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Resumen. T. giacomellii es un parasitoide practicamente especiflco de N. viridula y uno de sus » ás
importantes factores de mortalidad, atacando a los dos últimos estadios ninfales y a los adultos
adhiriéndoles huevos en el cuerpo. En este trabajo, se estudió tanto el beneftcio al atacar distinta calidad
de hospedadores, asi como la selectividad hacia los mismos por el parasitoide. Disecciones de
hospedadores parasitados pennitieron estimar el beneficio de coda uno (múmero de pupas viables
obtenidas de coda hospedador parasitodo a to largo de una generación del parasitoide). La escala
correspondiente, de menor a mayor, fue: ninfas 4° estadio - ninfas 5º estadío - adultos. La mayor
probabilidad de pérdida de huevos de T.giacomellii con la ecdisis, explicaría el menor beneftcio aportado
al atacar ninfas. Respecto de los adultos, el macho aporta un mayor beneficio si cada hospedador ha
sido atacado una sola vez, tat vez por una mayor capacidad del sistema inmunológico del hospedador
hembra. En caso de alaques reiterados (más de 4 huevos en cada hospedador) es la hembra la que
exhibe un beneficio mayor, supuestaniente por su mayor tamaño. Por otro lado, teniendo en cuenta
hospedadores con un número de huevos adheridos variando desde 1 hasta 23, no se encuenlran diferencias
significativas en el beneficio aportado por cada sexo. Resultados obtenidos a partir de experimentos
con individuos en cauliverio, marcados, liberados y recapturados, asi como muestreos en el area de
estudio pennitieron comprobar la existencia de una marcada preferencia por parte del parasitoide, solo
en relación con los estados de desarrollo del hospedador y el sexo de los adultos (aparentemenle
independiente de los patrones de coloracion y la edad, y el sexo de las ninfas). La escala de selectividad,
relativamente similar a la de beneficio, fue, de menor a mayor ninfas del 4 ° y 5 ° estadios - hembras
adultas - machos adultos.

Abstract. T. giacomellii ís an almost specific parasitoid of lite green stink bug N. viridula and one
of its most important mortality factors. It attacks the two older instar nymphs and the adults by
sticking eggs on to the body. This study was conducted to evaluate both, the profitability of different
host types, and the parasitoid’s selectivity for different host types. Dissection of parasitized hosts
collected in the field, allowed the estimation of the profitability of different host types (number of living
pupae obtained per host and per parasitoid generation time). The scale of profitability was from lower
to higher. 4th instar nymphs - 5th instar nymphs - adults. The higher probability of losing parasitoid’s
eggs during the ecdisis, would account for the increasing profitability of succesive developmental stages.
With respect of the adult stage, male profitability is higher if each host has been attacked only once,
presumably due to the more effective immunological system of female hosts. On the other hand, if the
hosts were attacked several times (more than 4 eggs) female profitability was higher, presumably due
to its bigger size. Finally, considering adult hosts with a number of eggs varying from 1 to 23, no significant
difference was detected in their profitability. Results obtained from experiments using caged, or marked
and recaptured host individuals, as well as from succesive field samplings, allowed the estimations
of parasitoid´s preference. Results suggested a parasitoid’s selectivity according to tine host’s
developmental stage and sex of tine adults. No selectivity was observed for hosts with different colour
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patterns, age of adult or nymphal sex. The resulting scale of preference (somewhat similar to the scale of
profitability) was from lower to higher: 4th and  5th instar nymphs - adult females - adult males.

Introduction

En el caso do insectos que se redistribuyen dentro del habitat en cada generation, modelos teóricos del
sistema hospedador - parasitoide (o presa - depredador) sugieren quc los mecanismos siguientes
contribuirian significativamente a su estabilidad: 1) diferente susceptibilidad al parasitismo cntre los
hospedadores (Bailey et al. 1962), 2) distribution espacial agregada entre los parasitoides (Hassell y May
1973, 1974, May 1978), o bien, 3) una combination de ambos (Bcrnstein 1987). En todos los casos, la
estabilidad del sistcma surgiría comp consecuencia de una distribution de riesgo entre los hospedadores
suficientemente asimétrica (Chesson y Murdoch 1986).

Una poblacion de hospedadores con individuos que difieren en la fisiologia, sexo, estado de desarrollo,
etc., puede resultar en distinto numero de descendientes del parasitoide par hospedador y por generación,
es decir, representar un «beneficio» diferente. Un parasitoide eficiente, en condiciones de una oferta
abundante de diferentes calidades de hospedadores en igual proportion y distribution espacial, y eon una
composition nutritional semejante, seleccionaría al hospedador que le brinde mayor beneficio (Mac Arthur
y Pianka 1966, Krebs 1978).

Esta selectividad originaria una diferente susceptibilidad al parasitismo entrc los hospedadores (Bailey
et al. 1962), la cual pude cuantificarse a partir de indices de selectividad o preferencia. En general, estos
indices se calculan coma la relation entre la oferta y la demanda relativas: la proportion de una calidad
determinada de hospedadores en el ambiente y en la dieta (Cock 1978). El sistcma Nezara viridula,
hospedador - Trichopodagiacomellii, parasitoide, ha sido estudiado en cl noreste de la provincia de
Buenos Aires a to largo de 26 gcncraciones del primero y 20 del segundo (Liljcsthrom y Bernstein 1990).
Durante el pcriodo de actividad (que se extiende de septiembre a abril), N. vi idula exhibe tres gcncraciones
casi discretas, y ambos poblaciones muestran una reducida variation en densidad. Un estudio intensivo
realizado a to largo de nucve gcncraciones de N. viridula, permitió la elaboración de tablas de vida y el
correspondiente análisis de la mortalidad. El parasitismo por parte de 7. giacomellii (parasitoide
prácticamente específico que ataca a las ninfas 4, ninfas 5 y adultos, adhiriéndole huevos en el cuerpo)
resultó ser el único factor de mortalidad cuantitativamente importante en el adulto, y se sugiere actúa de
manera densodependiente retrasada, y sería capaz do regular cl sistema por sí solo (Liljesthrom y Bcrnstein
1990).

En este trabajo se describe la variation de lndividuos en dlstintos estados de desarrollo, patron de
coloración y sexo de la poblacion de N. viridula, y se analizan las preferencias del parasitoide hacia
aquellas “calidades” de hospedadores y el “beneficio” de atacar a cada una, confeccionándose las
respectivas escalas de selectividad y beneficio.

Metodologia

El area de estudio está situada en Villa Progreso, partido de Berisso (provincia de Buenos Aires).
Es una comunidad altamcnte modificada dominada por especies ruderales, en donde se delimitó
un rectángulo de 450 m2. Durante el pcriodo de actividad do la poblacion do N. viridula se
realizaron muestreos a intervalos semanales, desde 1979 hata 1985, contando el numero de ninfas
4, ninfas 5 y adultos quc se encontraban en 30 unidades cuadradas (1 m2 cada una), distribuidas
al azar. El patron de coloration, sexo de los adultos, y cl numero de huevos de T. giacomellii
adheridos en cada individuo, fuc también registrado. Desdc 1981 hasta 1985, al inicio do cada
periodo de actividad, se distribuyeron al agar sabre el suelo 20 unidades cuadradas de 0.5 m2 cada
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una. Las mismas fueron revisadas cada 2 dias colectando los hospedadores adultos muertas.

Estimacion del beneficio obtenido por T. giacomellii al atacar distinto tipo de hospedadores
Una cuantificación del beneficio B(i) obtenido al atacar una calidad (i) de hospedador (dada por el

estado de desarrollo y sexo del adulto), está determinada por la probabilidad de obtener pupas viables de
T. giacomellii, V(i) a partir de cada hospedador parasitado, T(i): B(i) = V(i)/T(i)). Durante el periodo de
actividad 1981-82 y a to largo de las dos primeras generaciones de N. viridula fueron colectadas 180
ninfas 4 y 256 ninfas 5 parasitadas y cercanas a la exuviosis (obteniendose 100 y 194 pupas viables,
respect ivamente), asi comp 410 adultos parasitados (183 machos y 227 hembras, y 152 y 193 pupas
viables, respectivamente) los que separadamente fueron mantenidos en cautiverio hasta su mucrte
(Liljesthrom 1983). Las exuvias, los cadáveres de adultos de N. viridula y pupas de T. giacomellii se
retiraron periodicamente. Las dos primeras se diafanizaron en hidrato de cloral durante 48 h, se disecaron
y revisaron bajo la lupa, contando el numero total de huevos de T. giacomellii adheridos en cada uno, el
numero de larval 1 eclosionadas, así comp el de larvas muertas en los distintos estadíos.
Estimación de la selectividad por parte de T. giacomellii. Se utilizó el fndice de selectividad Q = Di(1-
Oi)/Oi(1-Di), (Jacobs 1974), donde Oi es la proporcion del item i en el ambiente, y Di es la proporci6n del
mismo en la dicta. Este indice toma valores en el intervalo 0 - 1 para preferencias negativas y en el
intervalo 1 - ∞ para preferencias positivas, y los valores resultan independientes de la proporción de los
items.

Las diferentes calidades de hospedadores más arriba mencionadas, tomadas de a pares, fue la oferta,
mientras que la proporci6n de huevos de T. giacomellii sobre cada una de ellas constituyó la demanda.

Además del indice Q, la diferencia en la proporcion dc hospedadores atacados pertenecientes a cada
calidad, se puso a prueba con la desviante normal, Z=(Xi-X2)/Xi(1-Xi)/ni + X2(1- X2)/n2 (Snedecor y
Cochran 1979), donde Xi y X2 son la proporción de hospedadores parasitados y ni y n2, respect ivamente,
el numero de ellos de una calidad dada.

Tabla l. Experimentos con individuos cn cautiverio para evaluar la selectividad de T. giacomellii respecto
de los estados de desarrollo de N.viridula. % indica el porcentaje de individuos parasitados
Table l. Experiments with caged individuals for evaluation of T. giacomellii selectivity towards
developmetal stages of N. viridula. % indicates percentage of parasitism.

Experimentos con individuos en cautiverio
Los experimentos se rcalizaron durante Enero de 1984. Los hospedadores fueron criados en el

laboratorio desde los estados de huevo o ninfa 1 (las tecnicas y materiales se detallan en Liljesthröm
1983), y fueron mantenidos junto a una parcja de parasitoides colectados el mismo día de la experiencia.
Cada experimento duró 5 h (comenzando a las 12 h) durante las cuales no se suministró alimento. Las
jaulas de base cuadrada Bran de 0.5 m2 x 0.7 m, la malla de nylon de 2 x 2 mm, y la temperatura y la
humedad no fueron controladas. La selectividad del parasitoide se evaluó respecto de las siguientes
combinaciones de estados de desarrollo de N. viridula en igual proporcion (50 hospedadores en cada
experimento con una replica de cada una): ninfas 4 - adultos; ninfas 4 - ninfas 5; y ninfas 5 - adultos (ver
Tabla 1).
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Tabla 2. Experimentos en el campo para evaluar la selectividad de T. giacomellii respecto del fenotipo,
edad y sexo de adultos de N. viridula.
Table 2. Field experiments for evaluations of T. giacomellii’s selectivity for colour patterns, age, and sex
of N. viridula adults.

*Desviante normal. ** La diferencia en la proporcion de machos adultos parasitados y hembras adultas
parasitadas entre ambas replicas fue respectivamente, t=0.1092 (ns) y t=2.469 (P<0.05).

Experimentos en el campo. Los experimentos para evaluar las preferencias del parasitoide hacia los
hospedadores adultos que difieren en edad, sexo, y patrones de coloracion (los mas comunes fueron las
llamadas variedades smagardula y torquata, Freeman 1940), se realizaron durante Febrero do 1983 y
Marzo de 1984 en la Facultad de Agronomia de La Plata. Considerando el primer atributo, los individuos
utilizados diferian en 45 dial, en tanto eran de aproximadamente la misma edad respecto del sexo y
fenotipo. Los hospedadores fueron criados en el laboratorio, y una vez en el estado adulto se les cortó el
segundo par de alas y el extremo membranoso del primer par, marcándolos en el pronoto con esmalte
rojo. Fueron liberados en un cantero de 4 m2 de Brassica rapa L (altamente atractivos para N. viridula) y
recapturados 6 dias mas tarde, contándose el numero de hucvos del parasitoide pegados en cada uno. El
numero de individuos liberados y recapturados, asi comp el do replicas figuran en la Tabla 2.

Resultados

Algunos aspectos de la estructura de la población de N. viridula. Al principio del periodo do actividad,
la población de N. viridula está compuesta solo por adultos post-invernantes. Luego, la densidad de las
sucesivas generaciones, así como la proporcion de ninfas 4, ninfas 5 y adultos, y el porcentaje de parasitismo
por T. giacomellii en cada uno, cambian en el tiempo. Sin embargo, el estudio a to largo de las 26
generacioncs, muestra que el esquema de la Figura la se repite cada año (Liljesthröm 1981, Liljesthröm
y Bernstein 1990). Respecto de los patrones de coloracion de N. viridula, existe tanto en ninfas como en
adultos una constancia en la dominancia de ciertos fenotipos, aparentemente independiente del sexo. En
las primeras, los diseños y colores son complejos, y en general se las divide en formas claras y oscuras
(Kobayashi 1959). En promedio, el 90 % de las del 4ºCstadio son oscuras en tanto el 99 % de las del 5°
estadio son claras. Respecto de los adultos se encontraron tres variedades: smagardula, torquata y aurantica
(Freeman 1940). La proporcion de las dos primeras (la tercera se encotró en cantidades despreciables por
to que no se la consideró en los análisis posteriores) fue la siguiente: smagardula 83 % - torquata 17 %
(X2=30.49; ns; 32 gl).
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Fig. 1a. (arriba). Variaciones en la densidad de ninfas 4, ninfas 5 y adultos de N. viridula durante el
período de actividad 1982-1983.
Fig. 1b. (abajo). Parasitismo por T. giacomellii sobre los estados de desarrollo mencionados, en
porcentaje.
Fig. 1a. (top). Variations of 4th and 5th instars nymphs and N. viridula adults during the activity period
1982-1983.
Fig. 1b. (bottom). Parasitism by T giacomelld (%) ofthe developmental stages mentioned above.
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Fig. 2. N. viridula: densidad relativa de machos adullos sobrevivientes detectados en muestreos
sucesivos durante los periodos de actividad 1981-1982; 1982-1983: 1983-1984. Los números marcan
el inicio de generaciones sucesivas, no indicándose los períodos de diapausa invernal.
Fig. 2. N. viridula: relative density of surviving adults detected from succesive samplings along the
activity periods 1981-1982; 1982-1983: 1983-1984. The figures show the beginning of succesive
generations, and hibernating periods are not indicated.

Por último, la proportion de sexos hacia el inicio del estado adulto, tanto en condiciones de labortorio
(Liljesthröm 1983), comp en el campo es 1:1 (Fig. 2), to que sugicre clue la intensidad de la mortalidad
preimaginal es independiente del sexo.

Beneficio obtenido por T. giacomellii al parasitar distinta calidad de hospedadores
Respecto do los estados de desarrollo de N. viridula, la difercncia en la proporci6n de exuvias

de ninfas 4 y ninfas 5 en la que al menos una larva 1 de T. giacomellii hubo eclosionado y
penetrado en el hospedador fue significativa: 0.6275 y 0.8632, respectivamente (Z=5.23; P<0.001).
Una posible explicación acerca de la probabilidad de penctraci6n de la larva 1 del parasitoide, G,
es la rclación entre el tiempo transcurrido a partir del ataque y penctraci6n de la larva l del
parasitoide, t, y cl de duration de cada cstadio de desarrollo del hospedador, T(i), Respecto del
primero, Shahjahan (1968) informa que para Trichopoa pennipes (F.) (otro parasitoide casi
específico de N. viridula) es de 3 dial. Respecto de los segundos, y a 21 ºC (aproximadamente igual
a la temperatura media a to largo del ciclo de actividad) son: T(4ºCstadio)= 6.44 dias; T(5º
estadio)= 12.36 dias (Liljesthröm 1983). Luego, halo la hipótesis de que es igualmenie probable el ataque
en cualquier dfa de existencia del cstadio, G = (1-t)/T, y la probabilidad de penctraci6n de la larva l del
parasitoide sería 0.5342 en ninfas 4 y 0.7573 en ninfas 5, observándose una tendencia similar a los
rcsultados anteriores. Estos procesos, explicarían las diferencias en los beneficios 130) ohlcmdos por cl
parasitoide al atacar ninfas 4, ninfas 5 y adultos: 0.5581, 0.7590, y 0.84111, respeclivamente. Respecto
del scxo del hospedador adulto, el bencficio B(i) varió según el nmero do ataques rccibidos. Asi, cl beneficio
cstimado a partir do individuos eon sólo 1 huevo de T. giacomcllii, fue ligcramentc superior en el macho
que en la hembra: B(macho)=0.869 %; B(hembra)=0.769 (Z=2.46; P<0.01). Esto se debería a una mayor
capacidad de respuesta del sistema inmunológico de las hcmbras de N. viridula al primer ataque del
parasitoide. En cambio, considerando los hospedadores con más do 4 hucvos adhcridos, se detecta unit
diferencia significativa en favor do las hcmbras, lanto respecto de la proporci6n do hucvos de T. giacomellii
que alcanzan cl 3°estadío larval (hembras:29.06 %; machos: 22.16 % ( Z=2.411; P<0.01), cuanto
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a la proporción de hospedadores a partir de los cuales se obtuvieron 2 pupas viables: hembras: 6.73 %;
machos: 1.68 % (Z=2.525; P<0.02); una posible explicación seria el mayor tamaño corporal de las hembras
de N. viridula.

Por otro lado, las colectas en el campo efectuadas durante dos generaciones sucesivas de N. viridula,
rellejan la proporcicin de hospedadores adultos parasitados con un creciente numero de huevos adheridos
(variando desde 1 a 23). En este caso, el beneficio estimado considerando la totalidad de hospedadores
no rnucstra diferencias significativas: B(macho)=0.831; B(hembra)=0.850 (Z=0.54; n.s.), probablemente
corno consecuencia, entre otros factores, de una compensación de los proccsos más arriba mencionados.
Lucgo, una escala de beneficio de menor a mayor sería: ninfas 4 - ninfas 5 - adultos.

Selectividad de T. giacomellii hacia distinta calidad de hospedadores
Los resultados de los experimentos en el campo, corno eon individuos en cautiverio, expresados Canto
corno indice Q, o porcentaje de parasitisrno, sugieren que solo existe selectividad por parte de T. giacomellii
hacia los distintos estados de desarrollo y sexo del adulto.

Respecto de los estados de desarrollo, el adulto es claramente preferido, y pareciera no existir
diferencias entre ninfas de distintos estados (Tabla 1). Los mucstreos en cl area de estudio exhibieron un
mayor porcentaje de parasitisrno en adultos do N. viridula que en ninfas (Fig. 1), si bien se debe toner en
cuenta que este es acumulativo y existe un progresivo incremento en la duración de cada estado de
desarrollo.

Con respecto a la preferencias por cl sexo de los adultos de N. viridula, los resultados sugieren una
preferencia por el macho (Tabla 2). Un análisis independiente rcalizado a partir de los mucstreos semanalcs
en cl area de estudio, ratifican cl resultado anterior: se detecta Lin mayor numero de huevos de T. giacomellii
adheridos sobre machos que sobre hembras (X2=89.97; P<0.05, 64 gl). Esta preferencia por cl macho
adulto de N. viridula, podria explicar la variación en la proporcicin de scxos encontrados en rnuestreos
sucesivas a to largo de cada generación. Al principio, cs aproximadamente 1:1, pero al cabo de 3-4
semanas (y a pesar de una expectativa de vida similar (Liljcsthrom 1983)), la proporción de hembras
crece debido a una mortalidad temprana de machos (X2= 22.8; P<0.1; 14 gl) (Fig. 2).

Los hospedadores adultos no fucron discriminados por parte del parasitoide de acuerdo a sir variedad
y edad (Tabla 2). Respecto Lie las dos variedades, cl análisis del numero de huevos adheridos tanto
ssobre machos coma hembras (considerados separadamente) a partir de mucstreos semanalcs, mostró
una ausencia de preferencia por una variedad u otra: X2(hcmbra)=29.06; ns; 36 gl); X2(macho)=14.74;
ns; 25 gl). Con respecto al factor edad, y comp en el anterior, el parasitoide parece no discriminar cntre
hospedadores adultos jovenes y viejos (Tabla 2). La diferencia de edad considerada (aproximadamente
45 dias), es la maxima diferencia normalmente registrada en el campo cntre individuos coexistentes de
dos generaciones sucesivas (Liljesthrom 1981).

Por ultimo, colectas en el campo realizadas durante Diciembre de 1981 (año en que se observó la
densidad más alts en la población de N. viridula), permitieron cstimar la sclectividad de T. giacomellii
hacia cl sexo de ninfas 4 y ninfas 5, y el patrón de coloración de las primeras. En el primer caso, se
colectaron 47 ninfas 4 y 115 ninfas 5 parasitadas, y en cl laboratorio se criaron separadamente hasty el
estado adulto, cuando el sexo fire determinado (39 y 1113 individuos, respectivarnente). En el segundo
caso se colectaron 172 ninfas 4, y en el laboratorio separadas en dos grupos: individuos claros y oscuros.
El numero de ninfas 4 parasitadas en cada grupo fue luego determinado. La hipótesis nula (ambas calidades
de hospedador tienen la nusma probabilidad de ser parasitados) se puso a prueba con una distribución
normal N (95 % de probabilidad); N=(0.5 - T)/S2; donde T es el numero de individuos parasilados Lie
una caliclad determinada; S2 =0.5(1-11.5)/n ; y n es el numero de individuos. Los resultados sugieren que
no existirian diferencias en la respuesta del parasitoide: 1) Porcentaje de parasitisrno de ninfas 4 claras y
oscuras: 12.5% y 10.9%, respect ivamente (N=0.186; ns). 2) Porcentaje de parasitisrno en machos y
hembras de ninfas 4 y ninfas 5: 48.72% - 51.28% (N=0.16; ns) y 51.46% - 48.54% (N=0.296; ns),
respectivamente.



48

Luego, con respecto a las calidades de hospedadores testeados, existiria una escala de susceptibilidad
al parasitismo por T. giacomellii, que de menor a mayor seria: ninfas 4 y ninfas 5 - hembras adultas -
machos adultos.

Discusión

Si bien ]as experiencias a partir de las cuales se estimó el beneficio obtenido por T. giacornellii atacando
distintos estados de desarrollo y sexo del adulto de N. viridula no pueden considerarse una prueba formal
de la teoria del forrajeo óptimo, es remarcable la coincidencia en las escalas de bcneficio y selectividad
de T. giacomellii.

Con respecto a las calidades de hospedadores testeados, los resultados sugieren que existe sólo
selectividad por parte de T. giacomellii hacia los distintos estados de desarrollo y sexo del adulto de N.
viridula, independientemente de los patrones de coloración, edad de los adultos, y sexo en la etapa ninfal.

Considerando la ausencia de selectividad hacia hospedadores adultos que difieren en la edad, Shahjahan
y Beardsley (1975) demuestran que no existen diferencias en la capacidad de penetración y supervivencia
de larval de T. pennipes al atacar adultos jóvenes y viejos de N. viridula, a pesar que la cuticula se
endurece al envejecer. Por otro lado, en relación a las preferencias de T. giacomellii hacia hospedadores
que difieren en el estado de desarrollo y sexo del adulto, han sido obscrvadas en otros trichiopodinos
parasitoides de N. viridula (Shahjahan 1968, Mitchell y Mau 1971, Gastal 1977, Harris y Todd 1980,
Buschman and Whitcomb 1980). La liberación de feromonas quimicamente diferentes (Pavis y Malosse
1986, Baker et al. 1987, Aldrich et al. 1987) por el macho de N. viridula son capaces de atraer tanto a
hembras vírgenes y ninfas de la misma especie como a hembras fecundadas de T. pennipes (Mitchell y
Mau 1971, Harris y Todd 1980). Estas feromonas podrian ser las responsables de una diferente
susceptibilidad al parasitismo por T. pennipes, similar al obtenido por T. giacomellii.

Luego, la distribución de riesgo entre individuos de una población de N. viridula que difieren en el
estado de desarrollo y sexo, podria ser suficientemente asimétrica y contribuir a la estabilidad observada
del sistema N. viridula - T. giacomellii.
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