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RESUMEN

Los áfidos Acyrtosiphon pisum (Harris) y Sitobion avenae (Fabricius) (en alfalfa - Medicago sativa L.- y

trigo - Triticum aestivum L., respectivamente), son atacados en Chile por el parasitoide Aphidius ervi Haliday.

Se evaluó olfatométricamente las preferencias de parasitoides con origen en trigo o en alfalfa y que además

tuvieron o no experiencia de oviposición en los respectivos complejos planta - hospedero, frente a volátiles

provenientes de plantas de alfalfa y trigo sin daño, y frente a volátiles provenientes de los complejos alfalfa -

A. pisum y trigo - S. avenae. Se encontró que aquellos parasitoides cuyo origen es el hospedero que les ofrece

menor adecuación biológica (S. avenae de trigo), prefirieron la oferta de volátiles del complejo planta-hospe-

dero que les ofrece mayor adecuación biológica (Ac. pisum de alfalfa), y la experiencia de oviposición en

dicho sistema (trigo -i- áfidos) equilibró estas preferencias iniciales, las que se tradujeron en indiferencia de

elección por los parasitoides frente a los volátiles de los complejos ya mencionados. Cuando el parasitoide

tuvo su origen en el sistema de mayor adecuación (A. pisum en alfalfa), no se encontraron respuestas

preferenciales ya sea por los volátiles provenientes de plantas sin daño, o por aquellos provenientes de los

complejos planta - hospedero.

Estos resultados, interpretados a partir de una función de udlidad, indican que los parasitoides de alfalfa

serían propensos al riesgo de mantener o disminuir su adecuación escogiendo indistintamente hospederos de

alfalfa o de trigo, mientras que aquellos provenientes de trigo evitan dicho riesgo inclinando sus preferencias

por el complejo alfalfa-áfidos, con el fin de incrementar su estado de adecuación.

Palabras clave: parasitoides, complejos planta-hospedero, preferencias de oviposición, olfatometría, búsque-

da de hospedero.

ABSTRACT

The aphids Acyrthosiphon pisum (Harris) and Sitobion avenae (Fabricius) (in alfalfa - Medicago sativa L.,

and wheat - Triticum aestivum L., respectively) are attacked in Chile by the parasitoid Aphidius ervi Haliday.

The olfactometric preferences of parasitoids from alfalfa or wheat, with or without oviposition experience on

the respective host-plant complexes, towards volátiles from undamaged wheat and alfalfa plants or wheat

and alfalfa host-plant complexes, were evaluated. Parasitoids from the host where they show lower fitness {S.

avanae on wheat) prefered volátiles from the host-plant complex where they show higher fitness {A. pisum on

alfalfa). Oviposition experience in the former system (S. avenae on wheat) led to equal preferences towards

both host-plant complexes. Parasitoids from the host where they show higher fitness (A. pisum on alfalfa) did

not show preferences towards volátiles from undamaged host plants or host-plant complexes. The results

were interpreted on the basis of utility functions. Parasitoids from alfalfa would be prone to the risk of

mantaining or enhancing their fitness by choosing either alfalfa or wheat hosts, whereas parasitoids from

wheat would be adverse to such risk by prefering the alfalfa-host complex with the aim of increasing their

fitness.
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INTRODUCCIÓN

Aphidius ervi Haliday (Hymenoptera:

Braconidae) es un parasitoide de origen paleártico

asociado a áfidos de leguminosas, como por ejem-

plo Acyrthosiphon pisum (Harris) (Homoptera:

Aphididae). En Chile, A. ervi se presenta también

en áfidos de cereales como Sitobion avenae

(Fabricius) (Homoptera: Aphididae).

La actividad de búsqueda de presas para la

oviposición por parte del parasitoide, es decir el

comportamiento de forrajeo, está influenciada por

el uso e interpretación de señales físicas (Vet &
Dicke 1992, Guerrieri et al. 1993) y químicas; es-

tas últimas pueden provenir de los insectos fitófagos

hospederos (o sus productos) (Powell etal, 1998);

de las plantas donde éstos se alimentan

(Wickremasinghe & van Emden, 1992), y de los

complejos planta - hospedero (Guerrieri etal, 1993;

Duetai, 1996).

Además, los insectos parasitoides aprenden a

localizar a sus presas mediante la asociación de

señales de corto alcance (provenientes de los in-

sectos fitófagos), con señales de largo alcance (pro-

venientes de los complejos planta - hospedero). Así,

el aprendizaje asociativo constituye un mecanismo

de optimización del forrajeo y, además, puede ser

influenciado por el genotipo (Vet et al. 1990) y el

estado fisiológico (Lewis & Takasu, 1990;

Tumlinson era/., 1993).

Dado que el tamaño y adecuación del parasitoide

A. ervi están directamente correlacionados con el

tamaño del áfido hospedero (Sequeira & Mackauer,

1993), la adecuación del parasitoide, alcanzada ante

áfidos hospederos distintos, sería un factor adicio-

nal e influyente en su comportamiento de elección

de presas. Mackauer (1996) encuentra que varios

parasitoides afidiídos (Hymenoptera: Aphidiidae)

obtienen mayor masa corporal en áfidos grandes

que en áfidos pequeños, siendo la progenie en es-

tas últimas sesgada hacia la producción de machos

(Wellings et ai, 1986).

En el sistema de leguminosas y cereales, A. pisum

es un áfido de gran tamaño, con formas ápteras en-

tre 2,5 y 4,4 mm y formas aladas entre 2,3 y 4,3

mm, mientras que S. avenae es un áfido de menor

tamaño, con formas ápteras entre 1,3 y 3,3 mm y

formas aladas entre 1,6 y 2,9 mm (Blackman &
Eastop, 1984). Las diferencias de tamaño entre es-

tos dos hospederos deberían influir fuertemente en

el comportamiento de elección de presas de A. ervi.

En consideración de las experiencias de Powell &
Zhi-Li (1983), Vet& Groenewold (1990), Battaglia

et al. (1993), Guerrieri et al. (1993), Du et al.

(1996), de Parias & Hopper (1997) y Du et al.

(1998), quienes interpretaron preferencias del

parasitoide por estímulos volátiles diversos a partir

de tiempos de permanencia de dichos insectos en

sistemas olfatométricos variados, en este trabajo se

aborda experimentalmente aspectos relacionados

con la elección de hospedero por parte de A. ervi

de Chile, en un olfatómetro, en el marco de la si-

guiente hipótesis: cuando A. ervi proviene del hos-

pedero principal (A. pisum) y por tanto presenta una

adecuación biológica óptima, independientemente

de su nivel de experiencia de oviposición, no mos-

trará preferencia significativa entre los volátiles

provenientes ya sea de plantas de alfalfa o de trigo,

o de los complejos alfalfa-A. pisum o trigo-iS.

avenae, mientras que A. ervi proveniente del hos-

pedero alternativo (S. avenae), preferirá los voláti-

les del sistema que le ofrece mayor adecuación (al-

falfa) y la experiencia de oviposición del parasitoide

en este sistema (hospedero alternativo) disminuirá

sus preferencias por el complejo alfalfa-A. pisum.

MATERIAL Y MÉTODO

Material biológico

A. ervi, provenientes de A. pisum o de S. avenae,

fueron colectados como momias en campos de al-

falfa o trigo, respectivamente, próximos a la ciu-

dad de Osorno (X región de Chile) a fines de enero

del año 2000. Estas momias fueron llevadas al la-

boratorio y luego de la emergencia de los adultos,

se inició crianzas en sus áfidos hospederos respec-

tivos: A. pisum (en alfalfa, Medicago sativa cv.

Palihue) y S. avenae (en trigo, Triticum aestivum

cv. Chagual). Dichas crianzas fueron mantenidas

en cámaras ambientales separadas operando a una

temperatura de 22 ± 1 °C y fotoperíodo de 16:8 L/

O.

Los parasitoides utilizados en los experimentos

fueron alimentados, luego de su emergencia, con

solución de miel diluida en agua (50:50), fueron

sexados, y dispusieron de 12 horas para aparearse.

Sólo las hembras fueron utilizadas en los ensayos

olfatométricos.

Las plantas fueron cultivadas en el laboratorio

en las mismas condiciones que las crianzas de in-

sectos y tenían 14 ± 2 días de edad al momento de

realizar los experimentos. Se utilizaron diferentes
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números de plantas de alfalfa y de trigo con el fin

de asegurar áreas foliares similares entre las dos

fuentes de volátiles, estableciéndose que 10

plántulas de trigo de 20 cm de longitud equivalían

en superficie foliar a 160 plántulas de alfalfa de 5

cm de longitud.

Ensayos olfatométricos

El olfatómetro descrito originalmente por

Pettersson (1970) fue usado en los experimentos.

Consta de cuatro brazos unidos a un sector central.

Dos brazos opuestos están unidos a una fuente de

estímulos, mientras que los dos brazos restantes

están unidos a la segunda fuente. El aire (flujo: 250

ml/min) pasa a través de filtros de carbón activa-

do, las fuentes de estímulos y los brazos del

olfatómetro, para salir a través de un agujero en el

sector central. Se estableció un período de obser-

vación de 15 minutos durante los cuales se regis-

tró, utilizando el programa computacional Observer

3.0, el tiempo de permanencia del parasitoide hem-

bra en cada uno de los brazos del olfatómetro. La

comparación del tiempo total de permanencia del

parasitoide en los brazos correspondientes a uno u

otro estímulo fue realizada empleando la prueba de

Wilcoxon. Con el objeto de evitar la pseudo-

replicación (Ramírez, et al. 2000), se utilizaron

los parasitoides sólo una vez y se cambió en cada

repetición todo el material empleado (plantas y plan-

tas con áfidos, olfatómetro, mangueras y frascos que

contenían estímulos).

Se realizaron olfatometrías de doble elección

entre plantas de alfalfa y trigo sin daño y plantas de

alfalfa infestadas 4 días antes con 25 áfidos adultos

de A. pisum y plantas de trigo infestadas 4 días an-

tes con 25 adultos del áfido S. avenae en las mis-

mas condiciones. En cada caso se emplearon: i)

parasitoides sin experiencia de oviposición (los

parasitoides fueron retirados de la colonia como

momias, luego fueron apareados y sujetos a expe-

rimentación sin tener acceso a plantas o áfidos), o

ii) parasitoides con experiencia de oviposición (a

los parasitoides se les permitió caminar y oviponer

individualmente por espacio de tres horas en una

planta de alfalfa o trigo infestada en las mismas

condiciones que aquellas destinadas a ser fuente de

estímulos).

RESULTADOS

Experimentos con A. ervi colectado en A. pisum

en alfalfa

Cuando los parasitoides provenían de alfalfa,

tanto aquellos carentes de experiencia como aque-

llos sujetos a experiencia de oviposición, no mos-

traron preferencia significativa por los volátiles pro-

venientes de plantas de alfalfa o trigo, o volátiles

provenientes de plantas infestadas con sus respec-

tivos áfidos hospederos (Tabla 1).

Experimentos con A. ervi colectado en S. avenae

en trigo

En el caso de los parasitoides provenientes de

trigo, aquellos carentes de experiencia de

oviposición mostraron preferencia por los volátiles

provenientes del complejo A. pisum - alfalfa

(p<0,01), pero no por los volátiles provenientes de

plantas de alfalfa o trigo. Sin embargo, cuando los

parasitoides tuvieron experiencia de oviposición,

los resultados de elección no fueron significativos

tanto para los estímulos provenientes de plantas de

alfalfa y trigo como para los estímulos provenien-

tes de los complejos planta-hospedero (Tabla 2).

TABLA 1

Efecto de la experiencia de oviposición sobre las preferencias olfativas del parasitoide Aphidius ervi proveniente del hospedero

primario Acyrthosiphon pisum, criado en alfalfa, ante plantas de trigo y alfalfa (T y A) y plantas de trigo infestadas con S. avenae

(Y+Sa) y plantas de alfalfa infestadas con A. pisum {h.+Ap). El número de repeticiones fue 12 en todos los casos

Tratamiento Tiempo en

A (seg)

Tiempo en T

(seg)

P Tiempo en

A+A/7 (seg)

Tiempo en

1+Sa (seg)

P

Sin experiencia de oviposición 205 ± 205 285 ±183 0,20 250 ± 247 356 ± 269 0,43

Con experiencia de oviposición 267 ±185 370 ± 289 0,48 397 ±338 158±191 0,24
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DISCUSIÓN

Respuesta de A.ervi ante volátiles provenientes

de plantas intactas

Independientemente de su origen en alfalfa o tri-

go, en ausencia de experiencia de oviposición, A.

ervi no respondió diferencialmente a los volátiles

provenientes de plantas intactas de alfalfa o trigo,

probablemente debido a que los compuestos quí-

micos emitidos por estas plantas, no constituyen

señales eficientes para el forrajeo del parasitoide.

Este resultado es compatible con lo informado por

Du et al. (1996) para A. ervi ante volátiles prove-

nientes de plantas intactas de haba (Viciafaba L.),

los cuales resultaron menos atractivos que aquellos

provenientes del complejo planta-hospedero o aque-

llos provenientes de plantas previamente dañadas

por herbivoría.

La experiencia de oviposición de A. ervi prove-

niente de alfalfa o trigo en los complejos planta-

hospedero correspondientes tampoco generó, inde-

pendientemente del origen del parasitoide, una pre-

ferencia significativa hacia los volátiles provenien-

tes de las respectivas plantas intactas. Aunque Du
etal. (1998) encuentran algunos compuestos volá-

tiles comunes entre aquellos provenientes de plan-

tas de haba sin daño y aquellos provenientes del

complejo haba - A. pisum, Powell et al. (1998) y
Guerrieri et al. (1999) han demostrado que los vo-

látiles emanados de los complejos planta-hospede-

ro difieren cualitativa y cuantitativamente de aque-

llos provenientes de plantas intactas, y la experien-

cia de oviposición suele incrementar las preferen-

cias de los parasitoides hacia los volátiles emana-

dos de los complejos planta-hospedero en los cua-

les ocurrió dicha experiencia (Guerrieri etal., 1997.,

Storeck et al., 2000). En el caso del presente expe-

rimento los estímulos provinieron sólo de plantas,

y por tanto serían diferentes de aquellos frente a los

cuales ocurrió la oviposición. Esta situación se re-

flejaría en la indiferencia de los parasitoides, in-

dependientemente de su origen (alfalfa o trigo), fren-

te a los volátiles ofrecidos.

Respuesta de A. ervi ante volátiles provenientes

de complejos planta-hospedero

En ausencia de experiencia de oviposición, A.

ervi proveniente de trigo respondió preferentemente

a los volátiles del complejo alfalfa-A. pisum, mien-

tras que el parasitoide proveniente de alfalfa no res-

pondió con preferencias hacia ninguno de los com-

plejos planta-hospedero. Cuando adquirió expe-

riencia de oviposición, independientemente de su

origen, el parasitoide no respondió con preferen-

cias hacia ninguno de los volátiles de los comple-

jos ofrecidos.

Considerando la influencia del tamaño de hos-

pedero en la conducta de forrajeo (Sequeira &
Mackauer, 1993; Mackauer, 1996; Yves & Setde

1996) y dado el valor diferencial de A. pisum y S.

avenae para A. ervi; el comportamiento de elec-

ción del parasitoide ante diversos hospederos pue-

de ser interpretado sobre la base de la sensibilidad

al riesgo de un organismo forrajeador cuando se

enfrenta al compromiso entre utilidad y recompen-

sa, como describen Stephens & Krebs (1986) y

Stephens (1990). En el caso de A. ervi, bajo el su-

puesto de que, como insecto forrajeador, efectúa

respuestas dirigidas y no accidentales o aleatorias,

su comportamiento de elección frente a diversos

hospederos que le conduzcan a diferentes niveles

de adecuación, podría explicarse utilizando una

Función de Utilidad que relacione la utilidad (por

ejemplo la supervivencia del parasitoide), con la

recompensa (por ejemplo la adecuación obtenida

en hospederos provenientes de distintas plantas ta-

les como trigo o alfalfa). Esta función mostraría

comportamientos ya sea de aversión o de propen-

TABLA 2

Efecto de la experiencia de oviposición sobre las preferencias olfativas del parasitoide Aphidius ervi proveniente del hospedero

alternativo Sitobion avenae, criado en trigo ante plantas de trigo y alfalfa (T y A) y plantas de trigo infestadas con S. avenae

{1+Sa) y plantas de alfalfa infestadas con A. pisum {K+Ap).

Tratamiento N Tiempo en

A (seg)

Tiempo en T

(seg)

P N Tiempo en

k+Ap (seg)

Tiempo en

1+Sa (seg)

P

Sin experiencia de oviposición 13 332 ±219 240+164 0,64 12 465 ±286 91,53 ± 93,07 0,01

Con experiencia de oviposición 12 350 ± 259 171 ±129 0,05 8 339 ±302 371,51 ±327,72 0,88
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sión al riesgo: en la figura lA, el organismo

forrajeador tiene una mayor probabilidad de per-

der utilidad que de ganarla y se comporta como
averso al riesgo de incrementar la recompensa, en

cambio en la figura IB, el organismo forrajeador

tiene mayor probabilidad de ganar utilida, que de

perderla, y se comporta como propenso al riesgo

de incrementar recompensa.

La figura 2 muestra una posible función de utili-

dad para A. ervi forrajeando en el sistema trigo-

alfalfa, y que incluye un primer segmento con A.

ervi establecido en trigo y un segundo con A. ervi

establecido en alfalfa. Se trata de una función que

acopla las funciones correspondientes a la figura 1

(A y B) y que por tanto relaciona aversión y pro-

pensión a la toma de riesgos: en el primer segmen-

to, el parasitoide se enfi-entaría a la probabilidad de

perder adecuación al permanecer en trigo o ganarla

al migrar hacia alfalfa, comportándose en conse-

cuencia como averso al riesgo de mantener una

adecuación disminuida (figura 1 A). Entonces, y ante

la elección entre hospederos de baja calidad {S.

avenae en trigo) y aquellos de elevada calidad {A.

pisum en alfalfa), su elección se dirigina tínicamente

hacia hospederos en alfalfa (Figura 2, flecha a). Esto

concuerda con los resultados obtenidos en la se-

gunda columna de la tabla 2, que indican que A.

ervi sin experiencia de oviposición proveniente de

trigo prefiere los volátiles provenientes del com-

plejo alfalfa-A. pisum. El insecto elige entonces los

volátiles del complejo planta-hospedero que le ofre-

ce mayor adecuación. En el segundo segmento, la

adecuación del parasitoide es óptima por lo que éste

mostraría un comportamiento de propensión al ries-

go de mantener o disminuir su adecuación, lo que

se traduciría en falta de preferencia por los voláti-

les provenientes de los complejos planta-hospede-

ro (Tabla 1), siendo posible tanto que el parasitoide

se traslade a trigo como que permanezca en alfalfa

(Figura 2, flechas b y c).

Existe evidencia de que el aprendizaje asociati-

vo, a través de la experiencia de oviposición,

incrementaría las preferencias del parasitoide por

el complejo planta-hospedero donde ésta tiene lu-

gar (Du et al. 1996, 1998). En el caso del

parasitoide A. ervi proveniente de S. avenae, la fal-

ta de preferencia significativa por los volátiles del

complejo trigo-í". avenae luego de la experiencia

de oviposición en éste, podría deberse a que el

aprendizaje asociativo contrarrestaría la preferen-

cia mostrada inicialmente por el parasitoide hacia

•o
03o

g<p

Ax

/

B

g>p

p ^^

—
Ax

Recompensa

Figura 1 . Diferentes comportamientos de sensibilidad al riesgo

cuando el mismo número de unidades de recompensa (Ax) pue-

den ser perdidas o ganadas por el forrajeador. La ganancia y la

pérdida tienen igual probabilidad. En A, el forrajeador es ad-

verso al riesgo debido a que podría perder más utilidad que la

que podría ganar; la función de utilidad es cóncava hacia aba-

jo. En B, el forrajeador es propenso al riesgo debido a que po-

dría ganar más de lo que perdería; la función de utilidad es

cóncava hacia arriba.

el hospedero que le ofrece mayor adecuación (A.

pisum en alfalfa). Esta situación resultaría en una

ausencia de preferencia por parte del parasitoide

hacia los voládles de alguno de los complejos plan-

ta-hospedero, y señalaría que la búsqueda de un

hospedero que brinde mayor adecuación es tan im-

portante como el aprendizaje asociado a la expe-

riencia de oviposición. Esto complementa los re-

sultados obtenidos por Lewis & Takasu (1990) que

muestran que los parasitoides priorizan el estado

fisiológico a la oviposición, inclusive por encima

del aprendizaje asociativo.

Finalmente, si se considera que los comporta-

mientos adaptativos están dirigidos a incrementar

la adecuación de un organismo, es posible que el
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3

Trigo Alfalfa

Adecuación

Figura 2. Comportamiento de A. ervi en Chile. Los parasitoides

provenientes de trigo se oponen al riesgo de mantener o dismi-

nuir su adecuación, inclinando sus preferencias por el comple-

jo alfalfa-áfidos con el fin de incrementar su estado de adecua-

ción (flecha a), mientras que aquellos provenientes de alfalfa

serían propensos al riesgo, escogiendo indistintamente hospe-

deros de alfalfa o de trigo (flechas b y c). de A. ervi en Chile,

frente a sus dos áfídos hospederos: 5. avenae en trigo y A. pisum

en alfalfa.

cambio de hospedero desde trigo hacia alfalfa sea

un comportamiento adaptativo, dada la mayor ade-

cuación obtenida por el parasitoide en este último

cultivo. De manera similar, el paso de parasitoides

de alfalfa a trigo también representaría un compor-

tamiento adaptativo debido a la ampliación de ni-

cho de A. ervi hacia los cereales, lo que permitiría

parasitar un mayor niimero de áfídos. Es interesan-

te constatar que en Chile central, esta situación ha

traído como consecuencia un aparente desplaza-

miento competitivo de parasitoides especialistas en

áfidos de cereales, tales como Aphidius

rhopalosiphi y Aphidius uzbekistanicus por parte

de A. em(Gerdingeía/., 1989; Stary eía/., 1993;

Stary, 1993).
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