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Resumen 
 

Uno de los factores que favorecen el éxito de una especie invasora es la 

ausencia de control por parte de enemigos naturales en los lugares invadidos, como lo 

predice la Hipótesis del Escape de Enemigos Naturales. Harmonia axyridis 

(Coleoptera: Coccinellidae) invadió el país recientemente, dominando en cultivos de 

alfalfa en Chile central, donde coexiste con Hippodamia variegata, otra especie 

introducida, y Eriopis chilensis, especie nativa, las cuales disminuyeron su abundancia 

luego de la llegada de H. axyridis. Un enemigo natural de coccinélidos es el parasitoide 

Dinocampus coccinellae (Hymenoptera: Braconidae), el cual está presente en varias 

regiones del mundo, incluido Chile. El éxito de la parasitación de D. coccinellae puede 

fluctuar considerablemente dependiendo de la especie de coccinélido. En otras 

regiones, H. axyridis ha sido catalogada como un hospedero menos adecuado para D. 

coccinellae en comparación con especies de coccinélidos nativas en la zona invadida, 

sugiriendo distintos mecanismos por medio de los cuales esta especie podría evitar el 

desarrollo exitoso de este parasitoide y, por lo tanto, presentar una menor proporción 

de individuos afectados por este enemigo natural. El presente estudio buscó dilucidar si 

H. axyridis es un hospedero menos adecuado para D. coccinellae en comparación con 

H. variegata y E. chilensis. Para esto se compararon la formación de pupa del 

parasitoide, parasitoidismo exitoso (i.e. emergencia de parasitoide adulto), desarrollo 

larval fallido (i.e. parasitoidismo con muerte de larva) y parasitoidismo total (i.e. 

formación de pupa del parasitoide o desarrollo larval fallido) en las tres especies de 

coccinélidos, capturados en campos de alfalfa en la Región Metropolitana y 

mantenidos en laboratorio. Además, individuos criados en el laboratorio fueron 

expuestos al parasitoide para comparar en las tres especies la oviposición por parte del 
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parasitoide y, al igual que en campo, la formación de pupa del parasitoide, 

parasitoidismo exitoso, desarrollo larval fallido y parasitoidismo total. En campo, H. 

axyridis presentó menor parsitoidismo exitoso (7 %) que H. variegata (33 %) y E. 

chilensis (36 %), además, H. axyridis fue la única especie en que el porcentaje 

desarrollo larval fallido fue mayor al porcentaje de parasitoidismo exitoso. En 

condiciones de laboratorio los resultados fueron similares ya que D. coccinellae nunca 

ovipuso en H. axyridis, en cambio sí lo hizo en H. variegata (40%) y E. chilensis (33%), 

obteniéndose eventos de formación de pupa, parasitoidismo exitoso y desarrollo larval 

fallido en laboratorio sólo en estas últimas. Esto indicaría que H. axyridis en Chile, al 

igual que en otras latitudes, sería un hospedero menos adecuado para el parasitoide D. 

coccinellae en comparación con las otras especies, nativas e introducidas, abundantes 

en campos de alfalfa, lo que podría constituir una ventaja para su establecimiento y 

dominancia en este ecosistema. 
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Abstract 
 

One of the factors favoring the success of an invasive species is the absence of 

control by natural enemies in the invaded areas, as predicted by the Enemy Release 

Hypothesis. Harmonia axyridis (Coleoptera: Coccinellidae) recently invaded the 

country, dominating alfalfa fields in central Chile, where it coexists with Hippodamia 

variegata, another introduced species, and Eriopis chilensis, a native species, both 

decreasing in abundance after the arrival of H. axyridis. A natural enemy of coccinellids 

is the parasitoid Dinocampus coccinellae (Hymenoptera: Braconidae), which is present 

in several regions of the world, including Chile. The success of D. coccinellae 

parasitization can fluctuate considerably depending on the species of coccinellid. In 

other regions, H. axyridis has been classified as a less suitable host for D. coccinellae 

compared to native coccinellid species in the invaded area, suggesting different 

mechanisms by which this species could prevent the successful development of this 

parasitoid, and, therefore, present a lower proportion of individuals affected by this 

natural enemy. The present study attempted to elucidate whether H. axyridis is a less 

suitable host for D. coccinellae compared to H. variegata and E. chilensis. For this 

purpose, parasitoid pupa formation, successful parasitism (i.e. adult parasitoid 

emergence) and failed larval development (i.e. parasitism with larval death) were 

compared in the three coccinellid species, from insects captured in alfalfa fields in the 

Metropolitan Region and maintained in the laboratory. In addition, individuals reared in 

the laboratory were exposed to the parasitoid to compare parasitoid oviposition and, as 

in the field, parasitoid pupa formation, successful parasitism and failed larval 

development in all three species. In the field, H. axyridis had less successful parasitism 

(7%) than H. variegata (33%) and E. chilensis (36%), in addition, H. axyridis was the 



UNIVERSIDAD DE CHILE -FACULTAD DE CIENCIAS -ESCUELA DE PREGRADO  

4 
 

only species in which the percentage of failed larval development was greater than the 

percentage of successful parasitism. In laboratory conditions, the results were similar, 

since D. coccinellae never oviposited in H. axyridis, while it did in H. variegata (40%) 

and E. chilensis (33%), obtaining events of pupa development, successful parasitism 

and failed larval development in the laboratory species. This would indicate that H. 

axyridis in Chile, as in other regions, would be a less suitable host for the parasitoid D. 

coccinellae compared to the other most abundant native and introduced species in 

alfalfa fields, which could be an advantage for its establishment and dominance in this 

ecosystem. 
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Introducción 
 

En comunidades de coccinélidos de Chile central, la abundancia relativa de 

especies exóticas ha aumentado significativamente producto de la perturbación de su 

ecosistema (Grez y col., 2013). Dentro de estas, la chinita arlequín, Harmonia axyridis 

(Pallas) (Coleoptera: Coccinellidae) se considera una especie invasora de gran éxito a 

nivel mundial. Es originaria de Asia, pero ahora está establecida en todos los 

continentes, con excepción de la Antártica (Roy y col., 2016; Camacho-Cervantes y 

col., 2017). En América del Sur, H. axyridis se introdujo para el control biológico a 

finales de los ’80 en varios países, pero también de manera accidental, reportándose el 

2003 las primeras poblaciones silvestres en Chile (Grez y col., 2010). Hoy en día está 

ampliamente distribuida entre las regiones IV y X, siendo especialmente abundante en 

cultivos de alfalfa (Medicago sativa L.) (Fabaceae), donde coexiste con otros 

coccinélidos como la nativa Eriopis chilensis Hofmann y la exótica Hippodamia 

variegata (Goeze), introducida al país en la década de los ’70 (Grez y col., 2016). 

Después del establecimiento de H. axyridis se han demostrado disminuciones en las 

poblaciones de otros coccinélidos en campos de alfalfa, particularmente de especies 

nativas (Grez y col., 2016). El éxito de H. axyridis en muchas partes del mundo se ha 

atribuido principalmente a competencia interespecífica y depredación intragremio 

asimétricas en favor de la invasora, o al escape de enemigos naturales (Roy & Brown, 

2015; Roy y col., 2016). La Hipótesis de Escape de Enemigos Naturales predice que 

una especie exótica introducida aumentará en distribución y abundancia debido al 

reducido impacto que enemigos naturales tienen en la nueva zona invadida con 

relación al área nativa. Dentro de los enemigos naturales de coccinélidos destaca a 

nivel mundial el parasitoide Dinocampus coccinellae (Schrank) (Hymenoptera: 
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Braconidae) (Ceryngier y col., 2017). Este parasitoide es de distribución cosmopolita, 

cubriendo todos los continentes con excepción de la Antártida y algunas islas 

(Camacho-Cervantes y col., 2017). Dinocampus coccinellae es una especie 

principalmente partenogenética telitoca, donde huevos no fecundados dan origen a 

hembras adultas (Balduf, 1926; Ceryngier & Hodek, 1996). Son escasos los registros 

de individuos machos de esta especie a nivel mundial y se ha demostrado que estos 

no son necesarios para la reproducción (Balduf 1926; Ceryngier y col., 2012). La 

asociación con su hospedero comienza con la oviposición de uno o varios huevos en 

estados avanzados de desarrollo del coccinélido (Figura 1), pudiendo eclosar varias 

larvas, pero finalmente sólo una completará su desarrollo y sobrevivirá, emergiendo del 

coccinélido adulto a través de la membrana abdominal, y luego tejiendo su capullo 

entre las patas del coccinélido, donde pupará (Balduf, 1926). Durante el desarrollo 

larval del parasitoide, la larva no se alimenta directamente de los tejidos internos del 

coccinélido. Su alimento es mediado por teratocitos, los cuales son células derivadas 

del material seroso del huevo del parasitoide (Cerynger y col., 2012). Los teratocitos 

sintetizan, a partir de aminoácidos que absorben de la hemolinfa del coccinélido, un 

polipéptido que se va acumulando al interior de estos durante el tiempo de desarrollo 

larval, generando un aumento progresivo de su tamaño, mientras que al mismo tiempo 

disminuyen en cantidad producto de su consumo por parte de las larvas del parasitoide 

(Sluss, 1968; Kadono-Okuda y col., 1995).  Antes de que emerja la larva del 

parasitoide se produce una parálisis y cambio en el comportamiento de los coccinélidos 

debido a la replicación del virus Dinocampus coccinellae Paralisis Virus (DcPV) en el 

cerebro del hospedero, y que es introducido por el parasitoide durante la oviposición 

(Dheilly y col., 2015). Finalmente, la pupa del parasitoide se desarrolla en el exterior, 

adherida al abdomen y patas del coccinélido, emergiendo posteriormente el adulto, 
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completándose en este punto del ciclo un evento de parasitoidismo exitoso, luego del 

cual el coccinélido generalmente muere (Balduf, 1926; Ceryngier y col., 2012). 

 

 

Figura 1. Ciclo de vida de Dinocampus coccinellae 

 

El nivel de parasitación de coccinélidos por D. coccinellae puede fluctuar 

considerablemente dependiendo de la especie hospedera (Ceryngier y col., 2012, 

2017). La medida del parasitoidismo exitoso, esto es, el porcentaje de emergencia del 

parasitoide adulto, es generalmente utilizada para determinar la susceptibilidad de 

distintas especies de coccinélidos al parasitoide (Ceryngier y col., 2012, 2017; Dindo y 

col., 2016). Estudios en otras regiones evidencian que H. axyridis es menos 

susceptible a D. coccinellae que otros coccinélidos (Berkvens y col., 2010; Comont y 

col., 2014), registrando una menor frecuencia de parasitoidismo exitoso (Hoogendoorn 

& Heimpel, 2002; Ceryngier y col., 2012, 2017; Comont y col., 2014). Se ha propuesto 
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que H. axyridis actuaría como un probable sumidero del parasitoide, debido a que sería 

parasitada de manera similar a otras especies, pero el desarrollo del parasitoide se 

vería interrumpido (Hoogendoorn & Heimpel, 2002; Firlej y col., 2010). Un patrón 

anormal en el crecimiento de los teratocitos al interior de H. axyridis sería una posible 

causa de la interrupción del desarrollo de larvas del parasitoide, debido al rol nutritivo 

que estos cumplen (Firlej, 2012). Otros mecanismos, conductuales, inmunológicos y 

fisiológicos, han sido descritos como factores que podrían explicar esta menor 

susceptibilidad (Firlej y col., 2007, 2010, 2012). Sin embargo, también se han 

registrado especies nativas hospederas de D. coccinellae que no presentan diferencias 

con H. axyridis en cuanto a la susceptibilidad a este parasitoide (Dindo y col., 2016), 

por lo que este fenómeno debe estudiarse mediante comparaciones específicas en las 

distintas regiones donde se ha establecido H. axyridis. Dados los antecedentes 

actuales del éxito de H. axyridis en Chile, se espera encontrar un parasitoidismo por D. 

coccinellae inferior en H. axyridis que en las otras especies abundantes en campos de 

alfalfa de Chile Central, E. chilensis e H. variegata. 
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Objetivo General 

Evaluar si Harmonia axyridis es un hospedero menos adecuado para el parasitoide 

Dinocampus coccinellae, en comparación con Eriopis chilensis e Hippodamia 

variegata. 

Objetivos específicos 

1. Comparar el porcentaje de desarrollo larval fallido, formación de pupa, 

parasitoidismo exitoso y parasitoidismo total en H. axyridis, E. chilensis e H. 

variegata en individuos capturados en campo. 

2. Comparar el porcentaje de oviposición, desarrollo larval fallido, formación de 

pupa, parasitoidismo exitoso y parasitoidismo total en H. axyridis, E. chilensis e 

H. variegata en laboratorio. 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



UNIVERSIDAD DE CHILE -FACULTAD DE CIENCIAS -ESCUELA DE PREGRADO  

10 
 

Materiales y Métodos 
 

1. Desarrollo larval fallido, formación de pupa, parasitoidismo exitoso y 

parasitoidismo total  en las tres especies de coccinélidos desde individuos 

capturados en campo:  

Durante los periodos de primavera del 2016 y otoño del 2017 se realizaron 

capturas con redes entomológicas cada 15 días de adultos de H. axyridis, E. chilensis 

e H. variegata en un alfalfal de Pirque (Santiago de Chile, 33°40'16.2"S 70°35'04.8"W) 

y uno de La Pintana (Santiago de Chile, 33°34'22.4"S 70°37'40.9"W), capturando en 

cada alfalfal un mínimo de 20 adultos de cada especie por fecha de captura. Estos se 

mantuvieron en cajas acrílicas de crianza, separados por especie, con plantas de haba 

Vicia faba (Fabaceae) infestadas con Acyrthosiphon pisum (Harris) (Hemiptera: 

Aphididae) criados en el laboratorio. Los individuos se mantuvieron bajo condiciones 

controladas de 21°C, 70% HR y fotoperiodo 16:8 (L: D) h, por 30 ± 5 días, y durante 

este periodo se contabilizaron y extrajeron de las cajas, cada dos días, aquellos 

insectos que presentaron formación de pupa del parasitoide. Durante la primavera del 

2016 sólo se obtuvieron datos del número de individuos por especie que presentaron 

formación de pupa. En las capturas de otoño de 2017 las pupas extraídas se 

mantuvieron individualmente en placas de Petri y se contabilizaron aquellas pupas en 

las que se completó un evento de parasitoidismo exitoso (i.e. emergencia de 

parasitoide adulto), calculando los porcentajes de ocurrencia de este evento para cada 

especie y usando estos resultados para estimar la proporción de parasitoidismo exitoso 

que se habría presentado en las capturas realizadas durante la temporada de 

primavera del 2016 para cada especie. Además, la observación de la emergencia del 

parasitoide adulto permitió confirmar que se trataba de D. coccinellae, lo que se 
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esperaba dado que en Chile sólo se ha registrado esta especie parasitando 

coccinélidos (Togni y col., 2015). La identidad del parasitoide fue corroborada 

siguiendo la clave del “Manual of the New World Genera of the Family Braconidae 

(Hymenoptera)” (Wharton y col., 1997). Aquellos coccinélidos que no presentaron 

formación de pupa del parasitoide fueron diseccionados, estimándose el porcentaje de 

estos que presentaban desarrollo larval fallido (larvas que murieron en el coccinélido) o 

ausencia de parasitoidismo (individuos sin presencia de larvas).  

 

2. Porcentaje de oviposición, desarrollo larval fallido, formación de pupa, 

parasitoidismo exitoso y parasitoidismo total en las tres especies de 

coccinélidos en laboratorio:  

Crianza de los insectos:  

Durante la primavera del 2017 se colectaron coccinélidos en campos de alfalfa, 

y se inició una crianza en laboratorio bajo las condiciones controladas anteriormente 

mencionadas. Para ello, los huevos de cada especie fueron recolectados 

periódicamente, manteniéndolos en placas de Petri -separados por especie- hasta la 

emergencia de las larvas. Una vez que emergieron las larvas, se mantuvieron un 

máximo de 10 larvas por placa de Petri, proporcionándoles alimentación ad libitum de 

áfidos de la especie A. pisum y agua en un algodón, hasta alcanzar un tamaño 

apropiado para ser manipuladas, entre el segundo y tercer estadio larval. Estas se 

trasladaron a cajas de crianza separadas por especie, con plantas de haba, infestadas 

con el áfido, hasta alcanzar su fase adulta, manteniendo un máximo de 30 adultos por 

caja.  

Los parasitoides se obtuvieron de aquellos coccinélidos capturados que 

presentaron emergencia del parasitoide en el laboratorio. Una vez que emergieron los 
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parasitoides adultos, fueron alimentados con miel y agua en un algodón, 

manteniéndolos individualmente en placas de Petri durante 2-3 días, tiempo en que 

alcanzan la madurez sexual (Balduf, 1926), siendo esta la edad adecuada para realizar 

la exposición a los coccinélidos.  Todos los parasitoides criados corresponden a 

hembras dado que, como se mencionó previamente, la especie se reproduce por 

partenogénesis telitoca. Sin embargo, en cada uno de los ensayos se verificó que el 

individuo adulto realizara al menos un intento de oviposición sobre alguno de los 

coccinélidos. 

Exposición al parasitoide: 

Para estudiar el efecto de la especie de coccinélido en el éxito de cada una de 

las etapas del parasitoidismo por D. coccinellae, en un recipiente transparente de 755 

cm3, se expusieron 4 coccinélidos adultos de una misma especie y de sexo mixto a una 

hembra adulta de D. coccinellae, por un periodo de 1 hora. Esto teniendo en cuenta la 

metodología utilizada en estudios similares (Geoghegan y col., 1998; Dindo y col., 

2016), y sabiendo que a los dos días de vida una hembra de D. coccinellae alcanza su 

madurez sexual, conteniendo al menos 100 huevos por ovario y pudiendo realizar 

persecuciones continuas durante una hora (Balduf, 1926). Por lo tanto, se puede 

considerar que un parasitoide tiene el potencial para parasitar a una gran cantidad de 

coccinélidos en el lapso dispuesto para estos experimentos.  El porcentaje de 

oviposición, formación de pupa, parasitoidismo exitoso y desarrollo larval fallido se 

analizó en un mínimo de 20 individuos por especie (20 H. variegata, 24 E. chilensis y 

40 H. axyridis). Con la mitad de los individuos se calculó el porcentaje de oviposición 

(10 H. variegata, 12 E. chilensis y 20 H. axyridis), extrayendo 2 de los cuatro 

coccinélidos expuestos al parasitoide en cada grupo, los cuales fueron diseccionados 

en búsqueda de huevos 3-4 días después de ser expuestos al parasitoide. Con la otra 
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mitad se evaluó el porcentaje de formación de pupa, parasitoidismo exitoso y desarrollo 

larval fallido.  Para ello, los otros dos coccinélidos en cada grupo fueron mantenidos en 

recipientes transparentes durante 30 ± 5 días, con la alimentación y condiciones 

controladas mencionadas anteriormente. Este tiempo permite asegurar que todas las 

larvas de parasitoides viables finalizaran su proceso de desarrollo, dado que el tiempo 

de desarrollo huevo-larva de último estadío es 3 a 4 semanas (Balduf, 1926; Ceryngier 

y col., 2012). Durante este periodo, y cada dos días, se contabilizaron y extrajeron del 

recipiente aquellos coccinélidos que presentaron formación de pupa del parasitoide y 

estos se mantuvieron de manera individual en placas de Petri para contabilizar 

aquellas pupas desde donde emergieron exitosamente adultos (i.e. parasitoidismo 

exitoso). Para estimar los porcentajes de desarrollo larval fallido, aquellos individuos 

que después de los 30 ± 5 días no presentaron formación de pupa del parasitoide 

fueron diseccionados en busca de larvas y se registró la cantidad de coccinélidos con 

larvas sin emerger. Finalmente, con los porcentajes de formación de pupa y desarrollo 

larval fallido se calculó el porcentaje total de parasitoidismo. 

Inicialmente se había determinado realizar exposiciones al parasitoide por un 

periodo de 24 horas, teniendo en cuenta que este tiempo ha sido registrado como 

suficiente para una oviposición exitosa (Balduf, 1926; Dindo y col., 2016). Se aplicó 

este tiempo de exposición al parasitoide a 2 grupos de coccinélidos por especie, en 

total 8 coccinélidos por especie, sin embargo, se produjo una alta mortalidad en E. 

chilensis e H. variegata por eventos de superparasitoidismo (i.e. un hospedero 

conteniendo más de un huevo o larva de la misma especie), por lo que para los 

siguientes grupos expuestos al parasitoide se redujo este tiempo, manteniendo al 

parasitoide solo 1 hora al interior del recipiente, siendo este un tiempo que también se 

ha descrito como suficiente para la oviposición por parte del parasitoide (Balduf, 1926; 
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Dindo y col., 2016), incluso con una mayor cantidad de coccinélidos por parasitoide 

(Dindo y col., 2016), disminuyendo de esta manera las muertes. Sin embargo, los 

resultados obtenidos con exposiciones de 24 horas fueron registrados y se informan 

como evidencia del posible efecto del tiempo de exposición en las tres especies.  

 

3. Análisis estadísticos:  

La variación de los porcentajes de formación de pupa, parasitoidismo exitoso y 

desarrollo larval fallido en el campo entre especies de coccinélidos (Objetivo 1) fueron 

comparados a través de Pruebas de Chi-cuadrado. La variación de los porcentajes de 

oviposición, formación de pupa, parasitoidismo exitoso, desarrollo larval fallido y 

parasitoidismo total en laboratorio entre especies de coccinélidos (Objetivo 2) fueron 

comparados a través de un test exacto de Fisher debido al bajo número de réplicas por 

especie. Tanto para las Pruebas de Chi-cuadrado como para los test exactos de Fisher 

en caso de encontrar diferencias significativas entre las tres especies, posteriormente 

se realizaba la comparación por pares.   
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Resultados 

1. Experimentos en campo: 

En total, durante las dos temporadas, se capturaron 737 individuos adultos de 

las tres especies estudiadas y, como se esperaba, D. coccinellae fue el único 

parasitoide detectado en estos coccinélidos. H. axyridis fue la especie con menor 

porcentaje de formación de pupa y parasitoidismo exitoso en comparación con E. 

chilensis e H. variegata (Tabla 1). Harmonia axyridis tuvo el menor porcentaje de 

individuos parasitados y a pesar de que H. variegata tuvo el mayor porcentaje de 

eventos de desarrollo larval fallido, con las otras dos especies teniendo un porcentaje 

similar, la proporción de individuos con desarrollo larval fallido en función del total 

parasitados en cada especie es mayor en H. axyridis e H. variegata que la encontrada 

en E. chilensis (Tabla 1).  

Tabla 1. Porcentajes de formación de pupa, parasitoidismo exitoso, desarrollo larval 

fallido, parasitados y parasitados con desarrollo larval fallido por parte de D. coccinellae 

en cada una de las especies capturadas en campos de alfalfa.  

Especie  
E. chilensis 

 
H. variegata 

 
H. axyridis 

X2 p-valor* 

N 276 352 109 - - 

Formación de pupa (%) 38%a 35%a 8%b 34.822 <<0,001 

Parasitoidismo exitoso (%) 36%a 33%a 7%b 32.769 <<0,001 

Desarrollo larval fallido (%) 14%b 24%a 12%b 14.672 <<0,001 

Parasitados (%)** 52%a 59%a 20%b 53.928 <<0,001 
Parasitados con desarrollo 
larval fallido (%) *** 27% b (145) 41%a (210) 59%a (22) 12.393 0,002 
* p-valor correspondiente a prueba de Chi-cuadrado para las tres especies (α = 0,05).  
a, b. Pruebas de Chi-cuadrado a pares de especies. Misma letra entre especies indica que no hay diferencias 
estadísticamente significativas (p>0,05). 
** Suma de porcentaje de formación de pupa y desarrollo larval fallido. 
*** Porcentaje de desarrollo larval fallido en función del total de individuos parasitados.  
() Número de individuos parasitados (Formación de pupa + desarrollo larval fallido) 
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2. Experimentos en laboratorio: 

Oviposición por Dinocampus coccinellae 

De las tres especies expuestas al parasitoide durante 1 o 24 horas, ningún 

individuo de H. axyridis presentó eventos de oviposición, mientras que en E. chilensis e 

H. variegata los porcentajes de oviposición fueron mayores a 30%, similares entre si y 

significativamente mayores a los de H. axyridis (Tabla 2).  

Tabla 2. Porcentajes de oviposición por parte de D. coccinellae en las especies 

expuestas en condiciones de laboratorio. 

Tiempo Especie  
E. chilensis 

 
H. variegata 

 
H. axyridis p-valor* 

1 hora 
N 12 10 20 - 

Oviposición (%)** 33%b 40%b 0%a 0,003 

24 horas 
N 4 4 4 - 

Oviposición (%)** 100%b 75%b 0%a 0,007 
* p-valor correspondiente a prueba de Chi-cuadrado para las tres especies (α = 0.05).  
a, b Pruebas de chi-cuadrado a pares de especies. Misma letra entre especies indica que no hay diferencias 
estadísticamente significativas (p>0.05). 
** Porcentaje de individuos en q se encontraron huevos del parasitoide 3 – 4 días después de la exposición. 

 
Desarrollo de Dinocampus coccinellae  

Dentro de los individuos mantenidos en el laboratorio durante 30 ± 5 días, H. 

axyridis no presentó individuos con formación de pupa del parasitoide. Además, al 

diseccionar a estos individuos tampoco se registraron eventos de desarrollo larval 

fallido, esto tanto para las exposiciones de 1 hora como para las de 24 horas (Tabla 3). 

La frecuencia de eventos de formación de pupa, parasitoidismo exitoso y desarrollo 

larval fallido en E. chilensis e H. variegata fueron mayores que en H. axyridis, en las 

exposiciones de 1 y 24 horas, con valores similares entre E. chilensis e H. variegata 

(Tabla 3).  
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Tabla 3. Porcentajes de formación de pupa, parasitoidismo exitoso, desarrollo larval 

fallido y parasitados por parte de D. coccinellae en cada una de las especies expuestas 

en condiciones de laboratorio. 

Tiempo  Especie  
E. chilensis 

 
H. variegata 

 
H. axyridis 

p-valor* 

1 hora 

N 12 10 20 - 

Formación de pupa (%) 42%a 30%a 0%b 0,003 
Parasitoidismo exitoso (%) 42%a 30%a 0%b 0,003 
Desarrollo larval fallido (%) 25%a 10%a 0%b 0,039 
Parasitados (%)** 

50%a 35%a 0%b < 0,001 

24 horas 

N 4 4 4 - 
Formación de pupa (%) 33% 0% 0% n.s 
Parasitoidismo exitoso (%) 33% 0% 0% n.s 
Desarrollo larval fallido (%) 67%a 100%a 0%b 0,018 
Parasitados (%)** 

100%a 100%a 0%b 0,006 
* p-valor correspondiente a prueba de Chi-cuadrado para las tres especies (α = 0,05).  
n.s. No hay diferencias estadísticamente significativas (p>0,05) 
a, b. Pruebas de Chi-cuadrado a pares de especies. Misma letra entre especies indica que no hay diferencias 
estadísticamente significativas (p>0,05). 
** Suma de porcentaje de formación de pupa y desarrollo larval fallido. 
 

Superparasitoidismo  

A pesar del bajo número de réplicas (4 individuos por especie), los resultados 

obtenidos en individuos de E. chilensis e H. variegata expuestos durante 24 horas al 

parasitoide mostraron una alta proporción de individuos con oviposición (Tabla 2) y en 

el 100% de estos casos se trató de eventos de superparasitoidismo (i.e. varios huevos 

de la misma especie depositados en un mismo hospedero), con un promedio 18,2 ± 6,9 

huevos por individuo en E. chilensis y 14 ± 4 en H. variegata. En las exposiciones 

durante 1 hora los eventos de superparasitoidismo presentaron una frecuencia menor, 
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con un 25% en E. chilensis y un 75% en H. variegata, en los cuales en promedio se 

encontraron 2 ± 0,75 huevos por individuo en E. chilensis y 3 ± 0,9 en H. variegata. En 

los individuos en que se evaluaron las otras etapas del parasitoidismo se registró que 

los individuos con desarrollo larval fallido fueron mayores en individuos expuestos 

durante 24 horas (Tabla 3), los que presentaron una frecuencia mayor de 

superparasitoidismo, encontrando en promedio 4,5 ± 0,5 larvas por individuo de E. 

chilensis y 11,8 ± 3,5 en H. variegata. En los individuos con exposiciones de 1 hora el 

porcentaje de individuos con desarrollo larval fallido fue menor y los promedios de 

larvas fallidas al interior de estos fueron de 3,4 ± 0,9 larvas por individuo de E. chilensis 

y 2 ± 0 en H. variegata. 
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Discusión 
 

En función de los resultados de este estudio, que indican que el porcentaje de 

parasitoidismo exitoso fue significativamente menor en H. axyridis que en H. variegata 

y E. chilensis, se puede deducir que H. axyridis fue un peor hospedero para este 

parasitoide. Estos resultados apoyan investigaciones previas que describen a H. 

axyridis como un hospedero marginal (menos adecuado) para D. coccinellae en 

comparación con especies nativas en las zonas invadidas por esta especie (Berkvens y 

col., 2010; Hoogendoor & Heimpel, 2002; Firlej y col., 2007, Castro-Guedes, 2016; 

Comont y col., 2013). En consecuencia, este parasitoide tendría un mínimo impacto en 

el control de las poblaciones de este coccinélido exótico tanto en Chile como en otras 

partes del mundo.  

Distintos mecanismos podrían determinar el menor parasitoidismo exitoso de D. 

coccinellae sobre H. axyridis, que han sido observadas en otras latitudes con respecto 

a sus pares nativas y que ameritan ser analizadas en el presente estudio: 1) El 

comportamiento defensivo de esta especie durante la oviposición (Firlej y col., 2010); 

2) El encapsulamiento de los huevos del parasitoide por parte del sistema inmune de 

H. axyridis (Firlej y col., 2012) y 3) La poca idoneidad de H. axyridis durante el 

desarrollo de las larvas del parasitoide (Firlej y col., 2007).  

Comportamiento defensivo de H. axyridis 

En este estudio, los adultos de H. axyridis no presentaron eventos de 

oviposición en los experimentos realizados en condiciones de laboratorio, por lo que es 

muy probable que estos individuos estén escapando a la oviposición al repeler el 

ataque por parte de D. coccinellae. Esto no ocurriría con las otras especies estudiadas, 
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tal como se ha descrito en otras regiones invadidas, en donde los comportamientos de 

defensa observados en individuos adultos de H. axyridis han sido mayores, resultando 

en un aumento en el tiempo de ataque por parte del parasitoide sobre H. axyridis (Firlej 

y col., 2010) y dificultando la oviposición exitosa. Sin embargo, en individuos 

capturados en campo, sí se registraron eventos de parasitoidismo, lo cual puede 

deberse a que en los experimentos de laboratorio sólo se realizaron exposiciones 

sobre los coccinélidos en su fase adulta, mientras que en campo la oviposición por 

parte del parasitoide puede haber ocurrido durante las últimas fases larvales. Se ha 

descrito que los individuos adultos son los más atacados por D. coccinellae, seguidos 

por la cuarta y tercera fase larval respectivamente (Obrycki y col., 1985; Majerus y col., 

2000; Firlej y col., 2005). En el caso particular de H. axyridis, las larvas de cuarta y 

tercera fase serían más susceptibles que los adultos, dado que en su fase adulta esta 

especie manifiesta comportamientos de defensa más agresivos que otras especies 

(Hoogendoorn &  Heimpel 2002; Firlej y col., 2005; Berkvens y col., 2010; Firlej y col., 

2010). Grabaciones realizadas durante los ensayos de exposición de los coccinélidos a 

D. coccinellae evidencian el esfuerzo de ataque por parte del parasitoide sobre H. 

axyridis y el comportamiento particularmente agresivo de esta ante el ataque (e.g. 

mordeduras, patadas, esconder el abdomen, o caminar rápidamente), en comparación 

con H. variegata y E. chilensis 

(https://drive.google.com/open?id=1iMxLTpptM5ngSEsUJYEswlsoDHg7Dbw3). Para 

confirmar que estas diferencias en la oviposición por parte del parasitoide responden a 

una diferencia conductual entre las especies, particularmente en la fase adulta de 

estas, actualmente se están iniciando experimentos en el Laboratorio de Ecología de 

Ambientes Fragmentados de la Universidad de Chile, que buscarán cuantificar estas 

https://drive.google.com/open?id=1iMxLTpptM5ngSEsUJYEswlsoDHg7Dbw3
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diferencias, tal como ya se ha realizado en otras regiones invadidas por de esta 

especie (Firlej y col., 2010).  

Encapsulamiento de los huevos del parasitoide por parte del sistema inmune de H. 

axyridis 

Estudios en otras áreas invadidas han reportado la capacidad del sistema 

inmune de H. axyridis para encapsular los huevos depositados por D. coccinellae, 

sobre todo cuando estos son depositados en bajas proporciones (Firlej y col., 2012). 

Ello sugiere que la ausencia de eventos de oviposición sobre H. axyridis observado en 

condiciones de laboratorio en nuestro estudio podrían ser solo aparentes, ya que los 

individuos eran diseccionados de 3 a 4 días después de la exposición, y para ese 

entonces los huevos de eventuales oviposiciones pudieron haber sido encapsulados. 

Los bajos porcentajes de parasitoidismo en campo en H. axyridis también pueden ser 

explicados por esta respuesta inmune. Esto es algo que debería evaluarse utilizando 

otras técnicas que puedan detectar la presencia de huevos del parasitoide 

inmediatamente después de la oviposición, pudiendo comparar porcentajes de 

oviposición y porcentajes de presencia de larvas. 

Poca idoneidad de H. axyridis durante el desarrollo de las larvas del parasitoide 

Si bien los individuos de H. axyridis capturados en campo presentaron eventos 

de parasitoidismo, el porcentaje de formación de pupa del parasitoide fue el más bajo 

de las tres especies y la proporción de individuos parasitados con desarrollo larval 

fallido fue alta tanto en H. axyridis como en H. variegata. En el caso de H. axyridis 

estos resultados podrían deberse a que aun cuando los huevos de D. coccinellae no 

sean destruidos por el sistema inmune de H. axyridis, el desarrollo posterior de las 
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larvas puede verse impedido o retrasado debido al reducido número e inapropiado 

patrón de crecimiento que se ha descrito en los teratocitos al interior de H. axyridis 

(Firlej y col., 2007). Estos teratocitos, al tener un rol nutritivo durante el desarrollo de 

las larvas del parasitoide (Kadono-Okuda y col., 1998), representarían una cantidad 

insuficiente de alimento para el desarrollo de la larva, provocando esto la muerte de 

esta al interior del coccinélido. Si bien H. variegata también registró una proporción alta 

de desarrollo larval fallido, es probable que en este caso los eventos estén asociados 

al pequeño tamaño de este coccinélido, el cual fluctúa entre 4,2 - 5 mm, en 

comparación con H. axyridis 6,5 - 8 mm y E. chilensis 4,3 - 5,8 mm. Esto lo que le 

conferiría una menor capacidad para sustentar el desarrollo de las larvas de D. 

coccinellae (Balduf 1926), generando su muerte o incluso la muerte prematura del 

coccinélido. Además, tanto en las observaciones realizadas durante las disecciones de 

los individuos capturados en campo, como en los resultados obtenidos en los 

experimentos de laboratorio se pudo evidenciar una mayor frecuencia de eventos de 

superparasitoidismo en esta especie, lo cual acentúa esta falta de recursos para el 

desarrollo de las larvas (Balduf, 1926; Ceryngier y col. 2012). Esta consecuencia de los 

eventos de superparasitoidismo se pudo constatar experimentalmente en los individuos 

de H. variegata y E. chilensis que fueron expuestos durante 24 horas al parasitoide, los 

cuales casi en su totalidad presentaron desarrollo larval fallido. Sin embargo, es 

necesario aumentar el número de individuos evaluados para poder confirmar la 

significancia de esta tendencia. Este alto porcentaje de desarrollo larval fallido en los 

individuos parasitados de H. axyridis e H. variegata señalaría a E. chilensis como un 

mejor hospedero para D. coccinellae.  
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Durante este estudio la evidencia apunta a la ocurrencia de los tres 

mecanismos más frecuentemente citados como características que permitirían en las 

regiones invadidas el escape de H. axyridis ante la parasitación por parte de D. 

coccinellae. Sin embargo, la efectividad y frecuencia de cada uno de estos 

mecanismos podría variar entre poblaciones de H. axyridis. Tanto en Europa (Berkvens 

y col., 2010) como en EE. UU. (Hoogendoorn & Heimpel, 2002) y Canadá (Firlej y col., 

2005) se han registrado bajos porcentajes de parasitoidismo exitoso en H. axyridis, en 

comparación con las otras especies presentes en las zonas invadidas. Sin embargo, se 

ha destacado que estos porcentajes pueden incrementar a futuro debido a la 

adaptación de D. coccinellae al nuevo hospedero (Firlej y col., 2005; Koyama & 

Majerus, 2008), por lo que evaluaciones especificas en las zonas invadidas son 

necesarias y, además, estas deberían ser realizadas nuevamente después de un 

periodo que pueda dar cuenta de alguna posible adaptación por parte de este 

parasitoide. 

La parasitación por parte de D. coccinellae tiene consecuencias sobre el hospedero, 

principalmente en hembras, las cuales sufren una reducción del sistema reproductivo, 

desconociéndose los mecanismos implicados (Kadono-Okuda, 1998). Si bien se han 

reportado individuos que logran recuperarse después de la emergencia del parasitoide, 

la gran mayoría de los coccinélidos solo viven entre 2- 5 días después de la 

emergencia de la larva (Balduf, 1926). En este tiempo el efecto de parálisis por el 

DcPV desaparece, sin embargo, los individuos quedan atrapados por la pupa formada 

entre sus patas y finalmente mueren por inanición (Balduf, 1926; Dheilly y col., 2015). 

Esto generaría diferencias en el desempeño de especies nativas como E. chilensis y la 

invasora H. axyridis, dando paso a una condición de desventaja en cuanto la 
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competencia interespecífica de estos coccinélidos. Siendo Chile central una de las 

áreas con mayor número de especies nativas y endémicas de coccinélidos (Gonzalez, 

2006), ellas podrían estar en peligro tras la invasión de H. axyridis (Grez y col., 2016), y 

dilucidar aquellos factores que determinan el asentamiento y expansión de sus 

poblaciones resulta importante para desarrollar medidas de conservación para la 

biodiversidad en el país. 
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Conclusiones 
 

Los resultados obtenidos por este estudio, tanto en campo como en laboratorio, 

dan cuenta de que efectivamente H. axyridis es un hospedero menos adecuado para 

D. coccinellae en comparación con E. chilensis e H. variegata.  

El hecho de que la menor parte de los eventos de parasitoidismo exitoso hayan 

ocurrido en H. axyridis y que del total de eventos de parasitoidismo en campo la 

mayoría correspondan a individuos con desarrollo larval fallido del parasitoide, tanto en 

H. axyridis como en H. variegata, pone a la nativa E. chilensis como el mejor 

hospedero para este parasitoide. Esto representa una desventaja para la especie 

nativa ante la competencia interespecífica con especies introducidas en campos de 

alfalfa. 

El escape de H. axyridis a uno de los enemigos naturales de los coccinélidos en 

Chile pudo haber contribuido al crecimiento y expansión de sus poblaciones, sin 

embargo, a medida que D. coccinellae se adapte a este nuevo hospedero, estos 

efectos del escape podrían disminuir.  
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