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Resumen

Se analiza et estado actual del conocimianto sobre filogenia y evolusion del orden Hymenoptlera a la luz de las mas
recientes publicaciones sobre el tema. Tras una breve introduccion en la que se define e orden, su diversidad y
modos de vida, se efectia un repaso de su clasificacion actual, se discute su monofilia y relaciones con otros
insectos holometabolos y se recopilan los dates pateontolégicos existentes relativos a su origen filogenético y registro
fosil. Se resumen y discuten los datos actuales sobre las relaciones filogenéticas de alto nivel taxondmico en el seno
del grupo, tanto basadas en caracteres morfologicos como moleculares. Basandose en los estudios filogenéticos
existentes, se analiza y se discute la evolucién de los modos de vida dentro del orden, con especial enfasis en la
historia evolutiva del tipo de alimentacion de la larva en los tres grandes grupos tradicionales de himenopteros:
“Symphyta”, Parasitica y Aculeata, fa aparicion y evolucion del parasitismo y la evolucion de Ja socializacion. Un
apéndice final recopila los datos conocidos a nivel mundiat de riqueza en especies y de la bioiogia de las 18

superfamilias y 79 familias de himendpteros reconocidas.
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Phylogeny and Evolution of the order Hymenoptera

Abstract

The state of the art on higher level phylogeny and evolution of the Hymenoptera is analysed on the light of the most recent
literature on the subject. Following a brief infroduction fo hymenopteran definition and diversity, its actual classification,
monophyly, phylogenetic origin and fossil history is outlined. The actual knowledge on the hymenopteran high level
phylogenetic relationships, based both in morphological and molecular data, is summarised and discussed. On the basis
of the most recent hypothesis on high level hymenopteran phylogeny, the knowledge of the evolution of the biological life-
styles, with special regard to larval diet, parasitoid habit and the development of soclality is also summarised. A final
compilation is made on the estimated numbers of described species and trophic habit for the 18 superfamilies and 79

recognised hymenopteran families.
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INTRODUCCION

Los himendpteros pueden ser definidos como “insectos
holometébolos haplodiploides con piezas bucales masticado-
ras pero que carecen de élitros.” Dos de los rasgos iinicamente
derivados gue caracterizan el orden Hymenoptera, la posesién
de dos pares de alas membranosas, un par posterior maés
pequefio articulado al primero por uno ¢ miés pequefios
ganchos o hamuli, y presentar un mecanismo de determina-
cion del sexo haplo-diploide, por el cual huevos fertilizados
diploides normalmente dan lugar a hembras mientras que los
huevos haploides ne fecundados dan fugar a machos, bastarian
para definir el orden como monofilétice, aunque Vilhelmsen
(1997 adicionalmente lista hasta 17 autapomorfias que
apoyarian 1a monofilia dei grupo. Algunos de los estados de
caracter derivados sefialados por dicho autor son: parte inflexa
del clipeo esclerotizada (Vithelmsen, 1996); espolon apical de
las fibias anteriores modificado en el calcar (estructura
utilizada en Ia impieza de las antenas) (Basibuyuk y Quicke,
1995) y terguitos abdominales que solapan los esternitos
circundando los espirdculas abdominales (Kristensen, 1991).

El orden Hymenoptera constituye junto a Coleoptera,
Lepidoptera y Diptera uno de los cuatre grupos hiperdiversos
de insectos., Bn la actualidad se conocen entre 120.000 y
200.000 especies de himenopteros, pero estimaciones recien-
tes apuntan a que su diversidad real es probablemente mucho
mayor (del orden de 250.000 a 500.000 especies) rivalizando
con ia de los coledpteros v el puesto de grupo de insecto més
diverso (Gaston, 1991; LaSalle v Gauld, 1993; Gauld ¥
Hanson, 1995a; Gaston et al, 1996). Esta suposicion se apoya
en el hecho de que algunas de las superfamilias del grupo con
mayor nbmero de especies, integradas por parasitoides de muy
pequefio tamafio, estan atn muy deficientemente estudiadas,
especialmente en las zonas tropicales, donde se cree que su
diversidad potencial es muy alta. _ '

Si destacan por su gran rigueza de especies, son ain
mas destacables por la extraordinaria diversidad de sus modos
de vida que van desde la fitofagia a la predacion y el parasitis-
mo o la induccién de agallas, v desde el comportamiento
solitario hasta ¢l mutualismo o la formacién de sociedades
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Fig. 1.- Representacion de la edad geolbgica de aparicidn de las superfamilias de Hymenoptera, reproducida de Wootton {1986), a su vez

actualizando datos de Rasnitsyn (1980).

complejas. En el aspecto econdmico su importancia para el
hombre supera la de cualquier otro grupo de insectos. Algunas
facetas de interds, que pueden ser destacadas en este sentido,
son la polinizacidn de plantas cultivadas, el control biologico
por parte de himendpteros parasitoides de plagas agricolas y
forestales y la produccién de productos comerciales comola
miel y la cera (LaSalle y Gauld, 1993). No menos importante
para ¢l hombre es su valor medicambiental ya que se trata de
un grepo de insectos que, no sélo forma un componente
principal de la Biodiversidad por st mismo, estando presente
en la mayor parte de los ecosistemas terrestres, sino que es
vital en el mantenimiento de la diversidad de otros grupos.
Hawkins y Lawton (1987) observaron que las cadenas
nuiricias que comprenden las plantas verdes, los insectos
herbivoros (de los que forman parte muchos himendpteros
fitdfagos y gallicolas) y los insectos parasitoides (casi todos
himendpteros) incluyen la mitad de todas las especies conoci-
das de metazoos.

CLASIFICACION

El orden Hymenoptera se ha dividido tradicionalmente en dos
subdrdenes: “Symphyta” v Apocrita, éste dltimo a su vez
subdividido en dos grupos, con categoria de infracrden o
seccidon dependiendo de los autores, denominados Parasitica,
o también Tercbrantes, v Aculeata (Gauld y Bolton, 198R).
Abora parece claro que, tal como se define tradicionalmente,
“Symphyta” es un conjunto parafilético de superfamilias
{caracterizadas por presentar en conjunto una serie de caracte-
res primitivos, compartidos por todos los himendpteros y por
la ausencia de los caracteres especializados de los Apocrita).
Por lo que respecta a las dos secciones de Apocrita, existe un
consenso general en considerar a los Aculeata como un grupe
meonofilético. Este no es el caso de los “Parasitica” al que todos
los estudios de filogenia efectuados sefialan como un conjunto
parafilético artificial de superfamilias, por lo que su manteni-
miento como categoria taxondmica valida en ia clasificacion
actual parece dificilmente defendible. Como consecuencia de
los referidos estudios cladisticos se estd cuestionando la
clasificacidn tradicional del nivel suprafamiliar def orden. Sin

embargo ias categorias “Symphyta” y Apocrita, asi como las
subdivisiones Parasitica y Aculeata, siguen siendo dtiles como
facil medio de separar grandes grupos de himendpteros en ¢l

aspecto biologico, ast que han seguido siendo usadas por

muchos autores (Goulet y Huber, 1993).

Por otra parte, las relaciones filogenéticas de alio nivel
de los himendpteros siguen sujetas a controversia y distan atin
de estar completamente aclaradas. En consecuencia, la
introduccidnen la clasificacion del orden de nuevas categorias
por encima del nivel de superfamilia, que sugieren algunos de
los estudios cladisticos realizados, raramente se ha hecho
(Rasnitsyn, 1988), prevaleciendo el criterio conservador de
mantener la tradicional divisidon del orden. M4s recientemente,
en la clasificacién del orden Hymenoptera propuesta por
Gauld y Hanson (1995b) se abandona la divisién tradicional
reconociendo Gnicamente superfamilias dentro del orden y
recomendando este esquema de clasificacién hasta que se
aclare mejor la filogenia del grupo. Siguiendo este esquema,
¢l orden, a escala mundial, se divide en 18 superfamilias y un
total de 79 familias cuya relacién nominal y datos de diversi-
dad y biologia conocida se presenta en &l apéndice final de
este articulo.

ORIGEN Y REGISTRO FOSIL

A pesar de gque la monofiiia del orden estd bien fundamentada,
no ocurre lo mismo con su origen evolutivo y el conocimiento
de sus relaciones filogenéticas con fos restantes ordenes de
insectos holometdbolos. En este altimo aspecto, existen
discrepancias en cuanto a las hipdtesis manejadas por distintos
autores, las cuales no es facil resolver dada la manifiesta
dificuitad de resolucion de las relaciones basales por parte de
cuantos esfudios cladisticos basados en caracteres morfologi-
¢os se han realizado hasta ahora. Recientemente, tampoco los
estudios de sistematica molecular, basados en secuencias de
los genes 188 ARNr, 0 288 ADNr (Whiting et al., 1997), han
tenido mas éxito que los morfoldgicos en aclarar las relaciones
basales de los Holometabola (Whitfield, 1998). La incon-
gruencia de los resultados se resume generalmente en la
dicotomia representada por las distintas hipdtesis de Kénigs-
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mann (1976} y Rasnitsyn (1984, 1988). El primero concluye
que Hymenoplera es el grupo hermano de los Mecopteroidea
{Mecoptera + Trichoptera + Lepidoptera + Diplera + Sipho-
naptera) mientras que Rasnitsyn sugiere que surgieron del
orden extinte fosil Miomoptera, que él cree grupo ancestral de
los Endopterygota, a la vez que trata a los Coleoptera +
Neuropteroidea + Mecopieroidea como una linea separada de
los Miomoptera (Woetton, 1986; Gauld y Bolten, 1988).

El origen de los himenépteros se remonta al menos
hasta los 220 miilones de aflos, fecha de datacidn de los
fésiles mas antiguos que se conocen inequivocamente atribui-
bles a este orden de insecios, enconirados en rocas del
Tridsico medio de Asia central (Wootton, 1986; Whitfield,
1998) (Fig. 1). Dichos fosiles corresponden 2 sinfitos ances-
trales atribuibles a la familia actual Xyelidae. Sin embargo,
recientemente se han citado evidencias indirectas, indicadas
por huellas de dafios en plantas fosiles, que harian remontar el
origen del grapo hasta los 300 millenes de afios (Labandeira
y Phillips, 1996). Er uno u ofro caso las fechas de aparicion
del orden son anteriores a la apariciéon de los primeros
dinosaurios, mamiferos o dipteros v més de 100 miliones de
afios anterior a ja aparicion de las primeras plantas con flores.

En el Tridsico superior los himendpteros ancestrales
debian de estar ya ampliamente distribuidos en los continentes
primitivos como se evidenciz por el hallazgo de Xyelidae
" fosiles de dicha datacion también en Australia. Otros
“Symphyta” primitivos, atribuibles a familias actuales,
continlan apareciendo en el registro fosil de la Era Secunda-
ria; asi fosiles del Jurdsico superior de Kirguisia se identifican
con los primeros Megalodontidae, se han datado varios
Siricidae del Jurdsico superior de Asia central, mientras que
el primer tentredinido conocido data del Creticico inferior
{Rasnitsyn, 1980; Wootton, 1986) (Fig. 1).

Los primeros registros fésiles de Apocrita (y quizids el
primer signo de comportamiento parasitoide en insectos) datan
del Jurdsico inferior a medio en Rusia. Se frata de un posible
Megalyridae y de un representante de wna familia cercana a
los Stephanidae (Rasnitsyn, 1980). Otra supuesta familia de
Stephanoidea: Ephialtitidae es muy frecuente en ef Jurdsico
Superior de Kazajastan y en la frontera Jurasico-Cretacico en
Espafia (Whalley y Jarzembowsky, 1985). En el Jurasico
superior, hace unos 160 millones de afios, estdn ya presentes
todas las superfamilias y algunas familias moderas de
“Symphyta” y lineas filéticas de Parasitica como algunos
Proctotrupoidea y Evanioidea. En el Cretacico medio estan yva
presentes todas las familias méas importantes de la seccién
Parasitica exceptuando los Cynipoidea cuya aparicion se
retrasa hasta finales del mesozoico (Fig. 1).

Los Aculeata aparecen en el Cretacico inferior, hace
unos 100-125 miliones de afios. De este periodo datan los
excepeionales yacimientos de insectos fosiles conservados en
dmbar encontrados recientemente en el norte de Espafia, en
Pefiacerrada {Alava), en los que los himendépteros se encuen-
tran muy bien representados. Hace unos 95 miilones de afios,
en ¢l Cretdcico superior, se encuentran ya representadas todas
las superfarnilias de himenépteros actuales con excepeitn de
los Apoidea, grupo que no aparece hasta mediados del
Terciario, en fosiles en 4mbar del Mar Baltico de hace unos 35
miflones de afios (Fig. 1}. La entomofauna de himendpteros
parasitoides de esta época es ya sorprendentemente moderna
como lo prueban los excelentes yacimientos de fostles en
ambar encontrados en Siberia y Norteamérica. También se
encuentran representadas familias de aculeados como Masari-
dae, Bethylidae, Dryinidae y probablemente Mutillidae si bien
muchas ofras familias no aparecen en el registro fosil {ambar
Baltico) hasta hace unos 35-40 millones de afios.

A tenor de los datos de registros fésiles recopilados por
Burnham (1978) los himendpteros sociales estaban ya
presentes en el Cretdcice superior aunque las radiaciones de
las superfamilias Vespoidea y Apoidea fueron eventos mas
recientes. Las abejas aparecen ya como un grupo diverso en ¢l
registro fosil del ambar Baltico, en el Oligoceno superior
(hace unos 30 miliones de afios), estando ya entonces repre-
sentadas todas las familias actuales de Apoidea (Zeuner y
Manning, 1976). También estin presentes en el dmbar Béltico
del Cenozoico pricticamente todos los grupos modermnos de
hormigas, con excepcion de alguna subfamilia tropical.

RELACIONES FILOGENETICAS DEL
ORDEN HYMENOPTERA

La corta y relativamente reciente historia de los estudios de
filogenia sobre Hymenoptera ha sido bien trazada, entre otros,
por Whitfield {1998) a quien, con algunas modificaciones,
basicamente seguimos aqui. Los primeros estudios rigurosos
de filogenia de alto nivel taxondémico de Hymenoptera se
deben a Kdnisgmann (1976, 1977, 1978a, 1978b) (Fig. 2A).
Aungue bajo la perspectiva actual los trabajos son incomple-
tos y lograron resultados relativamente pobres, tienen sin
embargo el enorme mérito de haber sido pioneros gue abrieron
el camino a estudios subsiguientes y estimularon notablemente
la investigacion para resolver las incognitas y problemas que
ios primeros dejaron planteados. Hay que esperar a los
trabajos del ruso Rasnitsyn (1969, 1975, 1980, 1988)
(Fig.2B), solidamente apoyados en una impresionante
coleccion de himendpteros fosiles y datos morfolégicos de
taxa actuales, para encontrar fa primera filogenia de alto nivel
de himendpteros bien resuelia, Debido a que los trabajos
originales se publicaron en lengua rusa no causaron efecto
inmediato en la comunidad cientifica, pero desde su
traduccidn y publicacion en inglés tuvieron una enorme
influencia y todos los trabajos posteriores se han apoyado de
une u otre modo en los estudios de Rasnitsyn.

Entre los estudios posteriores de filogenia y evolucion
de Hymenoptera que se pueden resaitar, hay que citar jos de
Gibson (1985, 1993) basados sobre tode en morfologia
comparada del exoesqueleto toracico, ¢l de Jonhson (1988)
sustentado en el tipo de articulacién de las coxas medias de las
patas, los de Whitfield et al. (1989) y Heraty et al. {1994)
ambes apoyados en la morfologia y anatomia del torax, y los
def equipo de Donald Quicke que ha publicado algunos
interesantes trabajos basados en la estructura del ovipositor y
del mecanismo limpiador de las antenas en los himendpteros
(Quicke et al,, 1992, 1994, Basibayuk y Quicke, 1995).
Whitfield (1998) repasa las cuatro propuestas més destacadas
existentes de filogenia de alto nivel de Hymenoptera (Fig. 2)
vy propone una filogenia de consenso (Fig. 3), basada
fundamentalmente en la interpretacién de Rasnitsyn,
modificada por los trabajos siguientes de algunos de los
autores mencionados. Finalmente, en el campo de la
sistemdtica molecular, la primera filogenia basada en datos
moleculares de Hymenoptera (Fig. 2D) fue publicada por
Dowton y Austin (1994} usando secuencias de acido
ribonucleico del gen mitocondrial 168 ARNr, a los que
siguieren datos de la enzima citocromo oxidasa I del gen
mitocondrial (Dowton et al, 1997). Este campe experimenta
en la actualidad un auge creciente y numerosos frabajos de
filogenia de distintos grupos de Hymenoptera basades en
datos moleculares se publican o estan actutalmente en marcha,
como se evidencia en la numerosa relacién de trabajos
presentados de esta femdtica en la “4™ International
Hymenopterists Conference” que se acaba de celebrar en
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Fig. 2.~ Reproduccion tomada de Whitfield (1998) de cuatro de las mds recientes y destacadas propuestas de filogenias de alto nivei de
Hymenoptera, en las que originalmente se han simplificado los drboles para permitir comparaciones directas. (A) hipdtesis de Kénigsmann
(1976, 1977, 1978a, 1978b). (B} hipétesis de Rasnitsyn {1988), basada en morfologia comparada, habitos biotégicos y evidencias de fosiles.
(C) Whitfield (1992), basada en las hipdtesis de Rasnitsyn, pero medificada por nuevos datos de merfologia comparada. (D) filogenia
moiecular obicnida a partir de datos de secuencias de 165 ADNmt por Dowton y Austin (1994); en &sta Gitima, los asteriscos indican
ramificacicnes soportadas por valores de “bootstrap” inferiores al 50% vy las lineas discontinuas se refieren a taxa no examinados por los

citados autores.

Austratia (Campbell y Heraty, 1999; Heraty et al, 1999;
Woolley y La Salle, 1999; Laurenne et al, 1999).

Tomando como base las cuatro principales filogenias
generales de Hymenoptera que se han publicado hasta el
momento, 1as tres basadas en datos morfoldgicos de Kdnigs-
mann (1976, 1977, 1978a, 1978b) (Fig. 2A), Rasnitsyn
{1988} (Fig. 2B) y Whitfield (1992) (Fig. 2C) y la apoyada
en datos moleculares de Dowton y Austin (1994) (Fig. 2D},
Whitfield (1998) propone una filogenia intuitiva de consenso
(Fig. 3}, que basada en nuevas evidencias, le sirve ademés
para trazar los patrones de evolucidn de los hibitos nutricios
de las larvas de los himendpteros (Fig. 7). Las referidas
filogenias nos permitiran efectuar el comentario detallado de
las distintas hipdtesis sobre las relaciones de parentesco de
fas superfamilias de himendpteros que se han emitido hasta
el momento.

FILOGENIA DE LOS *SYMPHYTA”

Los “Symphyta” fosiles mas antiguos conocidos pertenecen a
la familia Xyelidae. Estos insectos presentan un conjunto de
rasgos arcaicos que aparentemente se han perdido en el resto
de los himendpteros, Por ejemplo presentan la venacion mas
extensa y completa de todo ef orden y su térax es también muy

primitivo, semejante al que presentan algunos neuropieroides,

. careciendo de esclerito postespiracular que, sin embargo, esta

presente en el resto de los himenodpteros (Gauld y Hanson,
1995a). Todos los estudios cladisticos reatizados apoyan la
hipétesis inicial de Rasnitsyn (1980} de que Xyelidae es ¢l
grupe ancestral del que derivan el resto de los himendpteros.
Dicho autor postulaba, por otra parte, un otigen difilético del
orden a partir del ancesiro Xyelidae que, por e contrario, no
confirman estudios ulteriores.

Casi todos los estudios indican también la posicion
relativamente basal de los Tenfhredinoidea, mieniras que
ceinciden en la dificultad de resolucién de los clados Megalo-
dontoides, Cephoidea més el conjunto de las lineas siricoides +
orussoides + apberitos, que se presentan como politomias no
resueltas (Gauld y Hanson, 1995b; Whitfield, 1998) (Fig. 4).
Los restantes himendpteros, excinidos Xyeloidea y Tenthredi-
noidea, aparecen como un grupo monofilético soportado por la
posicion y musculatura del labrum, la presencia de un puente
hipostomal vy la ausencia de propatas en las larvas, aunque la
posicion de los Megalodontoidea es todavia incierta. Los dos
grupos de sintitos mas convincentemente holofiléticos son los
Megalodontoidea v los Cepheidea mientras que Orussoidea es
un taxon muy autapomorfico que puede haber surgido de los
Siricoidea (Gauld v Bolton, 1988).
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Una conclusién comifin de las distintas hipétesis de
relaciones filogenéticas de los “Symphyta” es el reconoci-
miente del hecho de que constituyen un conjunte artificial,
parafilético, ya que para ser considerado monofilético tendria
que incluir también los Hymenoptera Apocrita (Whitfield,
1998).

FILOGENIA DE 1.OS APOCRITA

La préctica totalidad de los especialistas estin de acuerdo en
que los himendpteros Apocrita surgieron de un sinfito
antecesor, aunque existen discrepancias en cuanto a qué grupe
conereto s el mds cercano filogenéticamente. Se ha postulado
que el grupo hermano de los Apocrita es el conjunto de
Orussoidea y Cephoidea (Rasnitsyn, 1980; Gibson, 1985),
pero en la actualidad la mayoria de las evidencias morfoldgi-
cas existentes, basadas en ¢l estudio del torax (Gibson, 1985),
la articulacion de las coxas medias (Johnson, 1988) vy la
estructura del mataposnoto (Whitfield et al,, 1989), sefialan al
primere de ellos como grupo hermano de los Apocrita (Gauld
y Hanson, 1995b; Whitfield, 1998) {Fig. 3). Hay que sefialar
sin embargo que, de todos los clados bien sustentados por
datos morfologicos, el que agrupa Orussidac v el conjunto de
los Apocrits es uno de los que se contradicen més con los
resultados basados en secuenciacion de ADN mitocondrial
{Dowton y Austin, 1994; Dowten et al., 1997} (Fig. 2D) No
obstante estos resultados moleculares indican una proximidad
filogenética entre miembros de Siricoidea (sensu lato) v los
Apocrita (Whitfield, 1998).

Aunque el origen exacto de los Apocrits es incierto,
parece claro que surgid de un grupo de “Symphyta” Orthandra
que retenia la funcion del ovipositor ancestral, dado que los
Apocrita mds primitivos actuales tienen un ovipositor barrena-~
dor. Segiin la hipotesis de Rasnitsyn {1980) los Apocrita se
originaron en el Jurasico medio, bace unos 160 millones de
aftos, a partir de las farnilias Karatavitidae y Ephialtitidae, y en
el Jurdsico superior estaban ya presentes al menos ocho
familias, incluyendo representantes de las superfamilias
Evanioidea, Stephanoidea, Megalyroidea y Proctotrupoidea.
La principal radiacidn de los Apocrita se produjo en el
periodo Cretécico (65-135 millones de afios) v al final de
dicho periodo geolégico estaban ya presentes todas las
superfamilias y muchas de las familias actuales (Fig. 1).

Lasrelaciones filogenéticas de los principales grupos de
Apocrita estin lejos alin de estar claramente resueltas y
subsisten muchos conflictos y contradicciones en la distribu-
cion de los estados de caricter enire taxa del grupo. Incluse
las relaciones entre superfamilias son oscuras y ademds la
monofilia de algunas de ellas no ha sido ain claramente
demostrada, por ejemple los Proctotrupoidea posiblemente
son polifiléticos y fa posicidn de los Evaniidae en relacion a
las restantes familias de Evanioidea es ambigua (Gibson,
1985; Johnson, 1988; Gauid y Hanson, 1995b).

Como ya ha sido anfes mencionado, los trabajos de
filogenia de los Apocritz mds importantes son los de Ras-
nitsyn (1975, 1980, 1988), apoyados en datos muy completos
paleontolégicos y morfolégicos, En su trabajo de § 980 dividid
los Apocrita tradicionales en cuatro infradrdenes: Stephano-
morpha, Evaniomorpha, Ichneumonomorpha y Vespomorpha
(Figs. 4, 5). El primero incluyendo una dnica familia: Stepha-
nidae, mientras que los Vespomorpha era equivalente a los
Aculeata. Los Bvaniomorpha comprendian ios grupos evanioi-
des, ceraphronoides, trigondlidos y rnagalyrides, mientras que
los Ichneumonomorpha agrupaban icneuménidos, calcidoi-
deos, proctotrupoideos vy cinipoideos. En 1988 modificd su
clasificacion colocando a los proctotrupoideos, calcidoideos
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[ Xyeloidea

™ Tenthredinoidea
Megalodontoidea
Cephoidea
Siricoides
Orussoidea
Stephanoidea

lchneumonoidea

Chrysidoidea

Vespoidea

Apoidea

Cynipoidea

e —

Proctotrupoidea

Chalcidoidea

Platygastroidea
Trigonalyoidea
Megafyroidea

-—!: Ceraphronocidea
—{ " Evanioidea

Fig. 3.- Filogenia intuitiva de consenso, elaborada por Whitfield
(1998) a partir de las hipdtesis previas de filogenias explicadas en la
figura 2. Los ndmeros indican nodos para ios cuales se sefialan las
correspondientes sinapomorfias {para detalles véase la referencia
original citada).

XYELOIDEA

TENTHREDINOIDEA
MEGALODONTOIDEA
CEPHOIDEA
Anaryelidae’

Siidae”

Finhydhiidae
ORUSSOIDEA
STEPHANOMORPHA
EVANIOMORPHA
PROCTOTRUPOMORPHA
ICHNEUMONOMORPHA
VESPOMORPHA

Fig. 4.- Interpretacidon de Gauld y Hanson (19950} de las relaciones
filegenéticas de los principales grupos de himendpteros, tomada
fundamentalmente de Rasnitsyn (1988}, pero dejando los estefdnidos
como Rasnifsyn {1980) y reemplazando ¢l concepto de este autor, que
postulaba un origen difilético del grupo a partir de Xyelidae, con
interpretacién de Gibson (1993) que considera a Xyelidae el grupo mas
primitivo de Hymenoptera (=Siricoidea}.
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Austronfidae

Roproniidas
Helcridae
Pelecinidae

Chalcidoidea

Scelionidas

Cynipidae
Proctotrupomarpha | )
Rasnitsyn (1988} Ibaliidae
Figitidas
Digpriidae
Monomachidae

Proctotrupidae

% Myrmarommatidae

Platygastridae
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Evaniomorpha

Stephanidae
rasnitsyn (1988}

Megalyridae

Trigonalidae

Megaspilidae

Ceraphronidae

Gasteruptiidae

(incl. Aulacidas)

Evaniidae

Fig. 5.- Cladogramas reproducidos de Whitfield (1992), en los que se representan las hipotesis de relaciones filogenéticas entre las famitias
de Proctotrupomorpha (A} y Evaniomorpha {B) sensu Rasnitsyn (1988}

y cinipoideos en el grupo separado de los Proctotrupomorpha
(Fig. 3A) y movid la familia Stephanidae al infraorden
Evaniomorpha (Fig. 5B), a 1a vez que presenta una modifica-
cién de su anterior concepte de los Ichneumonomorpha,
considerando a los Ichneumonoidea grupo hermano de los
Actuleata (Fig, 2B, 4). Esta concepcion ba side refrendada por
otros autores (Quicke et al,, 1992) considerande que los
aculeados ¥ los icneumonidos tienen una insercién similar del
metasoma en el propodeo y ambos grupos tienen valvilli,
estructuras aplanadas especializadas presentes en las primeras
gonapdfisis (Gauld y Bolton, 1988; Gauld v Hanson, 1995b).

FILOGENIA DE LOS GRUPOS DE “PARASITICA”

Parasitica es una clasica division que engloba los grupos de
Apocrita que carecen de aguijon v que, en su gran mayoria,
son parasitoides, si bien secundariamente incluye también
algunos grupos fitéfagos. Los estudios cladisticos realizades
han demostrado que la divisién constituye un agrupamiento
artificial de superfamilias de himendpteros por lo que se uso
tiende a eliminarse. Tradicionalmente incluye las superfami-
Has Trigonalyoidea, Megalyroidea, Evanioidea, Stephanoidea,
Cynipoidea, Chalcidoidea, Proctotrupoidea, Ceraphronoidea
¢ Ichneumonoidea.

Estudios recientes, apoyados también por datos molecu-
jares (Dowton y Austin, 1994), sugieren que los Stephanoidea
(solo Stephanidae) representan el linaje mas basal de los
Apaocrits, contradiciendo su inclusion por Rasnitsyn (1988) en
el grupe Evaniomorpha (Fig. 4). La monofilia de este Gltimo
grupo (incluyendo Evaniidae, Aulacidae, Gasteruptiidae,
Trigonalyidae, Stephanidae, Megaspilidae y Ceraphronidag)
fue una de las propuestas mas sorprendentes de Rasnitsyn
{(1988), pero la base de apoyo para esta hipdtesis, referida a
datos morfologicos, es débil. El analisis basado en datos
moleculares de Dowton et al. (1997) encuentra que los

Evaniomorpha son monofiléticos solo si se excluyen las
familias Trigonalidae y Stephanidae.

Los Proctotrupomorpha de Rasnitsyn (Fig. 5A) incluyen
las familias tradicionalmente asignadas a los Proctotrupoidea
(excepto los Ceraphronidae y Megaspilidae), los Cynipoidea
y los Chalcidoidea. De acuerdo con la opinién de Whitfield
{1998), las evidencias morfologicas que soportan este clado
son débiles o poco convincentes, pero a la vez tampoco son
muy fuertes las que lo contradicen. El trabajo melecular de
Dowton v Austin (1994) encuentra leves indicios que susten-
tan el grupo Proctotrupomorpha como monofilético, v el
trabajo mds reciente de Dowton et al. (1997) indica que los
Cynipoidea pudieran no pertenecer a dicho clado.

Las relaciones filogenéticas de fos taxa de nivel familia
dentro de los Proctotrupoidea son controvertidas (Masner,
1995; Naumann v Masner, 19835; Whitfield, 1998). Sin
embargo, los estudios mas recientes, tanto morfolégicos como
moleculares, sugieren la exclusién de los Ceraphronidae y
Megaspilidae de los Proctotrupoidea, como fue propuesto
originalmente por Masner y Dessart (1967} y el reconocimien-
to de los Platygastroidea como una linea distinta de los
Proctotrupoidea y probablemente formando el grupe hermano
de los Chalcidoidea (Fig. 3). La filogenia de los Platygastroi-
dea ha sido estudiada recienternente basada en el sistema del
ovipositor (Austin y Field, 1997).

La filogenia de nivel superior dentro de la superfamilia
Chalcidoides, enorme conjunte de himendpteros de gran
importancia ecoldgica y econémica, que agrupa entre 60.000
v 100.000 especies distribuidas en 20 familias y 89 subfami-
Has, estd siendo muy estudiada en afios recientes. Hay consenso
casi general en considerar al grupo monofilético, siendo
Plastygastroidea su grupo hermano. A la vez, se estd poniendo
de manifiesto que algunas de las familias tradicionales de
Chalcidoidea no son monoefiléticas. Este es el caso, por gjemplo
de los Pteromalidae, “cajon de sastre™ que agrupa muchos taxa
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gue no pueden ser colocados en ofras familias de
calcididos o de los Aphelinidae que pueden ser parafi-
léticos respecto a log Signiphoeridae (Hanson y LaSalie,

1995; Whitfield, 1998). ]

En el nivel mds basal del cladograma de los
Chalcidoidea, Gibson (1986) encontrd que la familia
Mymaromnatidae es posiblemente el grupo hermano
de Chalcidoidea vy que Mymaridae es, a su vez, el
grupo hermano del resto de los Chalcidoidea. Conse-
cuentemente a esta hipotesis, modificd mas tarde la
clasificacion (Gibson, 1993) elevando los Mymarom-
matidae a la categoria de superfamilia, cambio que, en
general, no ha sido seguido por otros autores. Woolley
y LaSaile (1999) basandose tammbién en datos morfold-
gicos confirman que la agrupacion mas probable de
dicho nivel basal es la siguiente (Mymarommatidae
(Mymaridae (Rotoitidae (resto de los Chalcidoidea)))).
Por otra parte, sus restitados indican la existencia de al
menos cuatro Hneas fléticas distintas de caleidoideos:
un linaje compuesto de Eurytomidae, Chalcididae y
Leucospidae, una linea “euldfida” compuesta de
Eulophidae, Elasmidae y Trichogrammatidae, una linea
“eupélmida” compuesta de Eupelmidae, Tanaostigmatidae y
Encyrtidae y una linea “perildmpida” con EBucharitidae y
Perilampidae. Adicionalmente, encuentran que las relaciones
entre st de Torymidae, Agaonidae y Ormyridae son dificiles de
elucidar, al igual que las de Aphelinidae, Signiphoridae,
Tetracampidae y Pteromalidae con otros calcidoideos.

En relacion a la filogenia de Chelcidoidea cabe mencio-
nar, por dltimo, los numerosos abajos basados en datos
moeleculares (casi siempre basados en secuencias de nucledti-
dos de ADN sindnimas de la regién D2 del gen 288 ARNr) que
se estan Hevando a cabo actualmente por distintos equipos, de
los que son botdn de muestra, por mencionar algunos gjemplos,
los centrados en Chalcididae de Campbell y Heraty (1999), en
el complejo Perilampidae/Fucharitidae (Heraty y Darling,
1999), Eulophidae (LaSalle et al., 1999), Agaonidae (Rasplus
y Kerdelhué, 1999) 0 el que investiga las relaciones de Apheli-
nidae y Signiphoridae de Woolley et al. (1999). Algunos de
estos trabajos cuestionan claramente la monofilia de algunas
familias tradicionales de Chalcidoidea, como es el caso de
Chalcididae, Eucharitidae, Agaonidae o Aphelinidae,

La superfamilia Cynipoidea, a tenor de los recientes
estudios de Ronqguist (1995, 1999), es un grupo claramente
monofilético. De acuerdo con dicho autor, las relaciones con
otros grupos de Apocrita no estén claras aungue algunas
evidencias sugieren que puede ser el grupo hermano de los
Diapriidae (Proctotrupoidea) (Fig. 5A). Las relaciones filogené-
ticas més probables son (Austrocynipidae (Ibaliidae, (Liopteri-
dae, (Figitidae {(sensu lato), Cynipidae)))); las tres primeras
familias formando ¢l grupo de los macrocinipoides (sensu
Ronquist, 1995} vy las dos altimas el de jos microcinipoides.

Ichneumonoidea aparece en el analisis de Rasnitsyn
(1988) (Fig. 2B) como grupo hermano de los Aculeata,
hipdtesis que no refutan los resuitados basados en datos
moleculares de Dowton y Austin (1994) (Fig. 2D). La
monofilia de los Ichneumonoidea, incluyendo s6lo Ichneu-
monidae y Braconidae como grupos actuales, estd apoyada
por numerosas sinapomorfias, sefialadas por Sharkey y Wahl
{1992). Ademas todos los datos de sistematica molecular
publicados apoyan esa relacién filogenética, aunque Quicke
et al., (1999} encontraron algunas significativas incongruen-
cias entre los resultados basados en caracteres morfologicos
y los moleculares, que atribuyeron a la inclusion en el
anatisis morfolégico de caracteres ligados a la biologia y
potencialmente convergentes.

SPHECINAE
AMPULICINAE

NYSSONINAE
ASTATINAE
LARRINAE
PEMPHREDONINI
PSENINE

PHILANTHINAE
—— APIDAE

Fig. 6. - Hipotesis de relaciones filogenéticas de algunas tribus y subfamilias
de esfécidos y los Apidae. Se ha demostrado la monofilia de todos los taxa del
cladograma excepto de Nyssoninae. Reproducida de Gauld y Hanseon, 1995b,
a su vez modificada de Alexander (1992},

FILOGENIA DE 1.0S ACULEATA

Bajo la denominacion de aculeados se agrupa una gran
diversidad de himendpteros que presenta un origen evolutivo
comiin (Brothers, 1975; Carpenter, 1986; Gauld y Bolton,
1988; Goulet y Huber, 1993; Brothers y Carpenter, 1993,
Hanson y Gauld, 1995). Este origen comin es demostrado por
la presencia en todos los aculeados de una caracteristica
diagndstica clara: la existencia de un aguijén que aparecid
$6lo una vez a lo largo de la evelucidn del grupo. .

A pesar de ser un grupo monofilético, la clasificacion de
los aculeados presenta poco consenso entre los distintos
especialistag (Tabla I). Clasicamente se han reconecido siete
superfamilias de aculeados: Chrysidoidea (=Bethyloidea),
Tiphoidea (=Scolividea), Formicoidea, Pompiloidea, Vespoi-
dea, Sphecoidea y Apoidea {Richards, 1977; Krombein et al.,
1979). En los afios setenta la aplicacion de métodos cladisticos
supuso las primeras opiniones contrarias a esta clasificacidn
{(Brothers, 1975) vy el establecimiento progresivo entre los
distintos especialistas de una clasificacién donde el ntimero de
superfamilias es ostensiblemente menor. En general se recono-
cen tres superfamilias Chrysidoidea, Vespoidea y Apoidea
inchuyéndose las antiguas superfamilias Pompiloidea, Formi-
coidea y varias familias de Jos antiguos Tiphoidea en la
superfamilia Vespoidea (signiendo a Brothers, 1975) y los
tradicionales Sphecoidea y Apoidea se han dividido en varias
famnilias (siguiendo a Krombein et al., 1979). Parece existirun
consenso general, a tenor de los estudios cladisticos realizados,
de que las tres super{amilias arriba mencionadas son claramen-
te monofiléticas. Gauld y Bolton (1988) listan las caracteristi-
cas diagnosticas para cada una de las superfamilias).

Las principales diferencias entre las clasificaciones mas
actuales tienen que ver con la alta diversidad que se presenta
en los esfécidos y en los dpidos (Tabla I). Gauld y Bolton
{1988) sugieren la definicién de dos familias dentro de los
Apoidea por presentar ambas caracteres derivados comparti-
dos, la familia Apidae para incluir a todas las abejas y abejo-
rros, con la demostracién reciente de la monofilia de estos
altimos (Druart y Rasmont, 1999}, y la familia Sphecidae para
todas las avispas cavadoras. No obstante, es sefialada la
posibilidad de que Sphecidae sea un grupe parafilético con
respecto a Apidae (Fig. 6). Goulet y Huber (1993) dividen los
Apoidea en dos grupos, los Apiformes donde incluyen como
familias muochas de las subfamilias incluidas en Apidae por
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Gauld y Bolton y fos Spheciformes, donde incluyen muchas
de las subfarnilias incluidas en Sphecidae por Gauld v Bolton.
Los Vespoidea los dividen practicamente en las mismas
familias definidas por Gauld v Bolton, salve Eumenidae v
Masaridae que las consideran dos subfamitas de Vespidae.
Hanson y Gauld (1995} tratan 1a clasificacion de los aculeados
de una manera similar a la de Gauld y Bolton. En las publica-
ciones masrecientes se trata la superfamilia Apoidea comoun
grupo monofiiético compuesto por esfécides, apidos y el
género Heterogyna Nagy, un pequefio grupo de avispas
(Melo, 1999).

Las relaciones filogenéticas en las superfamilias de
aculeados estin bastante bien conocidas en comparacién con
muchos de los grupos del antiguo conjunto “Parasitica”, La
superfamilia Chrysidoidea presenta una relacién de grupo
hermano con el clado formado por las superfamilias Apoidea
+ Vespoidea (Fig. 3). En la filogenia de los Chrysidoidea (Fig.
93, los Plumariidae representan al grupo de crisididos més
basales. Varios autores han trabajado para esclarecer las
relaciones de parentesco entre las distintas familias de los
Vespoidea (Fig. 10). Es clara la relacion de grupo hermano de
los Sierclomorphidae con el resto de ia superfamilia. Las
mayores controversias surgen con las relaciones filogenéticas
de los Apoidea, donde se incluye la diversidad mas alta de
aculeados. Una posible hipbtesis de parentesco se muestra en
la figura 6.

ichneumdnoides

Chrysidoidea

Apoidea

Fig. 7.- Hipbtesis mis
parsimonicsa de  evo-
lacién de los tipos de
alimentacidn de la larva de

Cynipoidea

|
%
i }Vespo;czea
|
!

Proctotrupoidea Hymenoptera, trazados
sobre la filogenia de la
Chaleidoidea figura 3. Tomada de
Whitfield (1998). De
arriba abajo, en el orden
Platygastroidea que aparecen eh el cuadro:
Trigonalyoidea larva ancestralmente fitd~
. faga, ectopardsita, endopa-
Megalyroidea résita, alimentindose de
! néctar o polen, depreda-
}Ceraphrcnotdea dora, inductora de agallas
ydealimentacidn equivoca

}Eva ricidea o ambigua,

HisTORIA EVOLUTIVA DE LOS MODOS DE VIDA Y
COMPORTAMIENTO EN EL ORDEN HYMENOPTERA

No se conoce nada de los hébitos tréficos de los precursores
de los himendpteros del periodo Pérmico y es muy dificil
determinar el tipo de alimentacidn de la larva ancestral de los
himenépteros dada la diversidad de modos de vida de los
linajes basales del orden (Vilhelmsen, 1997) (fig. 8). Como ya
se ha comentado, la radiacion adaptativa de los himendpteros
ancestrales, sinfitos fitéfagos similares a la actual famiiia
Kyelidae, es muy antiguz remontdndose al principio del
Paleozoico. Esinteresants resaltar que esta radiacidn evolutiva
se produjo antes de que tuviera lugar la de los lepidépteros o
la de otros grupos importantes de insectos fitdfagos como los
coledpteros crisomélidos, por lo que los himendpteros
ancestrales pueden haber jugado un papel esencial en la
primitiva explotacién del recurso de las plantas por los
insectos Endopterigota {Wootton, 1986).

Un cambie evolutive trascendentat en el devenir futuro
del orden se produjo por la transicion de la fitofagia al parasi-
tismo. Ei comportamiento parasitoide fue probablemente una
innovacién de los himendpteros y la espectacular diversifica-
cion de los Parasitica desde finales del Jurdsico y a lo largo del
periodo Cretacico reflefa las enormes posibilidades de este
modo de vida, que ha sido determinante de que en la actualidad
el tipo de vida parasitoide constituya el componente mayorita-
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Fig. 8.- Interpretacitn de
Vilhelmsen {1997), con
informacion compitada de B
Smith vy Middickauff
(1987) v Gauld y Boiton
(1988), del tipe de vida de
la farva en los linajes
basales de Hymenoptera,
Por columnas, de arriba
abajo y de izquierda a
derecha: herbivoro,
alimentandose interna-
mente; herbivoro,
alimenténdose exter-
namente, herbivoro, ba-
rrenador de madera;
parasitoide de insectos
barrenadores de madera,
pardsito de toda clase de
insectos e incierto.
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ria de la diversidad de los Hymenoptera y une de los més
numerosos del conjunto de los insectos. Un dltimo importante
paso evolutivo de los himendpteros fue la adguisicion de la
capacidad asociada para el comportamiento complejo, que hizo
posible los métodos especializados depredadores de los
Aculeata carnivoros, que se diversificaron junto a los Parasitica
en el Cretacico, y finalmente condujo al comportamiento
eusocial, La culminacion de este comportamiento esté repre-
sentada por las compiejas sociedades de abejas y bormigas, sin
parangdn en todo el reino animal.

EVOLUCION DE LOS “SYMPHYTA”

Hace unos 135-200 millones de afies, en el Jurésico, la fauna
de himendpteros estaba dominada por especies de las superfa-
milias Xyeloides, Siricoidea y Megalodontoidea, todas ellas
- fitdfagas, que probablemente estaban ssociadas con peridofi-
tas, gimnospermas y otros grupos de plantas no vasculares que
formaban parte de la vegetacion dominante de aquel tiempo
(Gauld y Hanson, 1995b). Muchos de los representantes
actuales de dichos grupos de sinfitos viven actualmente en las
regiones templado-frias del globo asociadas con coniferas.

Rasnitsyn (1980) postuid la existencia de dos lineas
evolutivas en los “Symphyta”, una linea Tenthredinoidea, de
hébitos troficos exofiticos, esto es con tendencia a alimentarse
de la planta externamente, caracterizada morfoldgicamente por
larvas con stemmata (ocelos) posicionados dorsalmente en
relacién a lag antenas v adultos con ovipositores cortos,
especializados en cortar los tejidos vegetales en los cuales
efectuaban la puesta, Un segundo linaje o linea evolutiva
comprenderia los restantes “Symphyta” (Los Orthandria} v fos
Apocrita, caracterizada por uma posicién posteroveniral, en
relacion a las antenas, de los stemmata en la larva y por una
tendencia de ésta a vivir internamente (habito endofitico). Sin
embargo, esta hipdtesis de Rasnitsyn sobre dos lineas filéticas
en ¢l origen de los himenodpteros no estd apoyada por resulta-
dos de estudios posteriores (Gauld y Hanson, 1995b).

Se ha especutado sobre cual seria el tipo de alimenta-
cion de las larvas en las lineas filéticas primitivas de sinfitos,
en cuanto a si comian externa o internamente en las plantas a
las que estaban asociados, pero como ha hecho notar Vilhelm-
sen (1997) (Fig. 8), no es facil de determinar dado que los
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linajes basales de himendpteros, especiaimente ios Xyelidae,
presentan actualmente una gran variedad de estiios de vida;
algunos macrosielinos se alimentan externamente de las hojas
de arboles deciduos mientras que ofros xiélidos se alimentan
internamente de yemas ¢ renuevos de abeto o de conos
fructiferos de pinos (Smith y Middlekauff, 1987; Vilhelmsen,
1997). Més alm, el tipo de alimentacién externa en los
Xyelidae actuales no puede ser calificado de ancestral ya que
se alimentan de angiospermas cuyo registro fosil solo llega
hasta et Cretdcico inferior mientras gue fos primeros xiélidos
seremontan al Tridsico. Muchos Tenthredinoidea se alimentan
externamenie, bastantes de angiospermas, y se podria especu-
lar que su diversificacién se produjo junto al de este grupo de
plantas. Sin embargo una familia de tentredinoides, los
Blasticotomidae, es barrenadora en helechos de modo que el
tipo ancestral de alimentacion en los tentredinoidea no puede
establecerse con certeza (Vilhelmsen, 1997).

LA EVOLUCION DEL PARASITISMO EN LOS APOCRITA

Hay practica unanimidad eatre los distintos autores en apoyar
la hipdtesis, postulada por primera vez por Rasnitsyn (1988),
de que la aparicidn del parasitisimo en los himendpteros tuvo
lugar una Gnica vez en el ancestro comin de los Orussidae +
Apocrits, cuyo hospedador probablemente fue una farvade un
insecto xilofago que practicaba galerias en la madera y, al
menos en parte, comia hongos (Vilhelmsen, 1997; Whitfield,
1998) (Figs. 7, 8). Se cree que la transicion en la larva del
modo de vida fitofago al pardsito probablemente tuvo lugar a
través de una via intermedia barrenadora de madera. La
habilidad para dirigir la puesta de los huevos hacia hospeda-
dores con modos de vida encerrados, tales como habitats en
galerfas de la madera o agallas de plantas, estaba ya presente
en grupos de sinfitos siricoides y orussoides con su forma
aciculada de ovipositor. Este escenario se apoya en el hecho
de que las larvas de Qrussidae y de las familias primitivas de
Apocrita: Stephanidae y Megalyridae parasitan larvas de
insectos barrenadores de madera y parece gue este era el modo
de vida ancestral de los Apocrita. Mas alin en algunas de las
principales lineas de Apocrita, como por ¢jempio ¢n los
Cynipoidea, los niiembros primitivos estdn asociados con
hospedadores barrenadores de madera. Una vez adquirido, el
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estilo de vida parasitoide permitid una gran radiacion de los
himenépteros Apocrita utilizando toda clase de insectos come
hospedadores lo que dio lugar a una gran parte de la diversi-
dad actual en el grupo.

Una adaptacion clave en la evolucién de los Apocrita
fue el desarrollo de una meodificacién morfoldgica en la
articulacién del térax v ¢l abdomen formando el complejo
propodeo-metasoma. Esta modificacion permitiria a la hembra
cfectuar la puesta directamente sobre el hospedador, mientras
que, por el contrario, los Orussidae, (nicos sinfitos parasitoi-
des que retienen ain la forma primitiva de articulacion térax-
abdomen de los linajes primitivos de himendpteros, se limitan
a efectuar la puesta en las galerias producidas por su hospeda-
dor y ba de ser la larva quien lo busque activamente (Nau-
mann, 1991).

Todos los indicios apuntan a que la fortna ancestral de
parasitismo era externa mientras que ¢l endoparasitismo
surgid més tarde (Fig. 7). Las hembras adultas de muchas de
las lineas basales de Apocrita son capaces de usar veneno para
paralizar al hospedador temporal ¢ permanentemente. Esta
habilidad, porlo que se conoce, estd bastante extendida en los
Apocrita v probablemente s¢ desarroilé tempranamente
(Gauld y Bolton, 1988; Robertson, 1968; Tobias, 1976). En
los pacos casos en que se ha estudiado, se ha comprobada que
la induccion de paralisis permanente o incluso la produccién
de la muerte por la accién de venenos inyectados por los
parasitoides, es ancestral o priritiva respecto a otros efectos
mas sutiles como la produccién de pardlisis temporal que
aparecen mas tarde.

El parasitismo externo se encuentra en los clados
basales dentro de los Orussoidea, Stephanoidea, Ichneumonoi-
dea y Aculeata que son ectoparasitoides de hospedadores que
viven en el interor de las plantas, frecuentemente en galerfas
detroncos (Fig. 7). La superfamilia Megalyroidea y bastantes
integrantes de las superfamilias Evanioidea, Chalcidoidea v
Ceraphronoidea son también ectoparasitoides (Fig. 7). Sin
embargo, los macrocinipoides primitivos (Cynipoidea:
Ibaliidae y Liopteridae) son endoparasitoides a pesar de que
atacan hospedadores dentro de galerias en madera, El endopa-
rasitismo es el tipo de parasitismo mds exiendido en los
grupos mas evolucionados de Ichneumonoidea v Chalcidoi-
dea, asf como es la norma en todos los Proctotrupoidea y
Platygastroidea (Fig. 7).

En la evolucién del parasitismo en los himendpteros ha
sido clave el desarrollo de dos estrategias o comportamientos
distintos, la estrategia koinobionte y la idiobionte, términos
propuestos por Askew y Shaw (1986) que han sido casi
universalmente aceptados. Los parasitoides IDIOBIONTES
paralizan completamente el desarrotlo de sus hospedadores en
el momento de la puesta y sus larvas consumen un recurso
alimentario inmovil e indefenso. Por lo general suelen ser
ectopardsitos gue atacan larvas de arirépodos que viven
encerrados, o en situaciones en las que gozan de cierto grado
de proteccién frente al ambiente externo. Los parasitoides
KOINOBIONTES adoptan una estrategia distinta que consiste
en no paralizar a sus hospedadores una vez que la hembra
adulta del pardsito ha efectuado la puesta sobre ellos. A
diferencia de los idiobiontes permiten que la larva de hospeda-
dor contintie desarrollindose mientras el pardsito se va
alimentando de sus érganos no vitales. La mayorfa de los
koinobiontes son endoparésitos y atacan larvas de artrdpodos
que viven en situaciones més expuestas al ambiente externo.

En algunos grupos de “Parasitica” s¢ encuentran
comportamientos notables en el tipe de parasitismo gue
practican. Se pueden citar entre otros 10s casos de poliembrio-
s que presentan algunos Encyrtidae, cor miles de embriones

desarrollandose de un solo huevo; casos de primeros estadios
larvales moviles (planidium) en Bucharitidae o los casos de
asociacion con virus heredables y particulas semejantes a virus
que, entre ofros efectos, comprometen la respuesta inmune del
hospedador (Gauld v Bolton, 1988; Whitfield, 1998; Edson et
al, 1981; Rizkiy Rizki, 1990). Una tiltima variacibén extrema
en el parasitismo que merece destacarse, es el modo de vida
inusual que han adoptado los Trigonalyoidea cuyas especies
efectlian fa puesta sobre &l tejido de algunas plantas y depen-
den de que los huevos sean comidos por larvas de lepidopte-
ros o himendpteros sinfitos. Los huevos tipicamente solo se
desarrollarén si la larva es posteriormente parasitada o comida
por otro insecto {ocasionalmente moscas taquinidas) aunque
en algunos casos se desarrollan directamente en la larva sinfita
(Gauld y Bolton, 1988).

EvOLUCION DE LOS MODOS DE VIDA DE L.OS
ACULEATA

Como se ha podido demostrar por los distintos andlisis
cladisticos publicados hasta ¢l momento, ef evento evolutivo
que dio origen a los primeros aculeados fue la gradual
adquisicidn de un aguijén venenoso a partir del avipositor del
icneumdnido antecesor. En la historia evolutiva de los
aculeados ha sido importante ef desarrolle de cuatro caracte-
risticas biologicas: El mecanismo de puesta, la provisidn
parental de comida para la larva, la dieta de la larva y el
mecanisme de determinacién sexual (Gauld y Bolton, 1988;
Gauld y Hanson, 1995¢).

1.- El mecanismo de puesta

En ef antecesor sinfito de los Apoctita la hembra posels unas
gldndulas asociadas al ovipositor cuyas excreciones durante la
puesta hacian mas susceptible e sustrato para el desarrolio de
sus larvas. En algn momento de su historia evolutiva, estas
glandulas se transformaron y comenzaron a producir veneno
que paralizaba la presa y permitia fransportarla viva, pero
inmévil, como alimento para la larva. En el transcurse de fa
evolucién el ovipositer de los aculeados acabd usdndose
Unicamente en la inoculacion del veneno, que termind por
desarrollarse también como arma defensiva incluso contra
grandes vertebrados. Actualmente la funcién defensiva del
empleo del aguijén se efectfia por medio de dos estrategias
evolutivas distintas: una defensa inmediata mediante el dolor
producido por la picadura y un defensa posterior por la
toxicidad del veneno (Schmidt, 1999). Incluso en algunos
linajes el veneno pasd a tener ia capacidad no sélo de paralizar
al hospedador, sino de modificar su conducta para favorecer
el ciclo del parasitoide.

2.- La provision parental de comida para la larva

El antecesor de los himendpteros presentaba una dieta larval
vegetariana v asi los primeros himenodpteros realizaban la
puesta en tejidos vegetales que proporcionaban el alimento a
ia larva. En el transcurso de la evolucidn de estos grupos se
produje el salto a la dieta larvaria camivora. La hembra
buscaba activamente otros artropodos, que por o general
permanecian ocultos en distintos nichos del ecosistema, en los
que colocaba un huevo y que servian de alimento a fa larva
{ectoparasitismo). El siguiente eveanto evolutivo fue atacar
artropodos no ocultos, siguiendo dos estrategias evolutivas
diferentes. Paralizar al hospedador con un veneno potente y
transportarlo a lugar seguro o reducir el poder del veneno para
permitir el desarrollo del hospedador después de la puesta,
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Primariamente ectdfago idiobionte

ectoparasitoide koinobicnte
BB <ndoparasitoide’ (en saco} keinobionte

Bethylidae
Chrysididae

Scierogibbidae
Embolemidae

Dryinidae

Scolebythidae

Plumatriidae

Fig. 9.- Hipbtesis de historia evolutiva de los Chrysidoidea. i: explotacion de coledpteros hospedadores en el suelo, hojarasca y madera podrida
(habitats ancestrales); 2: explotacion de coledpteros en los habitats ancestrales, pero algunos grupos atacan larvas de lepiddpteros en situaciones
simifares; 3: explotacién de hospedadores ocultos en los habitats ancestraies; 4: atacando émbidos en los habitats ancestrales; 5: atacando
Auchenorrhyncha en situaciones ancestrales; 6: explotando Auchencrthyncha en situaciones expuestas. Como con muchos otros grupes de
parasitoides la evolucidn de la koinobiosis ha favorecido aparentemente la explotacidn de hospedadores no ocultos (Gauld y Hanson, 1995d).
Leyenda de las tramas, de arriba abajo: primartamente ectéfago idiobionte, ectoparasitoide koinobionte, “endoparasitoide” (en saco) koinobionte.

Como el hospedador debe ser suficientemente grande para
asegurar el completo desarrello de la larva del himendptero
parasitoide, esto representaba un peligro potencialmente
importante para la hembra en el momento de realizar la
puesta. Este hecho supuse una presion suficientemente grande
como para que tavieran lugar otras dos estrategias evolutivas
distintas en el transcurso de la evolucién del grupo: Poner el
huevo sobre, o mas comdnmente, en el interior de fases
larvarias del artropodo hespedador o construir un nido donde
se Hevan artrépodos peguefios paralizados,

En general se puede considerar que los aculeados son
parasitoides idiobiontes ecto o endoparasitoides, gue usan un
nido como principal esirategia evolutiva, para evitar que los
hospedadores muertos o paralizados sean devorados por
especies necréfagas presentes en el ecosistema. La principal
caracteristica distintiva de los Aculeata dentro de los Apocrita
es la transformacion de un ovipositor funcional en un aguijon
venenoso para la captura de presas asi como para la defensa.
Una posible via de evolucién hacia la aparicién def aguijén a
partir del ovipositor pudo ser que el propie imago se intredu-
cia en el sustrato en busca del hospedador, dejando de utilizar
el ovipositor para la puesta del huevo (Gauld y Bolton, 1988).
La aparicién de un aguijon venenoso posibilitd una posterior
radiacion adaptativa, con el resultado de distintos modos de
vida establecidos como estrategias evolutivas exitosas, al
poder expiotarse hospedadores de vida libre, unido al desarro-
Ho de métodos de transporte de las presas al nido diferentes.
En muchas especies la construccion de los nidos supuso una
modificacién del habitat.

Entre 1as especies que se adaptaron a la construccién de
un nido fueron importantes dos estrategias evolutivas. Ciertas
especies realizaban un aprovisionamiento del nido en masa.
Esto es, a hembra introduce suficiente cantidad de alimento
en el nido antes de que comience el desarrollo larvario v a
continuacion lo sella. Pero un paso evelutivo importante
significt la existencia de espectes que producian un aprovisio-
namiento progresivo del nido. La hembra va surtiendo ¢l nido
segin el estado de desarrolio de la larva hasta que completa su
desarrollo. Esto supone que la hembra debe estar en contacto
con la larva gue se encuentra en ¢l nido.

Entre los Aculeata también encontramos casos gue no
pueden considerarse como idiobiontes ectoparasitoides. Los

driinidos son un ejemplo de koinobiontes ectoparasitoides de
ninfas de homépteros (Fig. 9). Las avispas y hormigas sociales
no pueden considerarse idiobiontes al alimentar a sus larvas
con alimento animal macerado. Otros elemplos incluyen las
abejas sociales y solitarias que tienen uma dicta vegetal
derivada a base de néctar y polen y las especies de abejas
cleptoparasitas (gue parasitan a ofras especies cercanas
filogenéticamente al ocupar sus nidos y aprovechar los
recursos aportados por la hembra propietaria del nido) y gue
alimentan a sus larvas con materia vegetal derivada de los
nidos de las abejas parasitadas.

3.~ La dieta de la larva

Como ya se ha mencionado, la aparicion en un momento dado
en la evolucién del grupo de la dieta carnivora de la larva
desde una dieta vegetariana, marcd el desarrollo de las
estrategias evolutivas de blisqueda y aprovechamiento de
artropodos presentes en el ecosistema.

4.- El mecanismo de determinacion sexual

El mecanismo haplo-diploide de determinacidn del sexo ha
posibilitado el desarrollo de sociedades mumy complejas o
verdaderas sociedades, caracterizadas por la presencia de

* castas con division del trabajo donde las hembras son diploi-

des, fértiles ponedoras {reinas) o trabajadoras estériles y los
machos son haploides y s6lo contribuyen a la fecundacién de
las reinas.

Los aculeados més primitivos, representados por los
crisididos, tienen un modo de vida parasitoide (Fig. 9). Las
Hneas més primitivas son idiobiontes ectéfagos (parasitoi-
des o predadores) de coledpteros. La radiacion adaptativa
se produjo al darse la explotacion de distintos tipos de
hospedadores y con diferentes estilos de vida, como
lepidépteros u homdpteres, tanto de vida libre como de
habitos endofiticos.

En los Vespoidea ya se observa una historia evolutiva
caracterizada por atacar muchos tipos distintos de hospedado-
res en habitals muy distintos (Fig. 10). Entre fos pompitidos,
véspidos y formicidos se da una construccién de nidos
complejos v, en los dos Gltimos, la existencia de verdaderas
sociedades. El desarrollo evolutivo de las sociedades tiene su
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Sierolomorphidae
Mutillidae
Sapydidae
Pompilidae
Tiphiidae
Rhopalosomatidas
Bradynobaenidae
Formicidae

Scolidae

Vespidae
ectofago idiobionte {parasitoide o depredador)

ectoparasiicide koinobionte

‘endoparasitoide’ {en saco) koinobionte

Fig. 10.- Hipétesis de la historia evolutiva de los Vespoldea. 1: explotacion de ua Grico artrépodo hospedador {probablemente un coledptero
inmaduro} en ef suelo {habitat ancestral); 2: explotacién de un tinice himendptero aculeado inmaduro en las celdas del hospedador en el hdbitat
ancestral; 3: explotacién por algunas especies de hospedadores en otras situaciones o atacando otros estados inmaduros en lugares cerrados; 4:
otras especies explotan hospedadores en otras situaciones; 5: explotacién de una arafia en el habitat ancestral, pero muchas especies ocultan la
presa en lugases distintos para buscarla posteriormente; muchas especies construyen celdas y algunas son ectoparasitoides koinobiontes de araftag
activas; 6: una especie ataca y busca posteriormente griliotdlpidos en ef habitat ancestral y algunas atacan hospedadores ancestrales en galerias
de 1a madera; 7: explotando grillos en el hdbitat ancestral; & atacando Solifugae inmaduros en el habitat ancestral (s6lo una especie conocida
con esta biologia); 9: Bisqueda posterior del hospedador (press); 10: Conducta eusocial, atacando muchos y variados artrépodos en el hibitat
ancestral, si bien muchas especies en hébitats distintos, y/o usando hongos o vegetales como alimento; 11: constraccion y sellado de celdas que
contienen el hospedador {presa); 1 2: explotacién de un éinico hospedador ancestral en el habitat ancestral; 13: atacan varios insectos hospedadores
que se encueniran en el hdbitst ancestral después de haber realizado la puesta, sunque hay muchas especies que explotan diferentes habitats y
en algunas se da la conducta social. La construccién de nidos complejos ha evolucionado independientemente en Pompilidac, Vespidae y
Formicidae. Leyenda de las tramas, de arriba abajo: ectofago idiobionte (parasitoide o depredador), ectoparasitoide koinobionte,

“endoparasitoide” (en saco) koinobionte. Reproducido de Brothers (1995).

origen en fa adopeidn de un nido comunal por parte de varias
hembras fértiles de especies solitarias. Existen dos rutas
distintag por las que se trata de explicar el desarrolio de
verdaderas sociedades {definidas por division del trabajo v la
existencia de castas), las rutas parasocial y subsocial que
suponen la adquisicién gradual de la organizacién eusccial,
pero seghn el orden de adquisicién de estas caracteristicas se
habla de una u otra ruta (Gauid y Bolton, 1988). Se deben
desarrollar tres condiciones en un nido comunal para que se
convierta ¢n una verdadera sociedad: La condicidn cuasisocial
-varias hembras reproductoras comparten cuidados parentales
en el aido comunal-, 1a condicién semisocial -varias hembras
parentales de la mista generacion comparten el cuidado
parental y cierta divisién del trabajo- v la condicion eusocial
~la condicidén semisocial se extiende a dos 0 mds generaciones
por la duracién reproductora de las hembras parentales-. Se
produce una fuerte diferenciacidn entre hembras reproductoras
(reinas) y hembras asistentes (trabajadoras), con el resultado
de la aparicién de castas diferenciadas morfoldgicamente.
Parece que el origen de las sociedades se ha producido varias
veces en el seno de los aculeados, al menos en las familias
Formicidae (Gauld y Boltor,, 1988) v Vespidae (Schmitz y
Moritz, 1999),

Er la historia evolutiva de los Apoidea se dan estrate-
gias claramente definidas en cada una de las familias, Spheci-
dae y Apidae, pero en la mayeria de los casos existe un nide
donde se desarrolla la larva. Parece que en los Apoidea se
desarrolld criginariamente el comportamiento de ia construe-

cidn del nido antes de capiurar la presa. La ausencia de nido
que se da en aigunas especies de Chlorion (Sphecidae) o su
construccion después de la captura son comportamientos
derivados secundariamente (Melo, 1999). Los esfécidos
primitivos presentan un estado intermedio entre aprovisiona-
miento progresivo y en masa. En primer lugar se introduce
una presa con un huevo. Cuando la larva comienza a alimen-
tarse se introducen répidamente suficientes presas y se sellael
nido. Lo esfécidos mas avanzados sdlo afladen presas al nido
cuando el estado de desarrollo de la larva lo requiere. Hay
especies que tienen varios nidos a la vez con larvas en
distintos estados de desarrolio y especies que presentan un
cuidado parental primitivo, consistente en que la hembra
macera la presa para alimentar & la larva, Las abejas solitarias
estan préximarmente emparentadas con los esfécidos. Etolégi-
camente las abejas sclitarias se pueden considerar como
esfécidos especializados con una alimentacion larvaria a base
de polen y néctar. Exceptuando las especies de abejas clepto-
parasitas, todas ias abejas construyen nidos, que frecuente-
mente estan compuestos de varias cdmaras larvarias, que son
aprovisionados en masa con polen y néctar, mientras que las
abejas sociales presentan un nido eusocial con un aprovisiona-
miento progresive,
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Tabfa |

Superfamiiias y famiilas de himendpteros del mundo, siguiendo la clasificacion adoptada en Gauld y Hanson (1998), Los datos
de rigueza conecida de especies y biolegla han sido extractados fundamentalmente de Gaston (1993) aunque con modificaciones
y actualizaciones de Goulet y Huber (1993) y Hanson y Gauld (1985).

Superfamilias y familias

de Hymenoptera en e} n® - Biologia

mundo aspecies

XYELOIDEA

s Xyelidag 56  Fitdlagos en conos de pinos

MEGALODONTOIDEA

* Megalodontidae . 70 Fitdfagos en plantas herbaceas

» Pamphiliidae 232  Fitofagos en Pinaceae y Rosaceae

TENTHREDINOIDEA

* Argidae 812 Fildfagos externos de hojas

» Blasticotomidae g  Fitéfagos en el interior de tallos de helechos

* Cimbicidae 131 Fitdfagos externos de plantas

* Diprionidae 80 Fitdfagos externos de coniferas

* Pergidae 411 Fitdfagos externos; algunos minadores

& Tenthredinidae 3840  Fitdfagos exiernos, galiicolas, minadores o frugivores

CEPHOIDEA

@ Cephidae 79  Fitdfagos barrenadores en {allos lefiosos y en gramineas

SIRICCIDEA

& Anaxyelidae 1 Fitéfagos barrenadores de madera en coniferas

o Siricidae 87  Fitdfagos barrenadores de coniferas y angiospermas

# Xiphydriidae 94  Fitéfagos barrgnadores en angiospermas

ORUSSOIDEA

« Orussidae 69 Ectoparasitoides de tarvas barrenadoras de madera de coledpleros e himenépteros

STEPHANOIOEA

# Stephanidae 100  Ectoparasitoides de coledpteros barrenaderes

TRIGONALYOQIDEA

* Trigonalyidae 75  Endoparasitoides; la maycria hiperparasitos

MEGALYROIDEA

» Megalyridae 45  Ectoparasitoides, ia mayoria de coledpteros xilofagos

EVANIOIDEA '

* Aulacidae 180  Ectoparasitoides de larvas de coledpteros y sinfitos barrenadores de madera

* Evanlidae 400  Predadores o parasiioides de ootecas de cucarachas

® CGasteruptiidae 500  Ectoparasitoides o cleptoparasitos en nidos de aculeados

CERAPHRONOIDEA

« Ceraphronidae 354  Ectoparasitoides y endoparasitoides de Diplera, Thysanoptera, Lepidoptera y Neuroptera;
hiperparasiicides de Braconidae

¢ Megaspitidae 448  Ectoparasitoides v endoparasitoides de Homoptera, Neuroptera, Diptera e hiperparasitoides
de Homoptera

PROCTOTRUPOIDEA

* Austroniidae 3  Biologia descenccida

* Heloridae 7  Endoparasitoides de Chrysopidae (Neuroplera)

¢ Monomachiidae 20  Biologia desconocida para la mayoria de las especies; una especie endoparasitoide de
Diptera

& Pelecinidae 1 Endoparasitoide de Scarabaeidae

® Peradeniidae 2 Biologia desconogida

* Renyxidae 1 Biclogia desconocida

* Roproniidae 18 Biologia desconocida

* Vanhoriidae 5  Biologia desconocida; una especie parasitoide de Eucnemidae (Coleoptera)

® Diapriidas 2300  La mayoria endoparasitoides de Diptera

¢ Prociolrupidae 310  Endoparasifoides de Coleoptera y Diptera

PLATYGASTROIDEA

* Platygastridae 11060  Endoparasioides de Cecidomyiidae {Diptera), Coleoptera y Homoptera

* Scelionidae 3000 Endoparasitoides de huevos de insectos y arafias

CYNIPGIDEA

* Austrocynipidae 1 Endoparasitoides de larvas de Oecophoridae {Lepidoptera) en conos de Araucaria

@ Cynipidae 1369  Fitdfagos gallicolas e inguitinos en plantas angiospermas, especialmente Quercus

* Figltidae 1411  Endoparasitoides de Diptera, Neuroptera, Homoptera e Hymenoplera

» Ihalidae 20 Endoparasitoides de larvas barrenadoras de siricidos (Hymenoptera)

* Liopteridae 145  Endoparasitoides de larvas barrenadoras de Buprestidae y Cerambycidae

CHALCIDOIDEA

* Agaonidae 685G  Polinizadores, no polinizadores y parasiioides en especies de Ficus {Moraceae)

* Aphelinidas 1126 Endoparasitoides, ectoparasitoides o hiperparasitoides aspecialmente de Homontera
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Superfamilias y familias .

n® . .

de Hymenoptera en el especies Biologia

mundo

¢ Chalcididae 1875  Endoparasitoides primarios o hiperparasitoides principalmente de Lepidoptera y Diptera

@ Encyrtidze 3825  Principalmente endoparasitoides de Homoptera; también parasitoides primarios o hiperpara-
sitoides de una gran variedad de Srdenes de insectos y Arachnida.

s Eucharitidae 380  Ectoparasitoides de Formicidae (Hymenoptera)

* Eylophidae 3800 Predominanternente parasifoides de larvas minadoras o gallicolas de Hymenoptera, Diptera,
Lepidoptera y Coleoptera,

e Eupelmidae 900  Ectoparasitoides, endoparasitoides o hiperparasitoides de Hymenoptera, Coleoptera, Diptera
y otros ordenes de insectos y Araneae.

& Eunytomidae 14256 Fitdfagos, galiicolas, seminivoros, ectoparasitoides o hiperparasitoides de larvas de inseclos
gatlicolas, minadares o barrenaclores,

¢ | eucospidae 240 Ectoparasitoldes de himenodpteros solitarics aculeados

o Mymaridae 1400 Parasitoides de huevos de insectos, principalmente de Homoptera y Hemiptera

* Mymarommatidae 9  Biologia desconocida

® Crmyridae 90  Parasitoides de larvas de especies gallicolas de Diptera @ Hymenoptera

¢ Perilampidae 260  Hiperparasitoides de Lepidoptera o parasitoides primarios de larvas barrenadoras de
Anobiidae y Platypodidae (Coieoptera).

¢ Pteromalidas 4115 Ectoparasitoides, endoparasitoides o hiperparasitoides de gran cantidad de ordenes de
insectos

® Rotoitidae 2 Biologia desconocida

* Signiphoridae 80  Parasitoides primarios o hiperparasitoides de Homoptera

+ Tanacstigmatidae 90  Fitdfagos galiicolas

» Tetracampidae 50  Parasitoides de Diptera y endoparasitoides de Chrysomelidae y Diprionidae

® Torymidae 1160  Ectoparasitoides de dipteros e himenépteros gallicolas; parasitoides de ootecas de Mantidae
o de Lepidoptera y Coleoptera; algunas especies seminivoras ¢ gallicolas

® Trichogrammatidae 675  Parasitoides de hueves de una gran variedad de ordenes de insectos

[CHNEUMONOIDEA

* Braconidae 40600 Ectoparasioides, endoparasitoides o hiperparasitoides de insectos

® |chneumonidae 8000C  Ectoparasitoides, endoparasitoides ¢ hiperparasitoides de insectos v arafias

CHRYSIDOIDEA

s Bethylidae 2206 Ectoparasitoides de Lepidoptera y Coleoptera

* Chrysididae 300C  Ectoparasitoides o cleplopardsitos de distintos ordenes de insectos

» Dryinidae 1100 Ectoparasitoides de Homoptara Auchenorrhyncha

* Embolemidae 10 Biologia en gran medida desconocida, una especie parasitoide de ninfas de Homoptera

® Plumariidae 20 Biologia desconocida

# Sclerogibbidae 10 Ecloparasitoides de ninfas de Embioptera

» Scolebvthidae 8  Ecloparasiioides de Cerambycidae

VESPOIDEA

¢ Bradynchaenidae 200  Biologia en gran parte desconocida, una especie ectoparasitoide de solifugos (Arachnidae)

& Formicidae 8800  Fitdfagos v predadores sociales

* Mutiliidae 5000  Ectoparasitoides solitarios de estados inmadures de otros insectos, principaimente Hymenop-
tera Aculeata, pero también Dintera, Lepidoptera, Coleoptera y Blattodea

o PompHidae 4260 Ecteparasitoides sdlitarios de araiias o cleptoparasitos.

@ Rhopalesomatidae 34 Ectoparasitoides sclitarios de Gryllidae

* Sapygidae 80  Ectoparasitoides o clepioparasitos de larvas de Megachitidae, Antophoridae y Eumeninae

* Scoliidae 300 Ectoparasitoides de larvas de Coleoptera Scarabaeoidea y Curculionoidea

* Sierolomorphidae 10 Probabiemente ectoparasitoldes de otros insectos

¢ Tiphiidae 1560  Ectoparasitoides de larvas de Coleoptera

& Vaspidae 417G Predadores solitarios o sociales; algunas especies Cleptoparasitas en nidos de especies
soclales

APOIDEA

* Apidae 20000  Polinivoros, ecloparasitcides y cleptoparasitoides solitarios ¢ sociales

e Sphacidae 8000  Predadores solitarios de insectos y arafias v cleptoparasitos

TOTAL 199004






