'ong, 1980), 

Los datos del presente trabajo indican. tanto para los 

casos de para~itismo en el campo, como para los dos experimentos 

de denso-dependencia. resultados muy similares. Hay un incremento 

rapido con los aumentos iniciales en la densidad de hospederos, 

un incremento mas lento a densidades mas altas alcanzando una 

plataforma, y despues una di sminuc ion en e 1 p,jn~entaj e de 

pat'asi t isrno. En muchos casos de paras i ti smo de insectos, la cut"va 

de respuesta funcional .:ll,::,anza una platafot"rna impuesta p.;:.t" la 

saciacÍt::m, la t"edlJl::l::ion en el suministro de huevos 1;:' la reduccion 

en el t lempo asignad.) a la bl..IsgIJed.a. Hall ing (1959, 1966), 

Hassell (1966), y Watt (1969), construyeron una curva de 

respuesta funcional que se incrementa con la ~enlidad de la presa 

pero gradualmente alcanza una plataforma asumiendo que la tasa de 

depreda.ciÓn (para.sit i smo), pot- unidad de tiemplj @s limitada. 
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Existen algunos trabajos que muestran una correlacion 

espacial positiva entre densidad de hospederos y parasitis@J, y 

apoyan por lo tanto, lo observado en la primera parte de la 

curva. Hassell (19661, mostro que el parasitismo de la larva de 

Qp_'f.LQE..b..,1.!?12 QX,!:!!:nata (l) POtO ~,g_~!'Ü2 ?lbj,,~;'ª-D.2 (Fall.), aumenta c·)n 

la densidad de hospederos. McClure (1977), encontro relaciones 

densc.-dependientes entre la densid.3.d de f.19r,1D.ia~.!.it'§J::.!1~ Fen-is 

W i ,1$ P id .3.e ) y e 1 P·3 ra s it i s mo p Oto A ~J~",:Lgj.Q,.u.,e.b...,ª~"§, ~H.LÜ1.'d.§' (, C r a w • ) 

(Eulophidael.Hassell (1970), encontro respuestas denso-

dependientes en el laboratorio para 

resultaron de la agregacion de parasitoides en 

regiones de alta densidad de hospederos. Asi mismo, 8tamp (1982), 

m') s tr".) que e 1 paras it i sm·J sobre s!dEhX.9.ras" e..~.3e,1.!2.D" p.)t" af!s!!t!.l~,~, 

!!Jf!h,t9r..,l: i.Qj"..§, es dens(:o-depend iente. :3eyed.) les lami y CnJft <19:::(1), 

enc.)nh"ar.)n que el parasitismo en huevos del h.)moptet"o I..r...e.!J1..Q!;;"Y"Q-ª. 

E..9..!J.Ii?,Ij,,~, McAtee. P'Jt" un rnirnarido. A Qs,sn:!"I..J, ~e~2,i > Git-.3 IJlt, se 

c'Jn la densidad de huev'Js. El e>:per imente. lo 

realizaron en y entre arboles, encontrando que la distribucion de 

los huevos parasit~dos resulto ser muy similar a la distribucion 

espacial de los huevos. por lo que concluyen que la conducta de 

busque da del parasitoide se encuentra bien adaptada al sitio de 

oviposicion preferido por el hospedero. Todos estos ejemplos son 

consistentes con lo esperado teoricamente segun los modelos de 

forrajeo optimo. que en general producen patrones de parasitismo 

denso-dependientes (Cook y Hubbard,1977; Hubbard y Cook,1978l. 
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:3in emb.at"go, .al t"evis.ar l.a li ter.atur.a, se encuentr.a que en la 

m.ayot"i.a de las situaciones de c.arnpo, las relaciones de denso­

dependencia positiva "directa no Ion tan abundantes ~"mo se 

espet"éwia. L.a frecuencia de denso-dependencia en el c.ampo h.a sid,;:. 

cuestionada, y .algunas veces est.as rel.aciones .a pes.ar de estar 

presentes como tendenci.as, no se pueden probar est.adisticamente 

.:::omo t-el.adones densodependientes (Dempsler, 198:3; Stn;:.ng et .aL, 

1984), lo cu.al concuerd.a con los resultados present.ados .aqui. 

El pt"c,blem.a con muchos rnodel,)sde f¡:;.rt-.ajeo opUm.), es que .asumen 

que l.as hembras p.ar.asiloides tienen un conocimiento perfecto de 

las densidades de lo~ hospederos en los diferentes parches 

(Hubb.at"d y C':lok.1978; Cook y Hubbat"d,1977). y pOto consiguiente 

que existe una asign.acion optim.a de esfuerzo de busqued.a del 

depredador que maximiza la tasa total de encuentros entre 

depred.adores y presas (Comins y Hassell, <,1979). Sin emb.argo, 

una c')nduch de t"espuesta .agt"egada podda estar 1 imi tada P,)t" 

cierhs c.aracteristic.as del sistem.a parasit.,ide-h.)spederc.. POtO 

ejemplo: decremento en la vulnerabilidad a medid.a que aumenta el 

hmano dlil parchli (Srown y (:amlit"On, 1979), pn::.duccion limit.ad.a de 

huevos y de c.apacidad de almacenamiento dli est.,. POt" pade del 

parasitcdde (Morris.:m y Strong, 1980; Vinson, 19E:41, frec!Jtantes 

r"eencuenh"os el,n h.:;)spederos pat"asi tados dentro del par"che (Cook y 

Hubb.ard, 1977. Morrison y Strong, 1981), interferencia con otros 

parasitoides (Hassell, 1970; Morrison y Strong, 1981; Waage y 

Godfray, 1985), y valor nutricional menor en hospederds de 

parches mas grandes (Griffiths. 1969). 



Lewis y Norlund (1980) y Morrison y Strong (1981), 

analizaron la utilizacion de los hospederos distribuidos en 

parches pequenos '¡ encontrando patrones de par"asitismo 

inconsistentes con los que se esperaria de un forrajeo con una 

conducta de respuesta agregada. Otros autores (Morrison y Strong, 

1980; Van der Meijden, 1980; Morrison et al., 1980 y Clark et 

al., 19671, reportan casos en donde el parasitismo permanece 

consUlnte varia independientemente de la densidad de 

hospederos. Brown y Cameron (1979>. demuestran una correlacion 

negativa ~ntre porcentaje de parasitismo y el numero de huevos de 

simi lares par"a f,:.?-.p.i .. V'J ~;,ut.b..!:!.i L. 

e..~ .. lU!~I!.i..?, Nagar"katty en un exper"imento de campo. Hassell et al.. 

(1985). encontraron relaciones denso-independientes entre el 

porcentaje de parasitismo y densidad de hospederos por parche 

Estl:ls autl:rres af inllan Q~í.i,.;>" +, ::,;: 
"';':L" 

patrones espaciales de parasitismo denso-dependientes como denso-

independientes pueden ser explicados en terminos de asignacion de 

diferentes tiempos de busqueda en parches de diferente densidad 

de hospederos y en terminas de la tasa maxima de ataque por 

par"asitoide que limita el gr"ad,) de la e:<plotacion de hl:rspeder"Os 

dentro de un parche. Lessels <19:::5), list.:l :39 l~aSIJS de 

paras i ti smcl; 17 de llJS cuales Sl)n dens,)-depend ientes. 16 muestran 

relaciones inversas, 2 mostraron relaciones en forma de domo y 14 

no mostraron ninguna relaciono 

7 



La ausenci. de denso-dependencia en la naturaleza no 

es tan paradoJica. 

reaccionan necesar lamente de manera opUma y que estan suj etos 

aun ambiente cambiante y lleno de influencias externas. Algunos 

de los modelos que incluyen interferencia entre parasitoides 

(Hassell y Varle" 1969; Rogers y Hassell. 1974; Beddington, 

1975), atribuyen que esta es en parte la responsable de producir 

t-elacic.nes denso-independientes. La interferencia e'S una funcion 

entre adultos parasitoides ylo entre encuentros de adultos y 

hospeden:.s par as i t ados (Has se 11, 1970) • En e 1 l~a so de ~~t,:J t i s 

estudiado por Hassel, los adulb)s tienden a pet'manecer m.:as tiempo 

en que contienen no parasi tados. La 

interferencia causa que los parasitoides se dispersen cuando una 

gran proporcion de los hospederos ya esta parasitada. n embargo 

Lessels (1985), muestra que la adicion de interferencia entre 

parasitoides es insuficiente como para producir parasitismo 

inversamente denso-dependiente, sugiriendo que dicho patron de 

parasitismo debe pt"oducirse, o bien porque las hembt"as que estan 

buscando hospederos no tienen la informacion perfecta de la 

calidad del parche, o bien pOtO limitaciones en la disponibilidad 

de huevos o de tiempo en un solo parche. 

Mc¡rY'ison 'f Strong (981). discuten los factores que plJeden llevat" 

al inversamente denso-dependiente y/o 

independ iente. Sugieren que 11)5 costos en energía y tiempo de 

busqueda en una hoja encontrada, deben compensarse con los 

beneficios de dicha busqueda. Cuando se explota una hoja con alta 



densidad de hospederos, la tasa de encuentros con hospederos no 

parasitados puede decrecer, mientras que la tasa de encuentros 

con hospederos ya parasitados puede incrementar, causando que el 

parasitoide abandone la hoja antes de que una gran proporcion de 

los huevos disponibles sea atacada. 

Morrison et al. (1980), muestran resultados mixtos para 

H.,. ;2,~, y sugiet-en que la ,:lgt"ega·~ion de l.:.s huev.:·s penfli te evadit" 

el parasitismo cuando las densidades de huevos. son muy altas, pero 

se vuelven neutrales y aun ligeramente negativas conforme la 

densidad de poblaciones decrece. Por otro lado, Hassell (1982) y 

Lelsels (1985), sugieren que el tiempo de manejo, es decir, el 

tiempo asignado a otras actividades que no son de busqueda 

(Hassell, 1970), puede limitar la eficiencia de los parasitoides 

en parches de altas densidades, al grado de que el parasitismo se 

vuelva inversamente densodependiente. 

Algunas de las hipotesis que se han planteado 

patrones de parasitismo mixtos, es decir, con denso-dependencia 

en un rango de densidades de hospederos y denso-independencia en 

rango, pueden explicar los patrones de 

.:;.bset"vados para Sq.!J.,Q).a l'5-ªmi. Los pat"as i toides t"esponden c.:.n una 

conducta de respuesta agregada ante la densidad de hospederos 

parasitando a una tasa mayor aquellos parches que contienen mayor 

densidad, pero a medida que las densidades de hospederos son mas 

despues de un tiempo determinado, los parasitoides 

abandonan el parche, obleniendo como resultado una relacion 

denso-independiente o i nvet"samente denso-dependiente. Es ti:;' 



ultimo, puede deberse a la accion de uno de estos dos prOCISOS, o 

a la combinacion de ambos: aumento en la frecuencia de encuentros 

con hospederos ya parasitados e interferencia entre parasitoides. 

La hipotesi! de que existe un limite en la cantidad de huevos que 

puede pt"l)ducir el pa~"asi toide, pl)dd.3. tambien crear este tipo de 

curva, sin embargo no estamos observando el patron de forrajeo de 

una sola hembra parasitoide. sino de toda la poblacion de 

paralitoides, y la densidad de huevos de la mariposa no es muy 

alta por lo que resulta dificil pensar que este sea el caso para 

el parasitismo en 

requiere de estudios mas detallados acerca de la conducta de 

forrajeo de los parasitoides en condiciones naturales. Sin 

emb;.wgo, h"abajar CI::>O paras itl::>ides en e 1 campo es muy d if ic i 1. 

debido a su tamano tan pequeno. la mayoria de los estudios de 

íntet"acclon parasitoide-hospedero, se manet'a 

indirecta, es decir, los patrones d, parasitismo se estudian por 

medio del resultado del comportamiento de busqueda, por la 

distribucion espacial de los hospederos parasitados y por las 

vat"iaciones en la intensidad del pat*asitismo. Un pr"oblema que 

sur"ge CI;:.ml) t"esIJ1tadl) de esta forma de estudio, es que en el 

campo, generalmente no es posible determinar si un parche de 

hC1spederos ha evi tadl) e 1 paras i t i S 1110 porqlJe e 1 parche ne. ha s ide. 

encontrado por el parasitoide~ o porque a pesar de haber sido 

encontrado, ninguno de los hospederos fue parasitado. A pesar de 

que este problema ha sido sena lado en la literatura (Chasson 

1 Van Driesche. 1983: Morrison y Lewis, 1984). a la fecha no 

eKisten trabajos de campo que resuelvan este problema. 
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No hay que olvidar que la distribucion de los 

parasitoides en busca de hospederos por si misma, no tiene 

impacto directo sobre la dinamica poblacional del hospedero 

(Hassel, 196:3), Es el patn:1n t">:~sult.:lnte del panlsitismo el factot" 

mas importante en este impacto, y este no es mas que el tipo de 

relacion que se observa al analizar los datos (denso-dependiente 

o denso-independiente). 

El papel dinamico de los parasitoides en interacciones 

naturales parasitoide - hospedero, se ha dividido en 

componentes (Hassell y Waage, 1984): 

al el grado de depresion en la densidad poblacional del hospedero 

causado por el nivel observado de parasitismo, y 

bl el grado de estabilidad conferido en la interaccion a largo 

plazo, 

Para que exista una depresion regulada en la poblacion 

de hospederos, tiene que 

haber algun tipo de mortalidad denso-dependiente. Bajo esta suposicion, 

solo en una parte de la curva, de tal forma que los parasitoides 

son muy eficientes a bajas y medianas densidades y poco 

eficientes a .:lItas densidades. §.~_ :~a,.ffil, es una especie tOara, por 

lo que a pesar de que la distribucion espacial de los huevos es 

agregada, no es muy COffiun encontrar plantas con densidades muy 

altas de huevos, salvo en C.:lSOS aislados, lo cual sugiere, que el 

parasitismo, como un factor de mortalidad denso-dependiente, es 

11 



un factor potencial de regulador de la poblacion del herbivoro. 

Los datos p~esentados en el trabajo sugieren que la mortalidad 

porcentual de huevos debida a la accian de los parasitoides seria 

de la forma de la figura siguiente: 

, 
¡ c. Tr;;rÜ '~"V:, ¡:.,,,,,,'ití,,, t-y P ,7 H "" \ (:.,:' ",~t 

() 1.;.-lllfCc'iv<\,¡<> e,k "r~""c<~------ /~.-' r !I .. 

En contraste, todos los modelos de crecimiento poblacional 

regulado por la accion densodependiente de enemigos naturales no 

acoplados presuponen formas como las Siguientes: 

i 

o 

Un modelo con regulacion del estilo de la de la figura (a) 

penoi te 

regulado si la poblacion. por cualquier causa. traspasa el umbral 

de regulacion. Sin embargo, los tres anos de datos de oviposicion 

s,)bre ¡;f.b.~.J"':.lª con los que se cuenta ah,:wa i nd ican un Pt"omed i,) 

de huevos/planta bastante constante. Nunca en estos tres anos 

indicar o bien que la regulacion de la mariposa no es del tipo 
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sugerido arriba, o bien que la poblacion se encuentra por debajo 

del umbral de una explosiono Para decidir entre estas dos 

hipotesis se requieren mas experimentos de denso-dependencia y 

mas informacion general de tabla de vida de la mariposa. 

En cuanto al grado de estabilidad conferido en la 

interaccion, se ha sugerido que la estabilidad de la interaccion 

parasitoide - hospedero, puede presentarse independientemente de 

que la denso-dependencia sea positiva o negativa (Hassell, et 

al. 7 11~:35) • Uno de los mecanismos que contribuyen a la 

estabilidad poblacional, es la desigualdad espacial en la 

distribucion de ataques sobre el hospedero (Hassell, 19821. 

Debido a que algunos hospederos son menos susceptibles por su 

(Hassel L 1978), en donde las areas de baja densidad de 

hospederos estan parcialmente protegidas contra el ataque de 

parasitoides. Beddington et al. (19781, enfatizaron que se 

requiere alta eficiencia de busqueda y conducta de agregacion del 

parasitoide para que un agente de control biologico sea 

eficiente. La alta eficiencia de busqueda, aumenta la depresion 

del equilibrio poblacional del hospedero y la busqueda no 

aleatoria o conducta de respuesta agregada del parasitoide. es el 

medio mas probable de asegurar que ese equilibrio sea estable. 

fuerza selectiva de los patr~ne5 de oviposicion de la mariposa? 



cl~ses de plantas hospederas son iguales en cuanto a su calidad 

intrinseca para el crecimiento del herbivoro, pero algun enemigo 

natural se ~socia diferencialmente a alguna especie o tipo de 

planta y causa mortalidades m~s altas, se puede establecer una 

presion selectiva en contra de que este tipo se incluya a en el 

rango de plant~s de alimentacion del herbivoro. Eickwort (1977), 

que la alta depredacion sobre los individuos de 

t--ª.!? .. tQ.9..f!1.~.t:! t;.1..t:! .. !!; . .9.11 .. Í,,§.. que utili zaban ~J.!.f.1.gpj.ª.§.. ? .. D.:.t,ª.~.~a pud'J habet-

selecci'Jnado .3, b'ª.tü .. 9.Q.m.'?~r.,ª hasta preferir ovipositar sc,bre 

6.?!~.1.'?"pj . .?...§.. t[l...!~ª.r.!! .. ª.1"ª· El t-ango de hospederos para d,:,s mat"Íp'Jsas 

del genero t!"ª-lJcf~D."Ü~,§,,, puede e:<pli.:arse p'Jr el parasitismo tan 

alto y la depredacion por hormigas en otras especies de plantas 

hospeder~s que se sabe son de igual calidad para el crecimiento 

de la larva (Smiley, 1978). 

El tnlbajo de S(.bet-on !.t !Ü. (enviad,) indf,:a que §.!:.. Xif.!! .. t 

tiene pt-eferen.:ias s'Jbre cierlt:)S tip'JS de S.~Jl~.x.:ll: .. t! (.;tisl.~das, 

altas, visibles). Por otra parte, los d~tos presentados en este 

trabajo sugieren que las tricogramas no responden a los mismos 

estimulos, y por lo tanto no parecerian constituir una presion 

selectiva para usar ciertas plantas con preferencia a otras. Si 

ac~so la excepcion serian las plantas preferidas, las cuales 

sufren un porcentaje de parasitismo ligeramente mayor (aunque 

significativo solo al 10X). Estos resultados apoyan la hipotesis 

previa pt"opuesta por Soberon ,-ª .. 1. ~!. de que el patron de 

ovipos id'Jn de S._ !f.:!l!l.t es una .:ctOse.:uenda de la !e~_Lt~J}~~!,,ª. de 

l·;iS p 1 a 11 la s r Y n 'J d e s IJ ~.:!.LL<t,ªsh.. l~ t o s e 11.~_~.' 
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CONCLUSIONES 

a) Las fluctuaciones en los numeras de huevos parasitados a lo 

largo del tiempo coinciden baslante bien con las de los huevos 

ovipositados. sugiriendo que las avispas estan activas todo el 

b) Las preferencias por los distintos tipos de plantas de 

alimentacion parecen no cl:tincidir entn? S,. ,1i§amt y su par.'.isi toide. 

planta o la hoja. y nCI areas espacial.es mas grandes. 

una sugerencia consistente de 

denso-dependiente, por lo menos en un rango de densidades de 

huevos/planta y huevos/hoja. 

e) Tal patron de mortalidad denso-dependiente es capaz de regular 

a la poblacion del hospedero a las densidades a las que se le 

encuentra en el campo. 

15 



LITERATURA CITADA. 

Andrewartha. H.G. y L.C. Bireh. (1954). The Distribution and 
Abundance of Animals. Universitv of Chicago Prels, Chieago. 

Askew, R.R. (1971). Parasitie Inseets. American Elsevier, New 
Yot·~:. 316pp. 

Baltensweiler, W.; G. Beoz; P. Bovey; y V. Delucehi. (1977). 
Dynamies of lareh bud moth populations. Annual Review 01 
Entornl:;.logy. 22: 79-100. 

Beddington. ,J.R. (1975). MIJtual Intederene€! between par"asites 
or predators and its effee on searching effieiency. Journal of 
Animal Ecolo9Y. 44: 331-340. 

Beddington, J.R.; 
biological control: 

C.A. Fr"ee; y .J.H. Lawtc.n. (197:3). M.:;.delling 
on the eharaeteristies of natural enemies. 

Nature.273:513-519. 

Beutelspacher, C.R. (1980). Mariposas diurnas del Valle de 
Mexico. Ediciones Cientificas. L.P.M.M. 

Borror, D.J.; D.M. De Long; C.A. Triplehorn. (1981). An 
lntn:;.dlJJ::~t it::m tI;) the Study elf losed. Sal,lnders College PIJbli shi ng. 

Brown, M.W. y E. A. Cameron. (1979). Effects of disparlure and 
e99 mass size I:;.n par"asitism bY the gyPSY moth egg parasite, 
üencyt"tus kuwanc i. Envit"onmental Entmilolo9Y. 8: 77-80. 

Charnov. E.L. (1'176). Optim.31 foraging: the mat"ginal value 
theorem. Theoretieal Population Biol09y.9:129-136. 

Chessl)n, ,J. O'ii82). Estimation 
seat"eh and at tack patameters ft"orn 
En torm, !t:19Y • 11: 531-537. 

and anaIysis of parasitoid 
field data. Environmental 

Clark, L.R.; P.W. Geierl R.D. Hughes; y R.F. Morris. (1967). 
The Ecol09Y of lnseet Populations in Theory and Practice. Chapman 
and Hall, Landon. 

Cc.llins, R.D.; y E. Gt"aphius. (1986). Impact of the 1399 
parasitoid Anaphes sordidatus (Hymenoptera: Mymaridae) on the 
earrot weevil (Coleoptera: Cureulionidae). Environmental 

tomol09Y. 15: 469-475. 

C',mins, H.N.; y M.P. HasselI. <1979L 
optimally foraging predators and parasitoids. 
ECI' 1"9 y. 46: 115--125. 

The dynamics of 
JournaI of Animal 

C':;'I,k, R.M. y S.F. HiJbbard. (1977). Adaptive sear.::hing 
'strategies In inslet parasitls. Journal of Animal Ecol09y.46:115-
1 

C. (1986). Tesis de Licenciatura. Facultad de 

1 



Courtney, :::.F'.; y S. C,:,ut"tney. <.1982). The """edge effect""" in 
butterfly oviposition: causality in Antocharis cardamines and 
related species. Ecological Entomology. 7(2): 131-137. 

Dempster, J.P. (1983). The natural control of populations of 
butterflies and moths. Biological Reviews. 58: 461-481. 

Dirzo, R. (1984). Herbivory: a phytocentric overview. pags. 
141-165 en: R. Dirzo y J. Sarukhan, eds. Perspectives in Plant 
Population Ecology. Sinauer, Sunderland, Mass. 

DeBach, P. (1974). Biological Control by Natural Enemies. 
Cambridge University Press, london. 

[h)IJtt, R.L.; y Cí. Viggiani. (196:::). The Classification e,f 
Trichl:lgrarnrnatid.~e. Pt"-.:IC. C:.:llif. Ac.~d. Sl~i. :35:477-5:::(~1. 

Eht"lich, P.R.; y L.e. Birch. (1967). The ubalance of nature U 

and "population control". American Naturalist. 101: 97-107. 

Ehrlich, F'.R.; 
and dynamics of 

y L. E. Gi 1 bert. (197:;:). Population s t ructure 
the tropical butterfly Heliconius ethilla. 

Biotropica. 5: 69-82. 

Eickw,)t"t, K.R. (1977). Population dynamics of a relatively 
rare species of milkweed beetle (labidomeral. Ecology. 58: 527-
5:38. 

Feeny, P. (1968). Effect of leaf tannins on larval growth of 
the winter moth Operophtera brumata. Journal of Insect 
Physiology. 14: 805-817. 

Gan:ia, E. i.1964)' Modi f icadones al :3i stema de Clas if icadon 
Climatica de Koppen (para adaptarlo a las condiciones de la 
Republica Mexicana). Instituto de Geografia. UNAM. 

Gr-iffiths, K •• J.; Y C.:3. H':,lling. (1969). A '~,:.mpetiti.:'n 

submodel for parasites and predators. Canadian Entomologist. 101: 
78~i-71!3. 

Hairston, N.O.; F.E. Srnith; y L.B. Sl.)bodkin. (1960). 
Regulation in terrestrial ecosystems, and the implied balance of 
natw-e. Amed,:an Natut-ales. 101: 109-124. 

Hassell, M.P.(1966) Evaluation of predators 
parasites and its effects in stability. Journal 
p.c') 1 ('g Y. :35: 65 -75 

and i nsect 
of animal 

-------------- (1968). The behavioural response of a tachinid 
fly (Cy~enis albicans (Fall.» to its host, the winter moth 
COperophtera brumata Cl». Journal of Animal Ecology. 

------------- (1970). Parasite behaviour as a 

2 



contributing to the stability of 
interactions. Proc. Adv. Study Inst. 
Populations (Osterbeck) 366- 379. 

insect host-parasite 
Dynamics of Numbers in 

(1978). The Dynamics of Art~ropod Predator-Prey 
Systems. Princeton University Press, Princeton, N.J. U.S.A. 

_~,_,_ .. _ ... "., __ ,,__ 1.1982). Patterns .:rf pat"asitism by ins.:?d 
parasitoids in patchy enviroments. Ecological Entomology. 7: 365 
-377. 

___ .... _" ... _____ ,'" (985). Insed natural enemies as regulat.:rt"y 
factors. Journal of animal Ecology. 54: 323- 334. 

Hassell. M.P. Y G.C. Vat"ley. (1969). 
model for insect parasitoids and its 
control nature. 223: 1133-1137. 

New inductive population 
bearing in biological 

Halsell, M.P. y R.M. May (1973). Stability in insect host­
parasite models. Journal of animal Ecology. 43: 567-94 . 

.. ".", .... "_"'_ .... """_ .. _".," .. ,,,_,,_,,,_._ .. '__ (1974). Aggregat ion 
insect parasites and its effects on stability. 
Ec.:.!t:.gy. 43: 567-594. 

in predators and 
Journal of animal 

Hassell M.P.; y T.R.E. Southwood. (1978). Foraging strategies 
.:.f insecto Annu.3.1 Review of Ec.:rl.:.gy and ::;ystematks. 9:75-9:::. 

Hassell, M.P.; y J.K. Waage. (1984). H.:.st-Pat·asitoid 
pOj:lIJlation i nht"a.~t it::.ns. Annual Review (.f Entomc,logy. 29: 8';;'-114. 

Hassell, M.P.; C.M. Lessels; y G.C. McGavin. (1985). Inverse 
density dependent parasitism in a patchy environment: a 
laboratory system. Ecological Entomology. 10: 393-402. 

Hin:rse, Y.; H. Kirnc.t.:.; y K. Hiehata. (1976). The effe,:t ,:rf 
host aggregation on parasitism by Trichogramma papilionis 
Nagarkatti (Hymenoptera: Trichogrammatidae), an egg parasite of 
Papilio xuthus Linne (Lepidoplera: Papilionidae). Applied 
Entomology and Zoology. 11: 116-125. 

Holling, C.S. (1959). The components of predation as revealed 
by a study of small rnammal predation of the European pine sawfly. 
Canadian Entomologist. 91:293-320. 

-------------- (1966). The functional response of invertebrate 
predators to prey density. Mem. Entomol. Soco Can. 48:1-86. 

Hopper, K.R.; y E.G. King. (1986). Lineal Functional Response 
of Microplitis croceipes (Hymenoptera: Braconidae) to variation 
in Heli.~.:rthis spp. (Lepidc.pteni: N':rduidae) density in the field. 

H':'IJ9h, .J.A.; y D. Pimentel. (978). Influences of hr:rst foliage 
on development, survival and fecundity of the gypSY moth. 
Environmental Entomology. 7: 97-102. 

5(J 



Hubbat"d, S.F.; y R.M. C'JIJk. (19'l:3.i. Optirn.~l fot-aging b¡· 
parasitoid wasps. Journal of Animal Ecolo9Y. 47: 593-604. 

Huffaker, C.B.; y P.S. Messenger. (1976). Theory and practice 
of biological control. Academic Press, Inc. New York. 788pp. 

Krebs, J.R. (1978). Optimal foraging: decision rules for 
predators. Behaviour~l Ecology: An Evolutionary Approach lEdo por 
J.R. Krebs y N.B. Daviesl, pp.23-63. Blackwell Scientific 
Publications. Oxford. 

Lambert, H.L.; 
detection of the 

y R. T. Ft"anklin. (967). Tanglefoot traps f'Jr 
Balsam Wooly Aphid. Journal of Eeonornie 

Entomolo9Y. 66: 1279-1280. 

Lawton, J.H.; y S. MeNeil". (1970). Between the devil and the 
deep blue sea: on the problem of being a herbivore. Symp. Brit. 
EI:I:.l. !:;':II~. 1 20: 22:3-244. 

Lawt'Jn, J.H.; y D.R. StrlJng. (1981). C'Jmmunity patterns and 
competition in folivorous insects. American Naturalist. 118: 317-
:3::::8. 

Lel,oJis, l.J • .J.; R.L. ,k'nes; H.R. (koss; y D.A. Ncwdlund. (1976). 
The role of kairomones and other chemieals in host-finding by 
parasitic insects. Behavioural Biology. 16: 267-289. 

Lessels, CM. (1985). Pat"asitc,id f,:,t"aging: sh'juld p.~rasitism 
be density dependent? Journal of Animal Ecology. 54: 27-41. 

Lotka. A.J. (1925). Elernents of Physieal Biology. Baltimore. 

May, R.M. (1978). f-I¡)st-Pat"asit.Jid 
envit"lJnrllents: a phenclmenological mQdel. 
Eeology. 47: 833-843. 

systems in 
,J,)ut"n·'3l ()f 

patchy 
Animal 

May, R.M.; y M.P. Hassell. (1981). The dynamics ,)f 
multiparasitciid-host interaetions. American Naturalist. 117: 234-
261. 

McClure, M.S. (1977). Parasitism on the scale insect, 
e:·: ter'na U-forn,)ptet"a: Diasp i d idae) by Asp id i 'jt ü'phagus 
(Hymenoptera:Eulophidae) in a hemlock forest 
dependence. Environmental Entornology. 49: 793-805. 

Fi'Jt"inia 
citt"inus 
densi.ty-

------------- (1979). Self-regulation in populations of the 
elongate hemlock seale, Fiorinia externa (Hornoptera:Diaspididae). 
Oecob:,gia. 39: 25-'36. 

Mcwris'Jn, G.; y W.,J. Lewis. (1984). Inferring parasitoid 
searehing behaviour from host mortality data: a note of caution. 
Environmental Entornology. 13: 7-14. 

Morrison, G.; W.J. Lewis.; y D.A. Nordlund. (1980). Spatial 

4 

51 



differenc.s in Heliothis zea egg densily and the intensitv of 
parasitilm by Trichogramma SPP.: an experimental ana1Yiis. 
Envin,nrnental Entt:tmology. 9: 79--:35. 

Mordsoo, G.: y D.R. Strong. (1980). Spatial variations in 
host density and the intensity of parasitism: sorne empirical 
examples. Environmental Entomology. 9: 149-152. 

------------------------------- (1981). Spatial variations in 
eg9 density and the intenlity of parasitism in a neotropical 
chrysornelid (Cephaloleia consanguinea). Ecological Entomology. 6: 
55-61. 

Murdoch. W.W. (1966). Community structure, population control 
>::ind c1::'fIlPeU tic," - a ct'i tique. Amadc.3n NatlJral i s t. 100: 219-226. 

N.3garkatty, So: y H. Nagaraja. (1977). 
Trb:hograrnma and TrichogrammatCíidea species. 
Entom.)logy. 22: 157-176. 

Biosystematics of 
Annual Review of 

Nicholson. A •. J. (954). An OIJtline of the dynamics of animal 
pl:;,plJlat ions. Austral lan .Jc.urnal of Zo.)logy. 2: 9-65. 

----------------- (1958). Dynamics of inseet populations. 
Annual Review of EntCímology. 3: 107-136. 

Nicholson, A •. J.; y V.A. Bar"ley. (19:35). The balance of animal 
pl;)pulatil)ns. F'arl l. Prl)c. ZI:JI:Il. SOCo l.:md.)n. 551-59:3. 

Oaten,A. (1977). Transit-time and density-dependent predalion 
I:.n patchily distt"ibuted pr"ey. Arnet-kan Natut".'illist. 111: 10151-
1075. 

F'rice,. P.W.: C.E. Boub::m; P. Gt"lJSS; B.A. McPheron; J.N. 
Thompson; y A. Weis. (1980). Interactions among three trophic 
levels: Influenea of plants on interactions between inslct 
herbivoras and natural enemies. Annual Review of Ecology and 
Systematics. 11: 41-65. 

Pyle, R.M. (1981>. The Audubon Socieh Field GlJide to North 
Amer ican Butterfl les. Knopf. 

Pyke. G.L.J R.H. Pulliam y E.L. Charnov. (1977). Optimal 
fOr"aglng: a selective review IJf th •• )ry and tests. I~uar-terly 
Review of B10109Y. 25: 137-154. 

RaI"lPP, M •• J. y R.F. Dennc •• i.1983). Leaf age as a pr"edictor" I:.f 
her-bivor-e distdblJtilJn and abundance. PP. 91-124 en: Variable 
Pl.:tnlsnd Her"bl Vljres in Natur.:tl and M.anaged SyS tem'S. R. F. Denn'J y 

M.S. McCIlJre, eds. Ac:ademi.:. New Vor-k. 

R~~lShet r 
ovípositíon 

M.1:I. (1 '¡;>J'i') • Lat"va 1 h.¡:¡b it at SIJ i hb i li t y and 
preference in three relatad butterflies. Ecology. 

60 (:3): 503-511. 

5 



---------------- (1981). Host pl~nt selection by B~ttus 
philenor butterflies: the roles of predation. nutrition ~nd pl~nt 
chemistry. Ecological Monographs. 51: 1-20. 

Rhoades. D.F. (1983). Herbivore population dynamics and plant 
chemistry. pp. 115-220. en: V~ri~ble PI~nts ~nd Herbivores in 
Natur~l ~nd M~naged Systems. R.F. Denno y M.S. McClure, eds. 
Ac~demic Press, New York. 

Rho~des, D.F. y R. C~tes. (1976). Toward a gener~1 theory of 
plant .antiherbiv':.re chemistry. Recent Adv~nces in Phytcl1:!hernistn. 
10: 168-213. 

Rogers,D.J.; y M.P. Hassell. (1974). General models for insect 
p~r~site ~nd pred~tor se~rching beh~viour: inference. Journ~l of 
Animal Ec,:.1o:'9Y. 4:;:: 2:;:9-253. 

R,:oy.am~, T. (1'1]1). A comp~r~tive study of rno:odels e.f pred~ti.:m 

and par~sitism. Research in Population Eco:ology. (Suppl. 1): 1-91. 

Rzedowski, J. (1954). Veget~cion del Pedregal de San Angel. 
(D.F. Mexico» An~les de la Escuela de Ciencias Biologicas I.P.N. 
8: 59-129. 

Schultz, J.C. (1983'. Impact of vari~ble plant defensive 
chernistry on susceptibility of insecls to n~tural enemies. PP. 
37-55. en: Plant Resistance to Insects. P. Hedin. ed.American 
Chemistry So:ociety of W~shingto:on. 

Slc.bodkin, L.B.; F.E. Smith; y N.G. Hait"slo:m. 0967L 
Regulati.:on in theoreti.:::al e':::osysterns, and the impli'2d b~l~n.:e .:.f 
nature. American Naturalist. 101: 109-124. 

Srniley, J. (1978). Plant chernistry and the evolution of hast 
specificity: new evidence for Heliconius and Passiflora. Science. 
201: 745-747. 

Seyedoleslami. H. y B.A. Croft. (1980), Spatial distribution 
of over-wintering eggs of the white apple leafhopper, Typhlocyba 
pomari~. ~nd parasitism by Anagrus epos. Environmental 
Entomolo9Y. 9: 624-628. 

Smith, H. 
detenninat ie'n 

(19:;:5). The 
elf pe.pula t ion 

role of biotic factors in the 
densities. Journal of Economic 

Entomology. 28: 873-898. 

Soberon, J. (1986). The relationship betwe~n 

suitability of resources and its consequences to 
populat ion size. American Naturali sto 127: 33:::-,357. 

use and 
insect 

Soberon. J.; C. Cordero; B. Benrey; P. Parlange; C. Garcia­
Saez; y G. Bergas. (1986). P~tterns of oviposition of Sandia xami 
(Lepidoptera: Lyc~enidae) in relation to its food pl~nt 

apparency. Enviado a: Ecological Entomology. 

6 

53 



Sokal, R.R. y F.J. RoMI1. (1969). Biometry. W.H. Freeman and 
Company. San Francisco. 

S')uthWCII)d, 1". R. E. (1978). EccIlogical Methods. Chap, an and 
Hall. New York. 524 pp. 

Solomon. M.E. (1949). The natural control of ani.al 
populations. Journal 01 Animal Ecology. 18: 1-35. 

Stamp. N. (1982). Searching behaviour of parasitoid for web­
making catet"Pillars: a test 01 optimal sean:hing theon •. ..tournal 
of Animal Eeology. 52: 387-395. 

Stilin9. P.D. (980), CI)mpetition and coexistence aml)ng 
Euptenx leafhoppers (Hemiptenu Cicade 11 idae) ocurdng on 
stinging nettles Wdica diolea U. .Jc.IJrnal 01 Animal Ecology. 
4·9: 793-"'805. 

Stiling, P.D.; y D.R. Strong. (1982). E99 density and tMe 
intensity 01 parasitism in Prokelisia marginata (Homoptera: 
De lphac idae). EI:I)I.)gy. 6:=:: 1630-16:35. 

strong, D.R.; J.H. Lawton; y T.R.E. Southwood. (1984). Insects 
on Plants: C.)mrnIJnity Patterns and Me,:hanisms. Harvard University 
Press. 

Stubbs. S.M. (1977). Density-dependence in the life cyc!es of 
animals and its importance in k and r strategies. Journal 01 
Animal Ecol09Y. 46: 677-688. 

Takahashi, F. (1968). Functional response to host density in a 
parasitie wasp, with reference to population regulation. Research 
in P,)pulat ion Ecc.logy. X: 54-68. 

Van det- Meijden, E. (980). Can h'Jits escape ft"om pantsitoids? 
the e1fectsof food shortage on the Braconid parasitoid Apanteles 
popul.at"is and its host Tyda jacobaeae. N'2thet"lands JOlJrnal of 
b:;¡ol.:.gy. 30: 382-391. 

Van Drlesche, R.G. (1983). Meaning of "percent parasitism" in 
studies of insect parasitoids. Environmental Entomology. 12: 
1611-1622. 

Vinson. S.B. (1976). Host selection by insect parasitoids. 
Annual Review 01 Ent.::orn,)¡')gy. 21: 109-133. 

------------- (1984). Parasitoid-Host Relationships. en: 
Chemil:al Ec,)logy of Ins'2cts. W • .J. Bell y R. T. Cat"de eds. SinalJer 
Associates. Inc. 205-222pp. 

Vinson. 8.B.; y G.F. Iwanhch. (1980). Host slJitability f.)t" 
inseet parasitoids. Annual Revilw of Enlomol09Y. 25: 397-419. 

Waage, J.K. (1979). Foraging for patchily-distributed hosts by 
the parasitoid, Nemeritis eaneseeM. .Jout"nal of Animal E.::!01.j9Y. 

7 



Waage, J.K.; Y N. Sook Ming. (1984). The reproduclive slralegy 
of a parasilic wasp. l. Oplimal progeny and sex allocation in 
Trichogramma evanescens. Journal of Animal Ecology. 53: 401-415. 

Waage, J.K.; y L.J.A. Lane. (1984). The reproduclive slralegy 
of a parasilic wasp. 11. Sex allocalion and local male 
compelilion in Trichogramma evanescens. Jouinal of Animal 
Ecology. 53: 417-426. 

Waage, J.K.; y C.J. Godfray. (1985). Reproduclive slralegies 
and populalion ecology of insecl parasiloids. pp 449-470. en: 
Behavioural Ecol09Y: ecological consequences of adaplive 
behaviour. R.M. 8ibly y R.H. 8milh eds. Blackwell 8cientific 
Publ ical ions. 

("jaU, K.E.F. (1959). A malhematical m'Jdel for lhe effer:l of 
densities of attacked and attacking species on the number 
altacked. Canadian Enlomologist. 91: 129-,144. 

Weiss, A.E. (1983). Patterns of parasitism of Torymus capite 
on hosls dislribuled in small palches. Journal of Animal Ecology. 
52: 867-877. 

Wh i t m·:! n , T. G. (1981) • 
environments: adaptation to 
27. en: Insecl life Hislory 
Springer-Verlag, New York. 

Individual lrees as helerogeneos 
herbivory or epigenetic noise? pp. 9-
Paltern. R.F. DenM y H. Dingle, eds. 

---------------- (1983). Hosl manipulalion of parasiles: 
within-plantvariation as a defense against rapidly evolving 
pesls. pp. 15-41. en: Variable Planls and Herbivore~ in Nalural 
and Mana~ed 8ystems. Academic Press, New York. 

Wiens, .J. M. (1976). P'Jpulation responses to palchy 
environmenls. Annual Review of Ecology and Systematics. 7: 81-
120. 

Williams, D.F. (1973). Slicky Traps for sampling populalions 
'Jf 8tom'):<ys calc i transo .j.:,urnal of E'~'Jn,:,mic Enhjfl\,')logy. 66: 1279-
1280. 

Ziegler, B.J. y T. Escalanle. <19641. Obser"vations on lhe life 
history of Callophrys xami (Lycaenida.'. J. Res. Lepid. 18: 85-
89. 

55 


	Portada 
	Resumen 
	Introducción 
	Antecedentes 
	Objetivos 
	Materiales y Métodos 
	Resultados 
	Discusión 
	Conclusiones 
	Literatura Citada 

