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RESUMEN

El objetivo de este trabajo fue determinar si el moscardón cazador
de abejas Mallophora ruficauda (Diptera: Asilidae) es un potencial agente
regulador de los gusanos blancos del suelo (Coleoptera: Scarabaeidae).
Los gusanos blancos son una plaga importante de los cultivos en la región
pampeana de la Argentina y M. ruficauda es a la vez, un enemigo natural
de estos gusanos y una de las más importantes plagas de la apicultura. Se
estudiaron los fenómenos de denso-dependencia asociados al parasitismo,
en las inmediaciones de 14 apiarios ubicados en las provincias de Buenos
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Aires y Entre Ríos, y durante los meses de junio del período 1997-2000. Se
detectó denso-independencia a escalas espaciales grandes y fenómenos
de denso-dependencia inversa dominantes a escalas espaciales menores.
Esto permite sugerir que M. ruficauda posee un limitado potencial como
regulador de las poblaciones de gusanos blancos. Esta limitación,
posiblemente vinculada a que el parasitoide coloca sus huevos lejos del
hospedador, sugiere que las acciones de control que se realizan sobre
sus poblaciones para disminuir su impacto sobre la apicultura, tendrían
mínimas consecuencias sobre la dinámica poblacional de estos coleópteros.

Palabras clave: denso-dependencia, plagas, apicultura, escala.

SUMMARY

EVALUATION OF THE REGULATORY POTENTIAL OF THE
ROBBER FLY Mallophora ruficauda (Diptera: Asilidae) ON
SOIL WHITE GRUBS

The aim of this work was to determine whether the robber fly
Mallophora ruficauda (Diptera: Asilidae) is a potentially regulating agent
of soil white grub populations (Coleoptera: Scarabaeidae). White grubs
are an important pest of agriculture in the Pampas Region of Argentina,
and M. ruficauda is both a natural enemy of these grubs, and probably
the most important pest of beekeeping practices. We studied the existence
of density dependence in parasitism, in the proximity of 14 apiaries of
Buenos Aires and Entre Ríos, during the months of June 1997 through to
2000. Density independence is reported at large spatial scales and inverse
density dependence was observed when analyzing smaller spatial scales.
Our findings suggest that M. ruficauda is of limited importance to white
grub population regulation. This limitation, possibly related to its distinct
egg-laying behavior through which eggs are not lay directly on the host,
implies that control on M. ruficauda populations related to its impact on
beekeeping may bring about minimal consequences on scarab beetle
population dynamics.

Key words: density-dependence,pests, bee-keeping, spatial scale.
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INTRODUCCIÓN

Los gusanos blancos del suelo (Coleoptera: Scarabaeidae) son
larvas de escarabajos fitófagos que cumplen la mayor parte de su
ciclo de vida en el suelo. Estas larvas producen daños en las raíces
de ciertas plantas, motivo por el cual son consideradas una impor-
tante plaga de cultivos comerciales y áreas verdes de recreación en
diferentes partes del mundo (Ali & Harivandi, 1987; Cherry &
Schueneman, 1998; Cranshaw & Zimmerman, 1998; Crutchfield &
Potter; 1995; Potter, 1998; Salvadori, 1997; Smitley, 1996). En la
Argentina, los cultivos más perjudicados son los cereales, plantas
forrajeras (pasturas) y hortalizas (Alvarado, 1983; Remedi de
Gavotto, 1964). Estas larvas son especialmente perjudiciales en los
cultivares de papa del sudeste de la provincia de Buenos Aires, siendo
una de las especies más dañinas Cyclocephala signaticollis
Burmeister (Álvarez Castillo et al., 1993; Carmona et. al., 1994;
López et al, 1994; Remedi de Gavotto, 1964).

El control de las poblaciones de gusanos blancos se ha llevado
a cabo principalmente a través de la aplicación de insecticidas en el
suelo (Grewal et al., 2001; Padmasheela & Krishnan, 2002; Ritcher
& Jewett, 1942; Venkatarajappa, 2001; Vitelli et al., 2001) pero en
la actualidad estos métodos han quedado relegados debido a que
son costosos y contaminantes. Una alternativa a los productos quí-
micos es el control biológico mediante organismos tales como bac-
terias, virus, hongos y nematodes (Alm et al, 1992; Davidson, 2001;
Gopal et al., 2001; Grewal, 1999; Keller et al,. 1997; Klein, 1993;
Mazodze & Zvoutete, 2000; Ogura, 1993; Potter & Held, 2002;
Warren & Potter, 1982). También se ha recurrido a la integración
de métodos de control (Koppenhöfer & Kaya, 1998; Koppenhöfer
et al,. 2000; Samson et al., 2001).

Como la mayoría de los insectos, los gusanos blancos son tam-
bién víctimas del ataque de insectos parasíticos, de los órdenes
Hymenoptera y Diptera (Sunm 1987; Wei et al., 1995). Uno de los
enemigos naturales de los gusanos blancos reportado en la Argen-
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tina, es el moscardón cazador de abejas, Mallophora ruficauda
Wiedemann (Diptera: Asilidae). Este insecto es endémico de la re-
gión Pampeana y ataca a los gusanos blancos del suelo durante su
etapa larvaria (Castelo & Capurro, 2000) (Figura 1). El moscardón
mata al gusano blanco para poder completar su propio desarrollo

antes de que este último pase al
estado de pupa. Debido a la mor-
talidad que ocasiona sobre los
gusanos blancos, puede ser con-
siderado como un insecto bené-
fico o de importancia en la de-
terminación de la dinámica
poblacional de Scarabeidos.

Paradójicamente, M. rufi-
cauda es en su etapa adulta, un
importante depredador de insec-
tos. Debido a su preferencia por
Apis mellifera L. (Hymenoptera:
Apidae), posiblemente sea una
de las más importantes plagas
para la industria apícola de nues-
tro país (Castelo, 2002; Castelo &

Figura 1.  Gusano blanco de la especie
Cyclocephala signaticollis atacado
por las larvas del moscardón cazador
de abejas Mallophora ruficauda.

Corley, 2002; Copello 1922, 1927, 1942; Rabinovich & Corley, 1997).
Este díptero afecta directamente a la producción de miel e indirec-
tamente a la producción de semillas oleaginosas, mediante interfe-
rencia en el proceso de polinización.

Debido a que la importancia económica de M. ruficauda está
más asociada con los daños que produce en la apicultura, son limi-
tados los estudios que se centran en sus potenciales beneficios para
la agricultura, como regulador de las poblaciones de gusanos blan-
cos del suelo en las zonas donde estos últimos son considerados
plaga. Se ha comprobado experimentalmente que otras especies
de Asílidos son capaces de reducir las poblaciones de algunas espe-
cies de gusanos blancos y por ello son capaces de actuar como
biocontroladores muy eficientes (Wei et al,. 1995).
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Para que la mortalidad causada sobre la población hospedadora
por un enemigo natural sea significativa en términos de regulación
y control, ésta debe ser denso-dependiente. Esto ocurre debido a
que la mortalidad denso-dependiente contribuye mayormente a la
reducción de las poblaciones hospedadoras cuando estas están en
altas densidades (usualmente cuando ocasionan el daño económi-
co). En cambio, a bajas densidades el parasitismo denso-dependiente
permite el escape de algunos individuos, permitiendo de este modo
la persistencia de la interacción. En los sistemas hospedador-
parasitoide las relaciones entre parasitismo y densidad de
hospedadores pueden ser denso-independientes, o de denso-de-
pendencia directa o inversa (Stiling, 1987). La denso-dependencia
inversa aparece cuando el porcentaje de parasitismo por parasitoide
disminuye a medida que aumenta la abundancia de hospedadores.
La denso-dependencia directa, en cambio, se manifiesta cuando
los parasitoides tienen la capacidad de responder positivamente a
diferencias en la densidad de hospedadores entre parches, produ-
ciéndose una mayor agregación de ataques a altas densidades de
hospedadores (Heads & Lawton, 1983; Walde & Murdoch, 1988).
Los mecanismos que determinan estos patrones están sumamente
ligados a la historia de vida de las especies involucradas, su distribu-
ción espacial y al comportamiento de búsqueda del parasitoide.

Los estudios de denso-dependencia son relevantes para la eva-
luación de un biocontrolador natural, pues la existencia de denso-
dependencia directa es una de las condiciones necesarias para que
se produzca la regulación (Turchin, 1995). Sin embargo, pese a su
simplicidad conceptual, la medición en el campo y el posterior aná-
lisis de los datos son una tarea compleja.  Para detectar la existen-
cia de regulación, es necesario tener datos de series temporales
largas que abarquen varias generaciones, debido a que los meca-
nismos denso-dependientes pueden expresarse retardados. Otro
punto central en las evaluaciones de denso-dependencia es la esca-
la espacial. Heads & Lawton (1983) mostraron que es necesario
estudiar la mortalidad del hospedador a varias escalas espaciales
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antes de concluir que existe presencia o ausencia de denso-depen-
dencia, debido a que esta es detectable solamente en algunas esca-
las. Cuando se intenta detectar denso-dependencia, se espera en
general para cualquier parasitoide, que a medida que el tamaño
del área de muestreo se incremente, se observe primero denso-
dependencia inversa, luego denso-independencia y finalmente den-
so-dependencia directa.

Las especies de Asílidos del género Mallophora, a diferencia
de otros parasitoides, colocan sus huevos en ootecas sobre la vege-
tación natural o soportes artificiales elevados sin entrar en contac-
to con el hospedador, seleccionando una altura entre 1,25-1,50
metros en zonas de pastizales pampeanos (Castelo & Corley, 2004).
Luego de la eclosión de los huevos, las larvas son dispersadas con
ayuda del viento hasta el suelo, el hábitat de los gusanos blancos.
Se sabe que la larva posee un comportamiento activo de búsqueda
basado en claves químicas, mediante el cual detectan y encuentran
al hospedador en el suelo a pocos centímetros de distancia (Castelo
& Lazzari, 2004). Se ha observado que M. ruficauda posee prefe-
rencias por algunas especies de gusanos blancos, en especial por C.
signaticollis (Castelo & Capurro, 2000; Crouzel, 1965; Dennis &
Knutson, 1988; Remedi de Gavotto, 1964). Durante el invierno las
larvas parasitoides viven a expensas de los gusanos, luego empupan
y en verano emergen los adultos de M. ruficauda que depredan
sobre insectos en general, afectando especialmente a las abejas
melíferas (Copello, 1922; 1927, 1942; De Santis, 1989; De Santis &
Cornejo, 1990; Rabinovich & Corley,1997).

El objetivo de este trabajo es conocer los patrones de parasi-
tismo producidos por M. ruficauda sobre los gusanos blancos a
diferentes escalas espaciales, considerando varias generaciones para
evaluar la denso-dependencia del parasitismo. El fin último es com-
probar si M. ruficauda juega un potencial papel regulador de las
poblaciones de gusanos blancos del suelo.
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MATERIALES Y MÉTODOS

Para realizar los estudios se utilizaron colmenares habitados
por el moscardón cazador de abejas en tres zonas de la Región
Pampeana argentina: Luján (Buenos Aires, 34º 34’ S, 59º 06’ W),
Pigüé (Buenos Aires, 37º 37’ S, 62º 24’ W) y Victoria (Entre Ríos,
32º 37’ S, 60º 10’ W). Estas localidades se encuentran en la región
apícola de mayor importancia del país y en todos los casos los
apiarios están ubicados en zonas de pastizales muy disturbados
por la actividad agrícola y ganadera, que son los hábitat natural-
mente ocupados por los gusanos blancos del suelo.

Los muestreos de gusanos blancos fueron realizados en 14
colmenares durante junio de los años 1997-2000 (4 años de datos).
Algunos de los colmenares fueron estudiados más de una vez en
diferentes años pero fueron considerados como sitios independien-
tes, con lo cual el número total asciende a 24 para los análisis. En
cada colmenar, el muestreo se realizó en forma sistemática utili-
zando grillas. Se tomaron un total de 150 muestras de suelo por
cada sitio distribuidas en tres lotes de diferente manejo
agropecuario, siguiendo la metodología utilizada por Guppy &
Harcourt (1973). Las grillas fueron colocadas lindando con
alambrados. Cada grilla consistió en 50 muestras tomadas cada 2,5
metros en sentido paralelo al alambrado y cada 5 metros en senti-
do perpendicular al mismo (10 x 5 respectivamente). La unidad
muestral tomada a campo consistió en un bloque de tierra de 0,35
m de lado y 0,30 m de profundidad (36 litros y 0,12 m2 de superfi-
cie, aproximadamente), de donde se extrajeron todos los gusanos
blancos. Los gusanos fueron determinados a nivel de especie en el
laboratorio mediante la observación de la disposición de teges del
extremo abdominal ventral (raster) utilizando la clave de Alvarado
(1980). Se registraron también el número de larvas parasitoides de
M. ruficauda por gusano blanco.

El análisis de denso-dependencia en los patrones de parasitis-
mo se realizó trabajando a cuatro escalas espaciales: (1) a nivel sitio
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(apiario) o escala mayor, donde se sumaron los datos de las 150
unidades muestrales, obteniendo un único dato por colmenar (N =
12), (2) a nivel lote o escala intermedia, donde se sumaron los da-
tos de cada una de las 3 grillas originalmente tendidas en cada
colmenar (N = 36), (3) a nivel parcela o escala menor, donde los
datos de las 50 muestras de cada grilla se sumaron en pequeñas
parcelas según la distancia paralela al alambrado a la cual fue to-
mada la muestra en cada lote, obteniéndose de esta forma 10 par-
celas por grilla y 30 por colmenar (N = 360), y (4) a nivel muestra o
micro-escala, donde se tomaron las unidades muestrales individual-
mente (N = 1800).

Para estudiar si el parasitismo es denso-dependiente, se usó
un modelo de regresión lineal, utilizando el logaritmo natural de la
abundancia de hospedadores en el hábitat y el logaritmo natural
del porcentaje de hospedadores parasitados por M. ruficauda. Para
realizar el análisis se consideraron todas las especies de
hospedadores en conjunto y se quitaron los lotes y parcelas sin
parasitismo, asumiendo que las larvas parasitoides no llegaron al
suelo en esas zonas. Para detectar denso-dependencia, Dennis &
Taper (1994) sugieren el uso del método de remuestreo
(«resampling»), solucionando el problema del excesivo error de
Tipo I cometido por el método de regresión (ver también Turchin,
1995). En este trabajo se llevó a cabo el análisis de denso-depen-
dencia utilizando la metodología propuesta por Capurro et al.
(1997). Primero se realizó la regresión lineal entre las variables
mencionadas, y luego se controló la significación de la regresión
como sigue: (1) se calcularon las estimaciones «Jackknife» tanto de
la pendiente de la regresión como de su varianza; (2) para dicha
pendiente se construyó el intervalo de confianza del 95% usando
la distribución Z (Efron, 1982; Caswell, 1989) y (3) la regresión fue
considerada significativa estadísticamente si la pendiente igual a
cero no estaba incluida en el intervalo de confianza, confirmando
de este modo la existencia de denso-dependencia.
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RESULTADOS

Se detectaron gusanos blancos parasitados por M. ruficauda
en 19 de los 24 colmenares estudiados. Se utilizó la suma de los
gusanos hallados en las unidades muestrales como un indicador de
la abundancia. Se descartaron del análisis los colmenares que pre-
sentaron una abundancia de gusanos blancos menor a seis, que-
dando para el análisis 12 colmenares. El parasitismo general encon-
trado para los sitios fue de 12,33 % en promedio (mínimo 4,65 % y
máximo 17,21 %, ES = 1,65). Los datos obtenidos de abundancia
de gusanos blancos y gusanos blancos parasitados por M. ruficauda
para los colmenares analizados se muestran en la Figura 2. En una
gran cantidad de muestras de tierra no se hallaron gusanos blan-
cos (N = 1008), por lo tanto, los tamaños muestrales se reducen al

Figura 2.  Abundancia relativa de las especies de gusanos blancos (barras claras)
y porcentaje de parasitismo por M. ruficauda por especie (barras oscuras) en los
colmenares estudiados. CS, Cyclocephala signaticollis; CM, C. Modesta; CP, C.
Putrida; DA, Diloboderus abderus; PB, Philochloenia bonariensis; HB,
Heterogeniates bonariensis; AT, Anomala testaceipennis; BS, Bothynus
striatellus; AV, Archophileurus vervex.
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efectuar los análisis de parasitismo a las escalas lote, parcela y mues-
tra.

Se hallaron 2468 gusanos blancos, de nueve especies:
Cyclocephala signaticollis Burmeister (CS), Cyclocephala modes-
ta Burmeister (CM), Cyclocephala putrida Burmeister (CP),
Diloboderus abderus Sturm (DA), Philochloenia bonariensis Bruch
(PB), Heterogeniates bonariensis Ohaus (HB), Anomala
testaceipennis Blanchard (AT), Bothynus striatellus Fairmaire (BS)
y Archophileurus vervex Burmeister (AV). De estas, las siete pri-
meras especies (208 individuos) estaban parasitadas por M.
ruficauda (Figura 2).

Se observó una relación no significativa entre la abundancia
de gusanos blancos y el porcentaje de gusanos parasitados por
apiario (N = 12; r2 = 0,01; P = 0,7407; b = -0,10; Figura 3A). A
escalas espaciales menores se obtuvieron relaciones lineales negati-
vas entre la abundancia de gusanos blancos (ln) y el porcentaje de
parasitismo (ln) para los lotes (N = 31; r2 = 0,13; P < 0,0460; b = -
0,31; Figura 3B), para las parcelas (N = 106; r2 = 0,59; P < 0,0001; b
= -0,74; Figura 3C), y para las muestras (N = 148; r2 = 0,71; P <
0,0001; b = -0,77; Figura 3D).

Las regresiones lineales son significativas para las dos escalas
menores. Los intervalos de confianza al 95% para las estimaciones
Jackknife calculadas para la pendiente de la regresión no incluye-
ron el cero, en el caso de las parcelas (IC = [-0,83; -0,55]) y de las
muestras (IC = [-0,86; -0,68]). Esto significa que en parcelas y mues-
tras con diferente abundancia de gusanos blancos existe denso-
dependencia inversa. Esto es, el porcentaje de parasitismo disminu-
ye a medida que aumenta la abundancia de su hospedador. La
regresión no fue significativa para los lotes (IC = [-0,928; 0,138]).

DISCUSIÓN

Mallophora ruficauda no posee un potencial regulador de las
poblaciones de gusanos blancos del suelo. La denso-dependencia
detectada a las escalas más pequeñas demuestra que a medida que
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aumenta la abundancia de los gusanos blancos, un mayor número
de individuos escapa del parasitismo.

 Sin embargo, el patrón de parasitismo es sensible a la escala de
observación. A la escala de apiario y lote no se encontró una relación
significativa entre la abundancia de los gusanos blancos en el suelo y

Figura 3.  Relación entre la abundancia de los gusanos blancos en el suelo
(hospedadores) (ln) y el porcentaje de gusanos blancos parasitados por larvas de
M. ruficauda (ln), durante junio de 1997-2000 en las tres localidades. A) Nivel
Apiario (N = 12; r2 = 0,01; P = 0,7407; b = -0,10). B) Nivel lote (N = 31; r2 = 0,13; P
< 0,0460; b = -0,31). C) Nivel Parcela (N = 106; r2 = 0,59; P < 0,0001; b = -0,74). D)
Nivel Muestra (N = 148; r2 = 0,71; P < 0,0001; b = -0,77). Se detectaron efectos
denso-independientes a nivel apiario y lote (A y B, respectivamente), y efectos
denso-dependientes inversos a nivel parcela y muestra (C y D, respectivamente)
en el porcentaje de parasitismo a medida que aumenta la densidad de
hospedadores.
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el porcentaje de parasitismo (denso-independencia). En cambio en
las parcelas y muestras se observó una disminución del porcentaje
de parasitismo a medida que aumentaba la abundancia de los
hospedadores (denso-dependencia inversa).

La variación de patrones con la escala podría ser el resultado
de diferentes procesos que actúan sobre la búsqueda y el ataque al
hospedador, entre ellos el mecanismo de localización del
hospedador. A gran escala, las hembras pueden estar limitadas en
la detección de señales ambientales que indican la presencia de los
hospedadores, generando patrones de parasitismo denso-indepen-
dientes. A escala menor tendrían importancia claves implicadas en
el encuentro directo de la víctima, detectadas por las larvas en este
caso (Castelo & Lazzari, 2002; Godfray, 1994; Tumlinson et al., 1993).
Sin embargo, la denso-dependencia inversa en parasitoides donde
las hembras colocan sus huevos sobre sus víctimas, no está asocia-
da con la concentración de estas señales sino con la ineficiencia en
la búsqueda por la hembra.  Esta ineficiencia está ejemplificada por
el superparasitismo (colocar los huevos en individuos ya parasitados),
la limitación en la cantidad de huevos que pueden ser colocados
(«egg-limitation»), o por costos de migración demasiado altos en-
tre parches (Bernstein et al., 1991, Heimpel & Rosenheim, 1996;
Murdoch, 1994; Murdoch & Briggs, 1996). La denso-dependencia
inversa también se manifiesta en estos parasitoides, cuando estos
buscan hospedadores al azar en áreas que son más pequeñas que
un «parche» (Heads & Lawton, 1983).

Mallophora ruficauda difiere de los parasitoides anteriores
en el hecho de que la hembra no efectúa ataques directos sobre
sus víctimas, sino que ovipone sobre plantas. Los fenómenos den-
so-dependientes inversos observados podrían ser consecuencia de
la dispersión anemófila de las larvas. Las larvas de M. ruficauda
caen al suelo al azar, desde los sitios de oviposición y luego deben
buscar a los hospedadores, atacando típicamente a aquellos que se
encuentran más cerca del sitio de aterrizaje.  Este fenómeno con-
duce a un incremento en la probabilidad de superparasitar unos
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pocos gusanos blancos, en donde sólo una larva parasitoide sobre-
vivirá (Castelo, M., obs. pers.; Copello, 1922). De este modo, el
superparasitismo es más marcado cuando los hospedadores son
muy escasos (Castelo, 2003). Recordemos que en esta especie el
superparasitismo es un fenómeno común, sugiriendo que existen
limitaciones espaciales y temporales para la búsqueda de individuos
más apropiados (Castelo, 2003). Otra explicación para el patrón
observado, surge a partir de la distribución espacial de hospedadores
y parasitoides en el suelo. La distribución contagiosa de los prime-
ros coincidentemente a la distribución aleatoria de larvas
parasitoides producto de la distribución anemófila genera que el
encuentro hospedador-parasitoide se produzca al azar (Castelo &
Capurro, 2000). En este caso cualquier unidad de hábitat tiene igual
probabilidad de albergar una larva de parasitoide y, por lo tanto,
las unidades de hábitat con elevada abundancia de gusanos blan-
cos tendrán bajo porcentaje de parasitismo en comparación con
las unidades ambientales de baja abundancia de gusanos blancos.

Se concluye que el moscardón cazador de abejas M. ruficauda
posee una limitada capacidad para regular las poblaciones de las
larvas de Scarabaeidae en general. Debe no obstante estudiarse el
parasitismo en aquellas especies más dañinas en particular. Los pa-
trones de parasitismo, observados a varias escalas, están posible-
mente afectados por restricciones propias a su estrategia de bús-
queda de hospedadores. En este contexto, las acciones para limitar
las poblaciones de M. ruficauda, por sus efectos negativos sobre la
actividad apícola, no implicarían necesariamente un incremento en
el daño causado por los gusanos blancos del suelo. Nuestros resul-
tados resaltan también la importancia de la escala de observación
en la evaluación de la denso-dependencia de potenciales
biocontroladores de plagas (Castelo & Capurro, 2000; De Roos et
al., 1991; Hassell et al., 1991; Heads & Lawton, 1983; Walde &
Murdoch, 1988).
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