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Introduccién

Recientemente han sido publicados en este
Boletin dos articuios muay interesantes sobre aspectos de
la ‘coevolucion' (sensu lato) de insectos v plantas (VIEJO
MONTESINOS, 1996; IGLESIAS, 1996). El tema es
apasionante, v su relevancia queda atestiguada por la
cantidad de publicaciones que aparecen en las revistas
mds prestigiosas de entomologia, agronomia y ccologia
{alganas, resefiadas en los dos articulos que se acaban de
mencionar),

En general, la mayoria de los frabajos sobre
relaciones insecto-planta describen patrones de
asociacion. En otras palabras, en fimcidn de wna serie de
observaciones de campo o laboratorio, se llega mediante
aproximaciones de fipo inductivo a la identificacidn de
grados de preferencia o vinculacion, ya sea espacial o
temporal, o a la de factores que influyen en ellas. Las
aproximaciopes de tipo hipotético-deductivo, tendentes a
documentar fos mecanismos subyacentes, han sido menos
numerosas. Aun asi, a lo largo de los afios se han ido
perfilando algnnas hipdiesis que, con mayor o menor
grado de generalizacion, han intentado explicar cdmo han
surgido los patrones de asociacién planta-insecto
observados. Dichas hipbtesis no han sido todavia
suficientemente contrastadas ni han sido objeto de
suficientes trabajos de recopilacién y discusidn integrada,
a pesar de que la teoria insecto-planta disponga ya de una
cantidad de documentacion tal gue una resintesis a gran
escala pueda parecer inminente (STAMP, 1992). En este
sentido se debe mencionar que en la obra de
THOMPSON (1994), por poner un gjemplo reciente, se
realiza uo andlisis sintético de gran profandidad sobre 1a
coevolucion (en sentido amplio), que contiene gran
cantidad de proposiciones sobre asociaciones insecto-
planta. Por lo que se refiere a autores de habla hispana, no
se tiene noticia de intentos de este tipo, salvo los articulos
yva mencionados de VIEJO MONTESINOS (1996),
mucho més preciso y documentado, e IGLESIAS (1996),
En las signientes lincas se expone, de la manera mds
esquemdtica y clara posible, una inferpretacion personal
de cudles son los principales mecanismos que subyacen
a las asociaciones insecto-planta, cuyos objetivos son 1)
complementar Ia informacién ofrecida por VIEJO

MONTESINOS (1996) v 2) recordar, de cara a la
comunidad entomoldgica hispana, las definiciones de
algunos términos de la biclogia evolutiva (coevolucion,
adaptacién, exaptacion) que usualmente son utilizados de
manera parcialmente incorrecta o ambigna. Estas lineas
estin basadas en los apuntes para wna charla en
Barcelona, 1995,

Mecanismos de asociacién insecto-planta:
definicién y delimitacion

Durante un tiempo, a raiz del trabajo cldsico de
EHRLICH & RAVEN (1964), se tendi6 a interpretar la
evolucion de las relaciones entre insectos (principaimente
herbivoros v polinizadores) y Ias plantas a las gue estin
asociados como resultado exclusivo de procesos de
coevolucion  (adaptacién reciproca y  radiacion
subsiguiente). Sin embargo, como se fue ponicndo de
manifiesto durante las décadas del 70 y del 80, los
mecanismos evelutivos subyacentes 2 la mayoria de los
sistemas planta-insecto son en general bastante mdis
complejos. En realidad, aunque se ha avanzado mucho en
st comprension, todavia no han sido desvelados
completamente. De un escrutinio detallado de la
bibliografia de las cuatro filtimas décadas se han podido
identificar cinco modelos tedricos generales de procesos
para explicar la composicion especifica de las
comunidades de insectos que se asocisn a especies de
plantas dadas:

1) modelo de coevolucién por pasos
{EHRLICH & RAVEN, 1964; antecedentes en BRUES,
1920, DETHIER, 1954 y FRAENKEL, 1959) o hip6tesis
de escape y radiacién (THOMPSON, 1989, 1994).
Postula un proceso de adaptacién reciproco y por fases
entre especies concretas, ¢ implica fendmenos de
especiacién mis o menos sincrénica en ambos
participantes _del sistema, insectoe y planta. La
probabilidad de gque un modelo como éste pueda darse
auments a medida que la asociacién de plantas con
insectos tréficarnente especializados persiste en el tiempo

(FUTUYMA & MITTER, 1996);

2) modelo de coevolucion difusa (JANZEN,
1980), coevolucién de comunidad (PRICE, 1983) o




coevolucion entre gremios (HOWE & WESTLEY,
1988). Postula un proceso de adaptacidén reciproco
continuo entre comunidades tavonémicamente diversas de
insectos y plantas, y no implica necesariamente
fenémenos de especiacion. Incluso algunos miembros del
sistema pueden ser transitorios;

3) modelo de evolucidn secuencial (JERMY,
1984) o seguimiento filogenético (‘phylogenctic
tracking'). Postula un proceso adaptativo que afecta a uno
solo de los participantes del sistemna. Un grupo de insectos
se adapta a un grupo de plantas reciemtemente
diversificado. Subsiguientemente, los insectos sufren
fenomenos de diversificacién, pero no hay presién de
seleccion de éstos sobre las plantas. Los fendmenos de

especiacion en plantas ¢ insectos son asincrdnicos;

4) simple adaptacion de un grapo de especies
taxondmicamente diversas a una especie de planta dada,
entendiendo adaptacién como el progeso de ajuste del

insecto a la planta sin que medie preadaptacién, que

resulta de seleccion natural, representa una ventaia en
muines de adecuacién (=fitness) y es heredable (véase,

por ejemplo, LEWONTIN, 1978). No oocurre
especiacién. Y por ltimo

5) simple exaptacién (GOULD & VRBA,
1982) que conduce a un mero ajuste ecoldgico (JANZEN,
1985), entendida como el proceso de acomodacion
bioldrica del insecto a 1a planta para cuyo ugo el insecto
yaestaba preadaptado. En este caso no hay adaptacién ni
especiacion,

El estudio de las relaciones insecto-planta ha
Hevado a la documentacidn de abundantes casos de
diversificacion en paralelo (=cladogénesis en paralelo), o
supuesta diversificacién en paralelo. Sin embargo, aungue
en algunos casos haya existido realmente un proceso
evolutivo de tal tipo, esto no implica necesariamente que
se haya dado coevolucién. El patrén que se observa por
nosofros puede ser resultado de las presiones selectivas
directas por parte de los participantes en el sistema, pero
también puede ser producida por presiones externas que
actuen sincrénicamente sobre ambos (lo que parece mids
frecuente de lo asumido en un principio; véase, por
gjemplo, FUTUYMA, 1986, FUTUYMA et al,, 1995, 0
THOMPSON, 1994). En realidad, existe un consenso
creciente entre los autores en el sentido de que al menos
los dos modelos coevolutivos ro explican la inmensa
mayoria de las asoctaciones insecto-plauta descritas hasta
¢l momento, como podria colegirse de otros frabajos
menos documentados que siguen pomicado énfasis
explicito en ¢l término 'coevolucion'. Posiblemente, la
ausencia de coevolucion en ¢l sentido estricto {(JANZEN,
1980) sea debida a la propiedad de insectos herbivoros y
polinizadores de desplazarse con mayor ¢ menor
facilidad, viéndose asi aumentada la probabilidad de
cambios de especie de planta hospedadora (es decir, estin
en cierto modo muche méis 'liberados’ de sus
bospedadores que por ejemplo los pardsitos internos tipo
protozoo o nemidtodo; STRONG 1 al,, 1984). Sélamente
se¢ ha podido documentar con un grado de certeza
aceptable un caso de coespeciacion, el descrito por
FARRELL & MITTER (1990), quicnes encuentran
diversificacion en paralelo enire coledpteros del género

Phyllobrotica (Chrysomelidae) v las Labiadas de cuyas
hojas se alimentan (véase también FUTUYMA &
MITTER, 1996). No es descartable que el proceso
evolutivo que conduce a la comusidad de insectos
asociados a una especie o un género de plantas participe
en diferentes grados y en diferentes fases de varios de los
cinco mecanismos eshozados. Como sefiala THOMPSON
(1994), 'Ia diversificacién de plantas e insectos implica
una mezcla de coevolucion en determinados momentos y
sobre ciertas especies y evolucidn secuencial en otros
momentos y sobre otras especies’. THOMPSON (1994)
menciona también la frase de STRONG et al. (1984): 'lo
que estamos buscando son torbellinos coevolutivos en una
corriente evolutiva'.

Es mucho lo que gueda por hacer en este tema
tan sugerente. En el caso particular de las condiciones
mediterrdneas, es interesante describir sistemas insecto-
planta ¢ intentar explicarlos con alguno de Jos modelos
propuestos. Es de sobra conocido el papel del ambiente
mediterrineo como moedulador de procesos ecologicos y
evolutivos (HERRERA, 1992, 1995), ¢ interesa conocer
hasta qué punto determinados atribotos de insectos y
plantas, caracteristicos de especies propias el drea
mediterrdnea, han sido moldeados por presion de
seleccidn mutua o no (véase YELA & HERRERA, 1993).

Nota final

Dada 1a creciente confusion acerca del término
‘coevolucion' v la diversidad de ideas que se barajaban
bajo este nombre, JANZEN (1980) propuso una
definicién simple, clara y restrictiva que ha sido en
adelante referencia obligada, al menos entre los ecologos
evolutivos. Lamentablemente, en otros circulos se ha
seguido haciendo un uso errdneo o poco preciso de la
palabra, y por lo tanto del concepto que encierra. Es
conveniente, una vez més, recordar la definicion de
Janzen, que sigue teniendo total vigencia, y que postula
que ¢s coevolucion aquel proceso por el cual dos o mds
organismos ejercen presidon de seleccidn mutua y
sincrépica (en tiempo geoldgico) que resulta en
adaptaciones especificas reciprocas. Si no hay adaptacion
mutua, o 10 se demuestra claramente que la haya, no
puede hablarse de coevolucion. Como bien indica VIEIOQ
MONTESINOS (1996), la ocoevolucion requiere
especificidad (la evolucidn de cada afributo en una
especic es debida a presiones selectivas de otro(s)
atributo(s) de la(s) otra(s) especie(s) del sistema) y
reciprocidad (los atributos en ambos participantes del
sistema evolucionan conjuntamente), ademds de
simultaneidad (los atributos en ambos participantes del
sistema evolucionan al mismo tiempo). Acerca de las
definiciones de los términos "adaptacién’ v ‘exaptacion’,
también utilizados de manera confusa, véase el apartado
anterior (se recomienda a los interesados leer
detenidamente los trabajos de LEWONTIN, 1978,
GOULD & VRBA, 1982 y JANZEN, 1985).
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