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Resumen

La importancia y complefidad de las relaciones entre los insectos y las plantas justifican el auge que, desde hace
mucho tiempo y hasta la actualidad, tienen los estudios de tales interacciones. En este trabajo se habta del gran
nikmero de especies de insectos mondfagas existentes y su espechalizacion en la eleccion de planta. Factores tales
como el tamafio corporal, la disponibilidad de recursos en un drea y caracteristicas fenolégicas y guimicas de las
plantas, enfre otros, van a ser responsables de esta especializacion. La existencia de variacion dentro de la misma
especie de insecto en ia eleccién de planta hospedadora afiade aun mas complejidad a tales refaciones. Toda la
variacién presente en la eleccion de planta hospedadora constituye la materia prima para la evolucién de nuevas
relaciones fitdfago-planta, ast como para la especiacion y la evolucion del especialismo. Finalmente, cuando las
relaciones insecto-planta son reciprocas, esto puede conducir a procesos coevolutivos,

Patabras clave: Herbivoria, Rango de plania hospedadora, Especializacion de hospedador, Relaciones insecto-
planta, Eleccion de planta hospedadora, Especlacion, Coevolucion.

Specialisation in phytofagous insects: the rule, not the exception

Abstract .

The importance and complexity ofplant-insect interactions are responsible for the long lasting interest and increasing
amount of studies devoted to them. This paper deals with the great number of monophagous insect species and their
specialization in plant selection. Faciors such as body size, resource availability and phenological and chemical piant
characteristics are responsible for this specificity. The existence of significant quantities of variation within each insect
species in the host-plant selected adds further complexity to these relationships. This variafion constitutes the raw
material for the evolution of new phytophagous-plant relationships, as wel as for speciation and evolution of host
specificity. Finally, when insect-plant relationships are reciprocal, they can lead to coevolutionary processes.

Key words: Herbivory, Host-plant range, Host speciatization, Insect-plant relationships, Host-plant selection,

Speciation, Coevolution,

1, INTRODUCCION

En general, los insectos herbivoros o fitdfagos explotan partes
muy diversas de las plantas, y ello da lugar a comunidades de
fitofagos gue son ricas en detalles bioldgicos y objetos de
estudio fascinantes. Las distintas especies de plantas difieren
en el nimero de especies de insectos que se alimentan de
ellas. Bl determinante principal de la abundancia de especies
de insectos fitéfagos es el tamafio del drea de distribucion de
iaplanta hospedadora (Southwood, 1960}, Especies de plantas
ampliamente distribuidas son hospedadoras de més especies
de fitdfagos que las plantas escasas. Esto es asi debido
fundamentalmente a dos mecanismos: (1) las especies vegeta-
les mds comunes crecen en mas hébitats diferentes que las
raras, por Jo que diferentes especies de insectos son encontra-
das en diferentes partes del drea de distribucion de las plantas,
y (2) las plantas distribuidas ampiiamente presentan blancos
més conspicuos para los organismos colonizadores (South-
wood, 1961). La diversidad de insectos fitofagos estd también

influenciada por la arquitectura de la planta: su tamafio, su
forma de crecer y la variedad de recursos presentes en la
misma (Lawton & Schrdder, 1977). Por este motive los
arboles tienen més especies de insectos herbivoros que los
arbustos, los cuales a su vez tienen mas que las herbaceas
{Strong & Levin, 1979). Otras caracteristicas de las plantas
tienen un enigmatico efecto en la diversidad de los insectos:
la bioquimica de la planta, su afinidad taxendmica y su
abundancia local {(Southwood, 1961; Janzen, 1973; Fowler &
Lawton, 1982).

Distintas cuestiones ecolégicas y evolutivas han
proporcionado el principal motivo para muchos estudios sobre
las relaciones entre insectos fitofagos y plantas. Como
consecuencia de la gran diversidad y abundancia de insectos
fitdfagos, éstos suponen ¢l eslabdn mas importante entre los
productores primarios, las plantas verdes, y una multitud de
animales de niveles troficos superiores. La abundancia de
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insectos parasitoides y predadores es una consecuencia directa
de la abundancia de insectos fitéfagos. Muchos vertebrados,
desde los peces hasta los mamiferos, dependen de ellos para
su sustento. Los insectos fitéfagos pueden haber influido en
la evolucion de las plantas, dando lugar a procesos coevoluti-
vos de gran interés.

Un segundo campo de estudio estd centrado en el hecho
de que algunos insectos son muy inportantes en actividades
humanas. Muchas especies comen en un rango muy limitado
de plantas v, con el desarrolio de grandes 4reas de cultivo,
algunos de estos especialistas se ha convertide en grandes
plagas. Otras, sin embargo, se han convertido también en
grandes plagas pero precisamente por su falta de especializa-
cibén.

La diversidad comportamental dentro de una poblacién
de insectos es normal, y la variacién con respecto a la
aceptacién del hospedador es simplemente un caso especial,
y4 que la variacion genética en casi todos los rasgos de todos
los organismos es la norma. Aantes de 1975 esto no fue
realmente apreciado, pero ahora constituye un importante
agpecto de la investigacidn bioldgica. Una de las principales
razones del interés por la variacion genética en la eleccién de
hospedador es que la variabilidad a nivel individual dentro de
una poblacién proporciona una medida del potencial para la
seleccion natural v para una rdpida evolucidén, También el
estudio de como diferentes poblaciones varian y ¢6mo una
sola poblacion puede dividirse proporciona informacién sobre
cémo pueden surgir nuevas especies con diferentes caracteris-
ticas de hospedador.

El objetivo de éste trabajo es abordar el estudio de las
relaciones fitdéfago-planta siguiende un hilo conductor
creciente en complejidad, pero a su vez creciente en interés.
Empezaré con aspectos tan bésicos como son sentar unas
bases de conocimiento sobre la especializacion de planta.
Después entraré en ias causas de la especializacion, intentando
contestar a la pregunta de por qué se mantiene y qué es lo que
determina la amplitud de hospedador de una especie fitdfaga
en cuestion, A partir de aqui Ja cosa se “complicard” un poco,
ya que frataré la gran variacidén en la eleccidn de planta

hospedadora, 1o que me va a permitir introducirme en otro
bloque fascinante: la evolucion de ia especializacion. Termi-
naré la secuencia logica con el estudio de la coevolucion,
viendo la teoria clésica y otras teor{as posteriores alternativas.

2. ESPECIALIZACION DE PLANTA

2.1. Terminologia de la especializacion de planta

Para empezar, resulta 1til repasar la terminologia de fa
especializacion o generalizacion de dieta mostrada por los
herbivoros. Los insectos que en la naturaleza se alimentan de
una o unas pocas especies relacionadas de plantas se denomi-
nan mondéfagos. Muchas larvas de lepidépteros, hemipteros
y coledpteros forman parte de esta categoria. Las especies
oligéfagas, come la mariposa Pieris brassicae o el escarabajo
de la patata, Leptinotarsa decemlineata, se alimentan de
varias especies de plantas aunque todas pertenecientes & la
misma familia. Las especies de insectos polifagas muestran
poca eleccion y aceptan muchag plantas de diferentes fami-
lias, como por ejemplo el afido Myzus persicae, del que se
sabe que se alimenta de plantas pertenecientes a mas de 50
familias.

Es importante sefialar que no estd clara ta division entre
estos grupos, y diferentes autores la usan de distinta moanera.
El primer problema es que existe un gradiente continuo entre
especies que comen un sclo tipo de planta y aquéllas que
regulannente consumen distintos tipos. Segundo, individuos
de la misma especie de tusecto, e incluso individuos pertene-
cientes a la misma poblacion, pueden mostrar diferentes
preferencias de planta en diferentes puntos de su 4rea de
distribucion (Fox & Morrow, 1981; Pashley, 1986; Karban &
Myers, 1989; Howard et al., 1994). Por otro iado, en discusio-
nes sobre la especializacién de planta y su terminologia
{Klausnitzer, 1983) se ha llegado a la conclusion de que
algunos insectos oligdfagos e incluso polifagos deberian ser
considerados como mondfagos cuando su eleceion de platta
hospedadora esta basada en una sustancia quimica especifica
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de las plantas. Por ejernplo, las Jarvas de Pieris brassicae, que
estan restringidas a plantas cruciferas, son ocasionalmente
encontradas en especies del género Reseda. Estas nuevas
plantas tienen en comin con la planta hospedadora normal de
este insecto el presentar glucosinolatos, sustancias quimicas
gue se encueniran tipicamente en las cruciferas. Uno podria
pensar, por tanto, que esta mariposa es mondfaga en plantas
gue contienen glucosinolatos, pero el uso de este término en
dicho sentido ignora el hecho de que otras caracteristicas
adicionales de la planta juepan normalmente un papel en la
eleccion de planta hospedadora, El mismo razonamiento ha
sido realizado para caracterizar la larva polifaga de la poliila
Euproctis chrysorrhoea como una especialista, puesto que
come predominantemente en especies de arboles que tienen
taninos en sus hojas (Grevilliuvg, 19035).

En vista de estas observaciones se tiende a distinguir
sdlo entre especialistas (especies mondfagas v oligdfagas) v
generalistas (especies polifagas). Ocasionalmente, algunos
sutores usan el término estendfagas para referirse a las de
habitos alimentarios especialistas, mientras que eurifagas es
usado para las especies generalistas.

2.2. Frecuencia de la especializacion de
planta hospedadora

Una de las caracteristicas més llamativas de las relaciones
fitbfago-planta es el hecho de que los insectos son unos
gourmets especialistas. De todas maneras, aunque hay
gjernplos de especies mondfagas, oligbfagas y polifagasen los
principales grupos de insectos fitdfagos, estos casos no estan
distribuidos uniformemente a lo largo de los diferentes
taxones. En concreto, los ortdpteros destacan entre todos los
demds drdenes de insectos por su relativa falta de especializa-
cién de planta. Casi el 60 % de los saltamontes que han sido
investigados son polifagos, y un 25 % son oligdfagos (Fig. 1).
En el resto de Ordenes de insectos el 70 % o més de las
especies son oligbfagas o mondfagas. En la fauna britanica,
alrededor del 80 % de todos los hemipteros, dipteros, hime-
népteros y lepiddpteros fitéfagos son mondfagos u oligdfagos,

y menos del 20 % polifagos (Bernays & Chapman, 1994). Un
patrén similar ocurre para datos de otras regiones de! mundo.

La figura 2 muestra el nimero aproximado de especies
fitdfagas en el planeta en los diferentes drdenes de insectos. El
mayor mamero ocurre en los coledpteros y lepidopteros.
Extrapolando desde los porcentajes de los especialistas
(mondfagos u oligéfagos) en la fauna britdnica se ve que la
gran mayoria de las especies fitofagas de insectos exhiben un
alto grado de especializacién de planta (Fig. 2, 4reas grises).
De las aproximadamente 310.000 especies de insectos
fitofagos, alrededor de 230.000 (el 75 %) son mondfagas u
oligbfagas. Los ortopteros especialistas, como ya se dijo,
comprenden $6lo una pequeiia proporeion del total de especies
para ese orden.

Por tanto, se puede considerar que la especializacién de
planta hospedadora es la regla més que la excepeidn, Bernays
& Graham (1988) han calculado gue menos del 10 % de las
especies de herbivores comen en plantas de més de tres
familias diferentes. La monofagia, en el otro extremo, es una
caracteristica comiin y, en algunos grupos de insectos, es
incluso el habito dominante. Incluso los fitéfagos generalistas
estan restringidos a unos pocos cienios de especies de plantas.
Algunos grados de preferencia estan casi siempre presentes.
Incluso un polifago arquetipico como fa langosta del desierto,
Schistocerca gregaria, que se alimenta de plantas de familias
muy diferentes, muestra una preferencia por deferminadas
plantas, comiendo aigunas en pequefias cantidades v otras en
grandes (Chapman, [990).

2.3. Rango de planta hospedadora en los
estados larvario y adulto

En muchas especies de insectos herbivoros la hembra ovopo-
sitora selecciona la planta en la cual sus hijos se alimentarén,
y la cuestién reside en si la eleccidn de planta hospedadora
por el adulto coincide o no con el rango de planta nutricia del
estado larvarie. Aungue, como era de esperar, los dos rangos
de hospedador muestran una similitud bastante clara, a
menudo no son idénticos. Esta observacion indica que el
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Fig. 3.- (A) Distribucidn de las minas en tres especies distintas de
insectos fitbfagos sobre tres plantas hospedadoras, (B) Seccidn
transversal de una hoja con una larva de coledpiero alimentindose del
parénquima en empalizada {fomado de Schoonhoven et al,, 1998).

comportamiento de eleccitn de hospedador en la hembra estd
gobernado por diferentes partes del genoma de las que
codifican el comportamiento de eleccién de alimento en la
larva {(Wiklund, 1975). De manera interesante, la amplitud de
la dieta de las larvas es a menedo mayor que el rango de las
plantas aceptables como sustrato de ovoposicidn por la
hembra adulta,

Obviamente, la seleccion natural prevendra el desamrollo
de una gran discrepancia entre las preferencias de ovoposicién
y las preferencias alimenticias larvarias. Varios estudios han
ido encaminados a resolver la cuestion de si las preferencias
de ovoposicidn de los insectos fitdfagos se corresponden con
el desarrollo de la descendencia en estas plantas en términos
de supervivencia, crecimiento y reproduccién. En un gran
néimero de casos hay una buena asociacién (por ejemplo, las
hembras ovopesitan preferentemente en plantas donde sus
hijos se desarrollan mejor), pero en 0tros casos la asociacion
s débil (Morgan & Cobinah, 1977; Thompson, 1988a; Via,
1990; Horner & Abrahamson, 1992), Estos Gltimos casos
representan situaciones de constricciones a la evolucidn, las
cuzales son quizés debidas a la falta de adecuada variacion
genética en los Joci que determinan la preferencia de ovoposi-
cion {Schoonhoven et al., 1958),

2.4. Especializacion en partes de la planta

Ademas de la especializacién de planta hospedadora, los
insectos también muestran especializacién desde el punto de
vista de los sitios de alimentacion que ocupan en la misma.
Los insectos pueden consumir varias partes anatomicas de la
planta, Muchas orugas, escarabajos y saltamontes se alimentan
de hojas. Otros insectos muestran necesidades mds especificas,
como los que penetran en las células de la epidermis e
ingieren contenidos de la célula, o como los &fidos que
succionan la savia o elementos del floema. Otros utilizan
como recurso ¢l xilema. Los insectos minadores de hojas
viven y se alimentan durante su estado larvario entre la
epidermis superior y la inferior, devorando tejidos del parén-
quima. Ademds, las especies minadoras de hojas a menudo
muestran predileccion por determinadas partes de la hoja (Fig.
3). En este ditimo caso, diferentes especies pueden coexistir
en las diferentes capas del parénguima de [a hoja, Las hojas
del abedul, por ejemplo, son atacadas por dos himenopteros

minadores, Fenusa pumila, que se alimenta en el meséfilo, y
Messa nana, que se alimenta séle en el parénquima en
empalizada {Kimmerer & Potter, 1987; Damman, 1993).

Diferenies partes de la hoja muestran diferencias, no
sélo en los minadores sino también en los insectos que
ingieren frozos de hoja. Las larvas de varias especies de
lepidopteros, por ejemplo Lymantria dispar y Catocala spp.,
pueden diseriminar entre log ramilletes de hojas basales,
laterales y terminales de sus plantas, mostrando rechazo por
los basales (Gall, 1987). En ¢l caso de Lymantria dispar, en
una situacién de eleccion de alimento, muestra predileccion
por las hojas gue crecen en el ado soleado del drbol (Schoon-
hoven, 1977). Los tallos de las plantas pueden abrigar a los
consumidores de yemas, principalmente larvas de lepiddpte-
ros, dipteros y coledpteros, y fa corteza de plantas [efiosas esté
a menudo infestada por coledpteros escolitidos v otros. La
madera, por otro lado, puede contener las larvas de aigunos
lepidépteros, coledpteros ¢ himendpteros. Las raices de las
plantas soportan muchos tipos de insectos, que se alimentan
bien de raicillas o bien las perforan v succionan sus fluidos.
Otros insectos se alimentan especificamente de flores, frutos
o semillas y miembros de varios ordenes de insectos inducen
la formacién de agallas en diversas partes de [a planta (Short-
house & Robfritsch, 1992; Williams, 1994).

La interminable variacién en adaptaciones a ciertos
tejidos de la planta es, hasta cierto punto, debida a factores
nutricionates. Ei valor nutritivo de las diferentes partes de la
planta e incluso de diferentes tejidos es tan diferente que no es
sorprendente que muchos insectos sean especialistas, Por
tanto, la especializacién del hospedador tiene dos dimensio-
nes: las especies de planta hospedadora y las partes de la
planta hospedadora. Solo a través de la combinacion de estas
dos caracteristicas los insectos han podido evolucionar y
alcanzar una diversidad no sobrepasada por otros grupos de
animales.

3. CAUSAS DE LA ESPECIALIZACION DE PLANTA

3.1. ¢ Por qué se mantiene la especializacién
de plania hospedadora?

Aldiscutir los procesos evolutivos que resultan en una especiali-
zacion de planta hospedadora hay un aspecto que merece
espectal atencion: el significado adaptativo de la especializacion.
Se ha postulado que la especializacion de alimento tiene una
ventaja selectiva sobre los habitos alimenticios generalistas
(Bernays & Graham, 1988). Implicita o explicitamente, las
siguientes ventajas son vistas principalmente como explicaciones
ylo fuerzas evolutivas que conducen a la especializacion de
planta hospedadora: (1} escape de la competencia interespecifica
(Ehrlich & Raven, 1964), que presupone que los cambios a otras
plantas hospedadoras pueden haber resultado del escape de la
competencia con otras especies de herbivoros que utilizan el
hospedador ancestral, (2) menor exposicion a los predadores
{(Gilber & Singer, 1975; Smiley, 1978), (3) incremento de Ia
eficiencia en [a eliminacién de la toxicidad de sustancias nocivas
de las plantas (Whittaker & Feeny, 1971), (4) costes basados en
el desarrollo de los hijos (Jaenike, 1990}, segfin los cuales un
incremento en el desarrollo de la descendencia sobre una especie
de planta supone una reduccidn en la posibilidad de adaptacion
a otros hospedadores, y (5) incremento de la eficiencia en la
bisqueda de hospedador (Futuyma, 1983).

Ningnna de estas veniajas por si sola explica satisfacto-
riamente la fuerte dominancia de los especialistas. Sin
embargo, es concebibie que varios mecanismos operen en
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combinacion, conduciendo a un sistema de presiones selecti-
vas que es extremadamente dificil de desenredar.

3.2. ; Qué determina la amplitud de la dieta y
por qué son tantos ios insectos fitéfagos
relativamente especialistas?

La amplitud del rango de planta hospedadora mostrada por
una especie particular de insecto es probablemente una de sus
principales caracteristicas biolégicas, y esté restringida por
factores ecoldgicos, fisioldgicos y morfolégicos (Schoonho-
ven et al., 1998). Claramente hay ventajas en ser capaz de
comer de muchas especies vegetales distintas; [as especies de
insectos con habitos de alimentacion generalizados pueden
tener un drea de distribucién amplia, muchas generaciones
cada afio y una certeza de disponibilidad de alimento en
cualquier momento. Los individuos también pueden tener la
ventaja de ser capaces de seleccionar entre alimentos distintos
para equilibrar asi la ingesta de alimentos, En principio, el
éxito reproductor deberia ser mayor para las especies polifagas
pero, a pesar de esto, muchas especies son especialistas. Por
tanto, lo que exige una explicacion es la especializacion. La
opinidn generalizada es que hay muchos factores implicados
en la evolucion y el mantenimiento de la especializacién y que
ninguno de ellos puede ser considerado aisladamente como
predominante. Esta adn lejos de entenderse por qué, por
gjemplo, las mariposas licaénidas en los trdpicos son predorni-
nantemente generalistas, en contraste con las especies cofami-
lares en climas templados (Fiedier, 1996).

Por ofro lado, es dificil decidir 51 un factor causd
especializacion, o evoluciond més tarde como un resultado de
la mistma. Por ejemplo, si los especialistas muestran un bajo
nivel de tolerancia a metabolitos secundarios de varias plantas,
no estd claro si es debido a que su incapacidad esté especifica-
mente asociada con Ja evolucion de fa alimentacion especiali-
zada o si la habilidad de tratar con sustancias quimicas fue
perdida después de evolucionar a una dieta especializada.

La tabla | presenta la variedad de factores que han sido
agociados con los hébitos de alimentacion especializados
{Bernays & Chapman, 1994). A continuacidn se revisan
algunos de ellos.

3.2.1 Factores relacionadas con la escala

La longitud media def cuerpo de los insectos es de 4 mm.
Ademas, el total de recursos necesarios obviamente varia con
el tamafio del herbivoro. Hay un pairdn que relaciona el
tamafio los insectos fitdfagos con la especializacidn de su
dieta: las especies pequefias estan generalmente més especiali-
zadas que las grandes (Niemeld etal,, 1981; Lindstrdm etal,,
1994). Quizas las especies grandes corren mayor riesgo de
escasez de alimento y por eso escogen menos, Los datos
parecen apovarlo. Por ejemplo, la especies britdnicas de
lepiddpteros fueron divididas en formas macro y micro y se
examinaron sus rangos de hospedador. Los resultados indica-
ron un patrén de dietas amplias en los macrolepiddpteros
comparados con los microlepidopteros (Gaston & Reavey,
1989). En un estudio con las especies grandes de lepiddpteros
en ¢ estado de Nueva York, se encontrd que el total de la
amplitud de la dieta estuvo positivamente relacionada con el
tamafio (Wassenman & Mitter, 1978).

Por otro lado, la disponibilidad de recursos es un factor
responsable, en muchos casos, de la especializacion. Se ha
sugerido que, cuando una especic de planta es extremadamente
abundante, la tasa de encuentro por tos insectos serd relativa-

Tabla 1
Factores relacionados con la especializacion de planta en
ios insectos fitofagos (fomado de Bernays & Chapman,
1994).

Factores que permiten ia especializacion

1. Disponibilidad de recursos - disponibiidad de una
especie de planta de manera predecible.

a. disponibilidad en el espacio, gran nimero, grandes
areas ylo gran famafio,

b, disponibilidad en el tiempo, tanto ecoldgico como
evelutivo.

c. disponibilidad en relacion al tamafio del insecto.

2. Compeiencia entre especies, que puede conducir a ia
division de los recursos entre ellas.

3. Patrones de comportamiento no ascciados conla
alimentacion, que pueden jugar un papel en prevenir el
useo de muchas plantas en un habitat determinado.

4, La acumulacién de compuestos secundarios en las
plantas puede limitar la aceptabilidad de muchas
especies de piantas por los insectos.

5. Limitaciones en el proceso sensorial. Esto significa que
la eficiencia en la alimentacion serd mayor cuando las
elecciones son pocas.

Factores que mantienen la especializacion

L

Adaptaciones morfologicas al hospedador especifico.

2. Adaptaciones del sistema digestivo a plantas especifi-
cas, con fa pérdida posterior de la capacidad generatis-
ta.

3. Cambios en el sistema sensorial y adaptacién compor-
tamental asociada, tal como el rechazo de plantas con
incremento de metabolitos secundarios.

4. Comportamiento reproductor. Elhospedador puede ser
el punto de encuentro entre los sexos y puede propor-
cionar un beneficio entérminos de buisqueda de pareja.

5. Fenologia acoplada entre insecto v planta gue puede
limitar la amplitud de dieta.

6. Comportamientos especificos asociados con un

particular hospedador pueden favorecer la reduccion de

factores de mortatidad,

mente alta y, a la larga, individuos de especies aparentemente
no adaptadas probablemente aceptarn la planta, sobrevivirdn
y se reproduciran. Entre los vertebrados, los pocos especialistas
que existen son aquélios que viven en regiones dominadas por
un s0lo génere de planta. Por ejemplo, los eucaliptos en
Australia han permitido fa evolucion de especies come los
koalas, y el bambi en China ha permitido Ia evolucién de los
habitos alimenticios especialistas de los pandas.

Con respecto a los factores fenoldgicos de la planta, se
ha visto que, durante su desarrollo, las plantas varfan en su
dispounibilidad para los insectos herbivoros. No sélo cambia Ja
calidad del follaje a lo largo del tiempe, sino fa disponibilidad
y calidad de las flores, frutos y semillas. Ademds, muchas
plantas herbaceas estan disponibles durante un periodo
limitado del afio (Rathke & Lacey, 1985). La duracidn de este
periodo varfa con el hébitat y con el taxdn de planta. En
desiertos este periodo estd asociado con la lluvia; a altas
aititudes, con temperaturas veraniegas. Diferentes familias de
plantas tienden a tener diferentes fenologias y florecen en
distintas épocas. Si una especie de insecto se adapta al uso de
una plants tendrd restricciones temporales en la disponibilidad
de otras. Automaticamente esto tendra el efecto de reducir el
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rango de hospedador. Por tanto, la fenologia de la planta es un
factor que puede restringir ef use de la planta. No esta claro,
sin embarge, hasta gué punto los insectos herbivoros se han
adaptado a la fenologia de la planta sigulendo la restriceion
det hospedador, o hasta qué punto las caracteristicas fenologi-
cas de la planta han determinado la amplitud de la dieta.
Ademds, ef uso diferencial de las especies de plants de
acuerdo con las diferencias fenoldgicas entre ellas puede tener
su origen en interacciones competitivas.

3.2.2 Interacciones enire insectos

Tanto las interacciones intra e Interespecificas de especies de
insectos fitdfagos como la accidn de predadores o parasitoides
tienen refacién con la amplitud del rango de hospedador,
proporcionando, en algunos casos, presiones selectivas para
digtas especislizadas.

Una de las teortas asociadas con la amplitud de la dieta
es que los rangos reducidos de hospedador son consecuencia
dela competencia interespecifica. La base es que las especies
pueder maximizar su éxito desarrollando medios de monopo-
lizar una planta hospedadora y excluyendo de ésta a otras
especies fitéfagas.

El primer requerimiento para determinar sila competen-
cia interespecifica es relevante en el desarrollo de la especifi-
cidad de hospedador es demostrar que tal competencia existe,
Algunos autores han argliido que la competencia entre
insectos es rara, y hay varios estudios con gremios de insectos
fitdfagos que no proporcionan evidencia en absoluto de
carnpetencia. No es sorprendente, pues, que la imtportancia de
la competencia esté fodavia en debate. No obstante, una
revisién reciente de Damman (1993) muestra que, de 99
estudios, 58 proporcionaron evidencias de Interacciones
competitivas, indicando que hubo un efecto negativo en una
o més de las especies interactuantes.

Hay también ejemplos de competencia intraespecifica.
El marcaje con feromonas durante la ovoposicién es comin
entre herbivoros vy, a menudo, aleja a otros individuos de la
misma especie {(Shapiro, 1981; Courtney, 1984}, La compe-
tencia intraespecifica esté vista como una presién para el uso
de hospedadores alternativos favoreciendo asf el aumento dei
rango de especies de planta.

En conclusién, las interacciones competitivas ocurren
y parece razonable creer gue ocurrieron en aquellas situacio-
nes en las que la especializacién podria evolucionar, El
limitado numero de ejemplos actuales de competencia es
inevitable, ya que parece que ef patrdn actual es consecuencia
de la competencia en ¢l pasado.

Otro aspecto a tener en cuenta en este apartado son
las interacciones sexuales. Los encuentros sexuales en
insectos fitdfagos ocurren a menudo sobre las plantas

Fig. 4.- Sitwacién ted-
rica en la que la depre-
dacién  ejerceria  uha
presion  selectiva  que
conduciria a una reduc-
cién en &l rango de
planta en dos fenotipos
de lepiddptercs.

B

hospedadoras. Esto ha conducide a la teorta de que rangos
estrechos de hospedador son importantes en la seleccion
sexual y en la bisqueda de pareja. Es decir, rangos estre-
chos de hospedador facilitan el encuentro de pareja en
hospedadores especificos ya que es mas ficil que buscarlos
en diversos hospedadores. La importancia de la bsquedade
la pareja, como la razdn para rangos estrechos de hospeda-
dor, ha sido llamada “hipotesis de la cita sexual” (Ward,
1991). Se conocen pocos casos de influencia de la planta
hospedadora en la busqueda de la pareja, pero indican sin
duda que la especializacién tiene un beneficio desde el
punte de vista reproductor. El beneficio ha sido probable-
mente secundario al origen de la especializacidn, pero
quizds muy importante en el mantenimiento de ésta, al
menos en aquellos grupos donde claramente ocurre.

Un tercer grupo de interacciones relacionadas con la
amplitud del rango de hospedador son las que tienen lugar
entre los ingectos fitbfagos con sus predadores y pardsitos.
Brower (1958) fue el primero en sugerir que la depredacion
podria ser un factor importante en la evolucién de dietas
especialistas en los insectos fitdfagos. Su escenario constaba
de dos especies de plantas A v B, las cuales eran ocupadas
cada una por dos fenotipos de lepidépteros, 1 y 2. La oruga 2
estaba mejor protegida (més mimética) en A v ia | estaba
mejor protegida en B. La depredacidn persistente por pajaros
deberia conducir a la restriccién de laoruga 2 ala planta A, y
de la cruga 1 a la planta B (Fig. 4). En otras palabras, la
depredacion podria causar ia evolucién de una éleccidn méds
especifica de hospedador.

En términos evolutivos, la depredacién probablemente
actla en concierto con otros factores, especialmente la
disponibilidad de recursos. Bernays & Chapman (1994)
proporcionan un ejemplo tedrico de tal situacién:

a. Unherbivoro generalista encuentra por si mismo unnuevo
ambiente con plantas disponibles en diferentes proporeio-
nes. De cuatro especies de plantas aceptables, A, B, Cy
D, Ia disponibilidad estd en las proporciones 10:5:3:1.

b. Elherbivoro puede alimentarse en las cuatro especies por
igual, asi que la alimentacién predicha en las cuatro
especies estard en proporcidn a su disponibilidad,
16:5:3:1.

¢. Puesto que A es la especie mds abundante, el mayor
tiempo empleado en alimentarse serd en A, En este caso,
los insectos se beneficiardn si son relativamente mds
riméticos en A que en las otrag tres especies. Habrd una
seleccidn para los individuos menos conspicuos en A. Si
ellos sufren menos depredacidn en A, entonces serd més
probable que se seleccione una preferencia por A. En ofras
palabras, el papel de los predadores serd aumentar la
preferencia de los insectos por la planta mas abundante.
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La conciusion es que los predadores generalistas y los
parasitoides son importantes en el mantenimiento de rangos
estrechos de hospedador, y en algunos cases es probable que
hayan estado implicados en su evolucion.

3.2.3 Quimica de 12 planta

Se sabe desde hace mucho tiempo que, en muchos grupes de
insectos, hay una tendencia a que especies relacionadas se
alimenten de plantas emparentadas con composiciones
guimicas similares. Hay evidencias de que las familias mds
antiguas de insectos estan asociadas con los grupos de plantas
vasculares mas antiguos filogenéticamente.

En la planta hay sustancias que resultan inhibidoras de la
alimentacién por varias razones diferentes. Por un lade, puede
ser perjudicial ingerirlas y eso las hace inaceptables. En este
caso, uno deberia esperar que la composicion guimica fuese un
factor selectivo para reducir el rango de hospedador. La
seleccién natural favorecerd a los insectos que rechacen estas
plantas y acepten ofras especies menos nocivas. Alternativamen-
te, la quimica de la planta puede refleiar, en un sentido evoluti-
vo, a plantas con su éxito reducido debide a varios factores
ecoldgicos. En este caso, las especies de plantas pueden ser
rechazadas por razones no relacionadas con los efectos nocivos
de las sustancias quirnicas, sino por otros factores relacionados
con la calidad de Ia planta. De esta manera, fa quimica de la
planta, combinada cor otros componentes de calidad de la
misma, pueden reducir ¢l rango de hospedador.,

A nivel intraespecifico, si la quimica de la planta es de
importancia, los genotipos que tienen un reducido uso de
hospedador deberian mostrar mayor éxito en los hospedadores
apropiadeos que los genotipos con ampiios patrones de uso de
hospedador. Ademas, si un genotipo se vuelve particularmente
competente en el uso de un recurso y, al mismo tiempo, picrde
su habilidad para ser eficiente en el use de recursos alternati-
vos, esto deberia ser una evidencia fuerte para la idea de que
el rango limitado de hospedador deberfa ser favorecido por
seleccidn natural si no hay costes importantes.

Un aspecto que ocurre con frecuencia es que los
herbivoros con rangos de hospedador estrechos normalmente
mmestran una preferencia por hojas jovenes mientras, en
general, las larvas de especies polifagas prefieren hojas
maduras en sus plantas hospedadoras. Las hojas jovenes son
generalmente mas nutritivas (Slansky & Seriber, 1983), pero
a la vez mas toxicas, gue las hojas maduras {Cates, 1980).

3.2.4 Otras caracteristicas de Ia planta

Los insectos que viven en plantas herbiceas a menudo muestran
un grado de especializacion mayor que los que viven en arbustos
o en drboles (Futuyma, 1976; Cates, 1980). Esto puede ser
explicado por ¢l hecho de que las especies de plantas herbaceas
muestran una mayor diversidad, por ejemplo, en ciclos vitales y
composicién quimica, que las plantas lefiosas.

4, VARIACION EN LA ELECCION DE PLANTA
HOSPEDADORA

El rango de planta hospedadera de una especie ne es una
propiedad fija e inmodificable. Algunos estudios han mostrade
que algunos individuos, o incluso poblaciones enteras pertene-
clentes a especies de insectos, pueden rechazar plantas aunque
formen parte del rango “normal” de esa especie. Tanto el range
de planta hospedadora como las preferencias dentro de este
rango, son & menudo variabies dentro y entre poblaciones, por
lo que asumir que los insectos herbivoros poseen preferencias

de hospedador fijas s erréneo (Schoonhoven et al., 1998). Las
diferencias en la bisgueda y la aceptabilidad de plantas
hospedadoras, por parte de los insectos, pueden estar genética-
mente determinadas o pueden resultar de la experiencia previa.
Esta segunda opcidn incluye aprendizaje asociativo y otros
tipos de aprendizaje. De la multitud de observaciones descritas
en la literatura se desprende que la variacién fenotipica en a
preferencia de planta hospsdadora entre individuos o poblacio-
nes de insectos fitdfagos es comin. La diferenciacion genética
individual en Ia preferencia del hospedador es prebablemente
més comun que los pocos registros que hay sobre este fendme-
no (Futuyma & Peterson, 1985; Gould, 1993). Es decir, cada
insecto, como individuo, puede desviarse de la media y poseer
sus propias preferencias y aversiones alimentarias.

4.1. Variacién geogréfica

Se conocen numerosos casos en gue los insectos, en diferentes
partes de su drea de distribucién, muestran preferencias por
diferentes plantas hospedadoras. Por ejemple, la polilia
minadora de hojas Phyllonorycter blancardella estd restringi-
da en Norteamérica a los miembros del género Malus,
mientras que en BEuropa, su rea de distribucion nativa, tiene
un amplio rango de planta hospedadora, creciendo en plantas
de al menos ofros siete géneros de Rosdceas (Maier, 1985).
Una situacién contraria ocurre en el cicadélido Graphocepha-
la ennahi. Mientras gue las poblaciones indigenas nedrticas
come exclusivamente en Rhedodendron, esta especie muestra
habitos polifagos en Europa, donde empezd a establecerse a
principios de siglo. El porqué estas dos especies muestran
respuestas contrarias permanece adn sin resolver. Cualesquie-
ra que sean las causas, estos ejemplos muestran que el rango
alimentario de un insecto puede cambiar después de su
introduccion en una nueva region.

Se han citado muchos casos y tedos muestran que, aunque
las especies puedan ser polifagas en su drea de distribucion
global, las larvas de poblaciones locales pueden ser muy
especialistas (Cates, 1980). Por ejemplo, Schistocerca shoshone
es un saltamontes que puede ser clasificado como altamente
polifago como especie, aunque algunas de sus poblaciones son
claramente mondfagas. Las diferencias en sus habitos alimenti-
cios enire poblaciones no resultan simplemente de diferencias en
la disponibilidad de alimento de las distintas poblaciones, sino
que también esta probablemente basada en diferencias genéticas
entre los individuos (Sword & Chapman, 1994).

4.2. Diferencias entre poblaciones de la
misma regién

A veces existen diferencias muy llamativas en la preferencia
de hospedador entre diferentes poblaciones de insectos gue
viven a poca distancia una de Ia otza. Por e¢jemplo, los adultos
de la mariposa ninfalida Euphydryas editha pueden ovopositar
en California en cinco especies diferentes de plantas hospeda-
doras de la familia de las escrofularidceas. Algunas poblacio-
nes de esta mariposa son estrictamente monofagas mientras
otras poblaciones incluyen a veces un segundo hospedador en
su dieta, y hay unas pocas peblaciones en las que las hembras
ovopositan en mas de cuatro especies vegetales, cada una de
diferente génerc. Bstas diferencias interpoblacionales en la
amplitud de uso de hospedador no son cauvsadas primariamen-
te por diferencias en la disponibilidad de las especies hospeda-
doras, ya que se dan en habitats con idéntica disponibilidad de
especies de pianias,

El grado de especializacidn de hospedador en estas
poblaciones parece ser una variable continua (Singer, 1983).
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Aunque bajo condiciones de laboratorio las preferencias de
hospedador de esta mariposa son menos marcadas que en
condiciones naturales, las diferencias entre poblaciones
observadas en la naturaleza se mantienen, indicando de nuevo
una base genética para una variacion ecetipica tan extensa en
el use de hospedador (Singer et al., 1988).

4.3, Diferencias entre individuos

Todos los que investigan las respuestas alimenticias de los
insectos a diferentes especies de plantas encuentran individuos
que muestran un comportamiento “aberrante™ y que no siguen
fas preferencias dictadas por el rango “normal” de hospedador
de esa especie. Esto ocurre demasiado a menudo como para
considerarlas unas meras anormalidades. La abundancia de
registros de “errores” en la ovoposicidn por insectos en
plantas fuera de su rango normal de hospedador (Papai, 1986;
Scriber et al., 1991) merece mdas atencién de la que normal-
mente recibe. La presencia de individuos “anormales”, por el
contrario, refleja la flexibilidad que permite a las especies
hacer frente a condiciones cambiantes de su ambiente
{Schoonhoven et al., 1998).

4.4. Factores ambientales que causan cambios en
la preferencia de planta hospedadora

Dos factores juegan un papel importante en los cambios de
preferencia de planta en los insectos fitdfagos: la estacionali-
dad y las sustancias quimicas de las planias.

Con respecto 3 la estacionalidad, las preferencias de
planta hospedadora pueden variar con el tiempo entre y dentro
de poblaciones. La variacién estacional afecta a un gran
namero de especies de 4fidos, las cuales muestran un cambio
obligatorio entre plantas hospedadoras no relacionadas, a
través de sucesivas generaciones. Estos cambios también
ocurren en otras especies. Por efemplo, la cicada Muelleriane-
lia fairmairei es bivoltina en el oeste de Europa, Ovoposita en
primavera en Holeus lunatus (Gramineae) pero las hembras de
la segunda generacion sélo aceptan Juncus effisus (Juncaceae)
parala puesta de huevos (Drosopoulos, 1977). Otros ejemplos
s¢ encuentran también en mariposas bivoltinas, las cuales
alternan entre dos hospedadores completamente diferentes
durante sucesivas generaciones.

El segundo factor resulta evidente, ya que dos plantas
nunca son idénticas quimicamente. Nutricionalmente, la
planta siempre estd enun estado de flujo. Hay cientos de miles
de metabolitos secundarios diferentes. Incluso dentro de una
especie de planta dichos compuestos presentan diferencias
tanto cualitativas como cuantitativas. La plantas proporcionan
una dieta para los insectos extremadamente variable. Se ha
encontrado variacién genética intraespecifica para la produc-
cién de sustancias quimicas donde quiera gue se ha buscade.
Ademas, los factores medioambientales que influencian la
quimica de la planta estan constantemente variando, por lo
que hay efectos diferenciales a causa de estos factores en
diferentes sustancias quitnicas. Por ejemplo, las preferencias
de alimento a menudo cambian con ls temperatura. Es posible
que la composicién quimica de las plantas cambie con la
temperatura, afectando las impresiones sensoriales en el
insecto y, por tanto, su aceptabilidad.

4.5. Cambios ontogenéticos en las preferencias
de planta hospedadora

La preferencia de alimento de un insecto no permanece
siempre constante a lo largo de su vida, sino que puede

cambiar, por ejemple cuando carobian las necesidades
nutritivas durante su ontogenia, En muchas especies de
insectos herbivoros ef rango de alimento puede variar durante
su desarrolio larvario. Durante su estadio final muchas orugas
aceptan mds especies de plantas que en los estadios jovenes.
Por el contrario, también hay casos en los que las larvas
desarrolladas son comedoras més “exigentes” que las larvas
recién eclosionadas,

Los cambios en la preferencia de alimento durante el
desarrollo pueden ser una expresion de una alteracion en los
requerimientos nufricionales. Efectivamente, no hay razones
para esperar ¢ prior! que as necesidades nutricionales del
insecte permanezcan constantes durante su ontogenia.
Algunas especies de orugas muestran un cambio claro a una
parte diferente de su planta hospedadora conforme crecen.
Aunque fa razéa de tales cambios en el comportamiento de
alimentacion no estd clara, factores nutricionales o carnbiosen
el riesgo de depredacién al incrementar de tamaific pueden
ejercer unas presiones selectivas gue conduzcan a un cambio
de sitio (Reavey & Lawton, 1991). Los cambios estacionales
en la calidad de la planta también pueden jugar un papel
importante, pero podrian igualmente reflejar cambios en la
habilidad para aceptar sitios de alunentacidn alternativos
debido 2 los cambios morfologicos asociados a un Incremento
del tamafio del cuerpo, por ejemplo, trasladandose a comer a
tejidos mas duros,

Un cambio muy espectacular en los hébitos alimenticios
durante el estado larvario es el que presentan clertas especies
de mariposas licaénidas (Cottreli, 1984; Baylis & Pierce,
1993). En su primer estadio son herbivoras, pero en algin
estadio posterior de su desarrollo dejan de comer y descienden
ak suelo. Luego pueden ser adoptadas por hormigas y llevadas
al nido, donde son alojadas entre las erias de las hormigas. La
larva produce, a través de unas gléndulas especiales, secrecio-
nes que contienen mas del 20 % de azicares y, a veces,
pequefias canfidades de aminodcidos. Estas sustancias
satisfacen a las hormigas y, en muchas especies, la oruga serd
protegida de predadores y parasitoides. Las crugas, una vez
dentro de la cdmara de cria det hormiguero, se alimentan de
las larvas de sus hospedadoras. El cambio de la herbivoria a
la depredacién de crias de hormiga en muchos licaénidos
guarda cierta analogia con los habitos de canibalismo que,
hajo clertas condiciones, son exhibidos incluso por varias
especies de insectos herbivoros altamente especializados
(Dickinson, 1992; Tarpley et al., 1993).

En otros casos se ha visto que diferencias hormonales
enire larvas macho y hembra presumiblemente conirolan el
equilibrio de la dieta, concretamente de la ingesta de proteinas
y lipidos. Esto se ha comprobado en varios estudios de
lepidépteros y ortdpteros, sobre todo, en los que incluso se ha
observado que, de un modo raro, genotipos de machos y
hembras pueden ocupar diferentes nichos alimenticios
{Ueckert & Hansen, 1971)}. También se encuentran grandes
diferencias de alimentacion entre el estado adulto y larvario de
un insecto.

4.6. Cambios en [a preferencia de planta
hospedadora inducidos por la experiencia

El comportamiento en general de los insectos herbivoros v, en
particular, el comportamiento relacionado con laalimentacion
estdn determinados genédticamente, No obstante, en varios
casos, diferentes tipos de aprendizaje pueden cambiar el
comportamiente de alimentacién o de ovoposicidn, Los dos
tipos de aprendizaje mas comunes son la habituacion a las
sustancias inhibidoras de la alimentacion y el aprendizaje de
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la aversién al alimento. Con respecto al primer tipo, la
habituacion es la forma mds simple de aprendizaje, y es la
respuesta a un estimulo presentado repetidamente (Thompson
& Spencer, 1966). Puesto que la egpecificidad de aceptacion
de planta por insectos herbivoros estd determinada principal-
mente por la aparicion de sustancias secundarias de la planta
que inhiben la alimentacion, la habituacion al estimulo
inhibidor de la alimentacién ha sido estudiada con algin
detaile. La habituacion ocurre $6lo a una intensidad relativa-
mente débil del estimulo. Los insectos no se habithan a las
plantas nc hospedadoras, incluso si éstas estan exactamente
bajo el nivel de aceptacion {(Jermy, 1987). El nivel de
aceptacién de las plantas hospedadoras marginales, sin
embargo, puede aumentar después de la habituacidn cruzads
con algunas sustancias inkibidoras de la alimentacién (Huang
& Renwick, 19935). En las plantas no hospedadoras de insectos
especializados es probable que la presencia de un complejo de
estimulos inkibidores (Jermy, 1983) evite la habituacion al
efecto inhibidor de estas plantas.

El aprendizaje de fa aversion al alimento es, de acuerdo
con la definicién de Dethier (1980), una aversion adquirida
hacia una planta que ha provocado una enfermedad temporal.
Este fenOmeno es posiblemente mas comin en especies
generalistas que en las especialistas (Dethier & Yost, 1979),

Un defecto comdn de los estudios sobre fos cambios
inducidos por la experiencia en el comportamiento de
preferencia de hospedador es que estén basados, casi sin
excepeidn, en experimentos de laboratorio. No se sabe hasta
qué punto los resultados pueden ser extrapolables a fo que
ocurre en la naturaleza. Sin embarge, suponiendo que estos
fendmenos tienen un papel bajo condiciones naturales, es
logico preguntarse, joudl es ¢l valor adaptativo de tales
cambios?

El significade adaptativo de la habituacién al estimulo
inhibidor d¢ fa alimentacién podria encontrarse en la posibili-
dad de que un insecto pueda superar incrementos leves en la
concentracién de sustancias quimicas inhibidoras en sus
plantas hospedadoras debide, por ejemple, a factores me-
dicambientales. Podria también llevar a los insectos a explotar
prantas inicialmente no aceptables, debido alos inhibidores de
la alimentacidn, en wna situacidén donde plantas mejores no
estén disponibles.

La ventaja adaptativa del aprendizaje de la aversion al
altmento es evidente por si misma: previene e] consumo de
plantas venenosas o nufricionalmente inadecuadas. Los
insectos polifagos son especialmente propensos a ingerir
plantas venenosas. La seleccion natural ha promovido en estos
insectos la evolucidn del aprendizaje de la aversion, mientras
que los especialistas evitan comer en plantas no adecuadas por
su fina eleccidn de planta hospedadora. Estas especies pueden
entonces perder ia capacidad de aprendizaje de Ia aversion,
pere el conocimiento sobre este punto es £scaso,

4.7. Experiencia preadulta y adulta temprana

Algunos entomdlogos han sugerido hace tiempo que la
experiencia larvaria obtenida en una especie de planta hospe-
dadora incrementa la preferencia por esa planta como alimento
y/o sustrato de ovoposicidn en el estado adulto. El entoméie-
go americano Hopkins (1917) fue el primero en publicar
evidencias sobre este fendmeno y apuntd su relevancia para
cambios evolutivos en la preferencia de planta hospedadora.
Esto es lo que se denomina “principio de eleccién de hospeda-
dor de Hopkins”.

Jaenike (1983) propuso un nuevo “principio de eleccidon
de hospedador de Hopkins”, segiin el cual la exposicion de
insectos adultos a un tipo particular de hospedador a menudo

incrementard su preferencia por dicho hospedador. Esto ha
side demostrado en Drosaphila {Thorpe, 1939).

4.8. Variacion genética en ia eleccion de
hospedador

Pueds encontrarse variacion en diferentes puntos en la secuen-
cia conductual que influencia la eleccién de hospedador:
actividad de forrajeo, atraccién al hospedador, aceptacidn o
rechazo, y aceptabilidad relativa. Diferencias genéticas pueden
estar implicadas en la variacidn a cada uno de estos niveles.

4.8.1 Diferencias dentro de Ias poblaciones

Con frecuenciza se ha encontrado gue dentro de una poblacién
hay grupos de individuos que utilizan diferentes hospedado-
res, y s¢ ha asumido que éstos son variantes genotipicas dentro
de las especies. Por gjemplo, en un estudio sobre la mariposa
Euphydras editha ¢n Nevada algunas hembras ovopositaron
en planias del género Collinsia (Scrophulariaceae), mientras
otras usaron ¢l génere Plantago (Plantaginaceae). En este caso
se demostrd la heredabilidad de la preferencia de planta
(Singer et al., 1988).

Otro ejemplo bien documentado es el que ocurre en
Papilio zelicaon (Thompson, 1988h)}, una mariposa del oeste
de Nortearnérica. La poblaciones dentro de una pequefia parte
de su area de distribucién en Oregdn tienen preferencias por
diferentes hospedadores, varias especies de umbeliferas y de
rutdceas. Las hembras fueron colectadas de un solo sitio v se
examind su aceptacion de diferentes especies de hospedado-
res. Al examinar las preferencias de su progenie, en el estado
adulto, se observaron preferencias similares a las exhibidas
por sus madres.

Una definicion para referirse a diferencias en el uso de
las plantas es la de biotipos. Los biotipos son tipos de insectos
con diferencias heredadas en su habilidad para explotar
distintas variedades de hospedador. Tradicionakmente han sido
identificados por el uso diferencial de variedades particulares
de hospedador, sin ningdn analisis genético. Tipicamente, en
agricultura, cuando una variedad de cultive no es muy resisten-
te surge una nugva plaga biotipo. El término es mas adecuado
para definir un grupo de individuos que tiene similares respues-
tas a un determinado rasge en alguna variedad de planta. Sin
embargo, el biotipo puede constar realmente de individuos
diferentes genéticamente, y éstos pueden mwostrar distintas
habilidades en una diferente variedad de cultivos (Diehl &
Bush, 1984). Por ejemplo, un biotipo incapaz de crecer en una
variedad puede consistir de individues con habilidades diferen-
tes para crecer en una segunda variedad.

Por otra parte, los experimentos de laboratorio propor-
cionan informacién acerca de la variacién genética disponible
sobre Ia que la seleccion natural puede actuar, y la posibilidad
de que los patrones de uso de hospedador pueden ser alterados
bajo presiones selectivas fuertes. Uno de los primeros experi-
mentos fue realizado con el acaro Telranychus urticae por
Gould (1979). Uno de los hallazgos interesantes de este
experimento fue la existencia de variabilidad genética para el
cambio de planta hospedadora estaba presente en la poblacién
colectada en el campo. Los resultados también indicaron que
la evolucién del rango de hospedador puede ser rapida.

4.8.2 Diferencias entre poblaciones

Muchas especies de insectos fitéfagos muestran diferencias
entre poblaciones en los patrones de uso del hospedador. En
muchos casos, estas diferencias parecen reflejar la abundancia,
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seguridad o calidad de las plantas hospedadoras en diferentes
areas. Los componentes genéticos de estas diferencias son afin
desconocidos.

En la mariposa Papilio glaucus se han identificado al
menos dos subespecies, £, glaucus glaucus en el sudeste de
Estados Unidos y P. glaucus canadensis en el norte de
Estados Unidos y Canada. Ambas subespecies utilizan
diferentes especies de plantas hospedadoras, pero en la zona
donde las distribuciones de esta mariposa se solapan prefieren
la misma planta hospedadora. Los hibridos entre las dos
subespecies aceptan plantas hospedadoras de las dos subespe-
cies {Seriber, 1982).

Pocos estudios se han concentrado en la genética del
comportamiento. Singer et al. (1988, 1991} fueron unos de los
primeros en documentar diferencias significativas en la
preferencia de ovoposicién entre diferentes poblaciones de
herbivoros. Mostraron que diferentes poblaciones de la
mariposa Euphydras editha, en California, prefirieron ovopo-
sitar en diferentes especies de plantas, indicando la existencia
de diferencias genéticas. Después se encontré una relacion
entre la eleccidn de las madres y ta de sus hijas.

Un detallado estudio sobre ¢l comportamiento de la
alimentacion ha sido realizado en dos poblaciones diferentes
de la mariposa Fieris rapae. Esta especie es nativa de Europa,
pero llegd a Australia en 1939. En la actualidad existen
diferencias muy grandes en el comportamiento entre las
hembras australianas y las britdnicas. Cuando ias dos pobia-
ciones se sometieron a las mismas condiciones ambientales y
de alimento, las diferencias se mantuvieron incluso en las
generaciones sucesivas (Jones, 1987).

4.8.3 Mecanismos responsables de Ia variabilidad
comportamental

Enlos casos en que 1a variacién genética ha sido documentada
poco se sabe acerca de qué puede estar mediando los niveles
de aceptabilidad o rechazo de un potencial hospedador. Sin
embargo, Wieczorek (1976) examind la fisiclogia de un
quimiorreceptor de dos tipos diferentes en Mamestra brassi-
cae, una oruga noctuida. Examind 14 metabolitos secundarios
y en 12 de éstos encontrd diferencias significativas en la
sensibilidad relativa entre los tipos.

En el estudio de quimiorreceptores de insectos aparente-
mente estandarizados, la variacién ¢s bien conocida y amenudo
debida a la experfencia. Sin embargo, se ha prestado poca
atencién a diferencias entre individuos y normalmente los datos
estan disponibles sélo en forma de valores medios, sin indicar su
vartabilidad. Algunos estudios revelan que hay diferencias entre
individuos que no pueden ser atribuidas ficiimente a Ia experien-
cia previa. Por ejemplo, en estudios neurofisiolégicos de Pieris
brassicae, se observaron diferencias considerables entre indivi-
duos en pardmetros como la intensidad de respuesta a 12 sacaro-
sa, la glucosa y la fructosa (Ma, 1972).

Aunque no son fitdfagos, es interesante que hay varios
mutantes de la mosca del vinagre Drosophila melanogaster
con diferentes tipos de quimiorreceptores antenales ausentes,
Estos individuos exhiben electroantenogramas débiles y
respuestas comportamentales menos marcadas a varias clases
de compuestos volitiles relacionados con el alimento, compa-
rados con insectos normales (Venard & Stocker, 1991).
Adernds, hay muchas mutaciones identificadas que implican
alteraciones en el funcionamiento de receptores del gusto y del
olor, y en las propiedades de algunas neuronas relevantes. En
futuros estudios, quiza se identifiquen cambios en receptores
asociados con diferentes respuestas comportamentales a las
plantas nutricias,

5. EVOLUCION DE LA ESPECIALIZACION DE PLANTA

Como hemos viste en ¢l bloque anterior, toda la variacién
presente en la eleccidn de planta hospedadora constituye un
aspecto de gran importancia, ya que compone la materia prima
para la evolucidr de nuevas relaciones fitéfago-planta, as
como para la especiacion y la evolucidn del especialismo.

5.1, Mecanismos de especiacion en insectos
fitofagos

.a oportunidad para la evolucién de diferencias entre pobla-
ciones de insectos fitéfagos varia con factores tales como el
tamafio de la poblacion y el drea de distribucion, la capacidad
migratoria y el rango de planta hospedadora. La rapidez de los
cambios depende también del tiempo de generacidn.

La visién convencional de la especiacién es que tiene
lugar alopatricamente (Mayr, 1963; Bush, 1975a; Hammond,
198G}, Un acervo genético es separado por barreras geografi-
cas; la deriva genética y diferentes presiones selectivas operan
sobre los dos acervos aislados, conduciendo asi a la evolucion
de dos especies donde antes séio hubo una. Bush (1975a)
reconoce dos ipos de especiacion alopétrica. El “Tipo 1a”
ocurre lentamente, probablemente durante muchos miles de
generaciones, conforme grandes, pero aislados, acervos
genéticos divergen gradualmente bajo diferentes fuerzas
selectivas. El “Tipo 1b” es rdpido y conducido por efectos
fundadores en pequefios fragmentos de acervos genéticos
aislados geogréficamente. Esta especiacion es capaz probable-
mente de crear nuevas especies mas rapidamente, El requeri-
miento esencial para que ocurra la especiacién es la interrup-
cidn del flujo de genes y diferentes presiones selectivas entre
subpobiaciones. Bush (1973a, b) apunta, para animales que
viven sobre su fuente de alimento, que las barreras que
interrumpen el flujo de genes pueden desarrollarse y pueden
surgir nuevas especies dentro de 1a misma regioén geografica.
Este proceso es denominado especiacion simpatrica (Mayr,
1963). Para insectos relativamente inmoviles, la atenuacion
del flujo de genes que conduce a especiacion alopatrica puede
ocurrir en pequeiias distancias fisicas, Entonces el problema
semantico y practico reside en decidir exactamente cuando el
acervo genético estd fragmentado (alopétrico) y cuando es
continuo (simpdtrico).

Existen mecanismos intermedios entre la especiacién
simpétrica y la alopatrica (parapétrica, estasipatrica y cuasi-
simpatrica, etc.} en los cuaies el acervo genético se une y se
solapa de varias formas (Key, 1974, 1981, Piclou, 1979,
White, 1978, Hammond, 1980).

5.1.1 Especiacion alopairica

Varias poblaciones pertenecientes a la misma especie usan
diferentes hospedadores en diferentes regiones y estas pobla-
ciones separadas estdn sujetas probablemente a diferentes
presiones selectivas, Silas poblaciones se aislasen geogréfica-
mente, y jas diferencias genéticas aumentasen, podrian surgic
nuevas especies. Esto se considera como uno de los caminos
usuales para que la especiacion ocurra y es conocido como
especiacion alopétrica. Es més, muchos ejemplos primitivos
de diferencias intraespecificas en poblaciones de insectos
citados en la literatura han sido considerados después come
especies separadas.

Obviamente especies ampliamente distribuidas de
insectos fitdfagos experimentan diferentes presiones selectivas
en diferentes partes de su 4rea de distribucién. Por ejemplo,
algunas especies polifagas realmente consisten en poblaciones
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locales mondfagas u oligdfagas (Fox & Morrow, 1981) v
proporcionan amplio material bruto para la especiacion
siempre que estas poblaciones se afslen por barreras geografi-
cas (ia existencia de razas en la misma especie de planta
hospedadora implica que existen ya barreras parciales al flujo
de genes). Un buen ejemplo es la subespecie briténica de la
mariposa Papilio machaon, geograficamente aislada de los
miembroes de la misma especie del continente vy, a diferencia
de aquellas, restringida a una de las especies de Umbelliferae,
Peucedanum palustre (Ford, 1945). Si tal aislamiento conti-
nuase por tiempo suficiente, podrfa resultar en dos especies
donde antes habia una.

5.1.2 Especiacién simpatrica

Bush (1975a, b) perfilo las condiciones necesarias para que
esta especiacion ocurra en insectos fitéfagos. El paso esencial
es que los alelos apropiados necesarios para superar la
resistencia de la nueva planta hospedadora, comer, reproducir-
se v sobrevivir, deberian estar presentes entre algunos de los
individuos que la alcanzan por procesos de dispersion normal
{Southwood, 1978). Si tales pioneros incrementan el rango de
hespedador de la especie representan una especiacién inci-
piente que dependerd del grado en que su cambio de especie
de planta nutricia ha atenuado su flujo de genes (el grado en
que hay un aumento de la probabilidad de que un individuo se
aparee con otro de la colonia pionera; Maynard Smith, 1966).
Bush (1975a, b} sugiere que para que ocurra la especiacién
simpétrica deben darse las siguientes condiciones, validas para
muchos insectos fitofagos: (1) Ia reproduccion debe ocurrir
en, o cerca de, la planta hospedadora, (2) las hembras ovopo-
sitoras seleccionaran la planta nutricia, puesto que lag larvas
no eligen las plantas que comen, y (3) el insecto debe ser
mondfago u oligdfago antes de hacer el cambio al muevo
hospedador.

Estas condiciones de Bush contribuyen a los mecanis-
mos de reproduccion gue causan la atenuacién del flujo de
genes. Dentro de poblaciones donde hay polimorfisme
genético en el uso de hospedador, factores ecolégicos como
cambios en la fenologia de la planta pueden reducir el
apareamiento entre genotipos, dando lugar a diferencias que
originarian razas, precursoras de nuevas especies. El mecanis-
mo mas probable, denominado aislamiento alecronico, es la
separacion en el tiempo de los periodos de reproduccion
(Tauber & Tauber, 1981). Por lo tanto, si el periedo de vida
del adulto {mas especificamente que el del aparcamiento) es
breve, el flujo de genes entre las dos poblaciones serd muy
reducide. La efectividad del aistamiento alocrénico debido a
diferencias en el tiempo de desarrcllo en diferentes especies
de plantas serd mayor si se cumplen las siguientes condicio-
nes: (1) que no haya diapausa ni otro mecanismo que asegure
fa sincronia de la emergencia del adulto, y (2) que el movi-
miento pre-reproductor sea tminimo. Esta condicion se
cumplira particutarmente si la migracion a larga distancia es
rara vy donde ¢f modo normal de locomocion sea caminando.

Este escenario predice, por gjemplo, gue muchos grupos
de Lepidoptera arboreos, que no cumplen ninguna de las
condiciones anteriores, tendran amplios rangos de hospedador
y no especiarin simpétricamente. Sin embargo, muchos
hemipteros que viven en los 4rboles se ajustan a ambas
condiciones y tienen estrechos rangos de hospedador.

5.2. De la colonizacién a la especiacion

Hay evidencias que sugieren que la colonizacién de nuevas
especies de plantas puede conduciy relativamente con rapidez

a la formacion de nuevas especies de fitofagos especializados.
Realmente hay dos clases de problemas aseociades con la
especiacion en un nuevo hospedador, cudles son sus mecanis-
mos y la frecuencia con que ocurre.

Los cambios en el uso del hospedador han ocurrido
probablemente muchas veces durante la evolucidn de los
insectos y 1as angiospermas, puesto gue grupos de especies de
insectos estrechamente relacionadas a menudo difieren en su
uso de especies de plantas. Ademas, existen muchos gjemplos
de especies de insectos fitdfagos que han afiadido nuevos
hospedadores a su dieta en los dltimos 100 afios. Esto se
denomina a menudo cambio de hospedador, pero es mis
correcto considerarlo una expansion del rango de hospedador.
En muchos casos hay simplemente un incremento de la
oportunidad ecoldgica, tal como el reclutamiento de insectos
sobre plantas que han invadido una nueva édrea, o han sido
traidas & una nueva érea por la actividad humana. Hay
ejemplos extremos en cultivos como el café y Ia cafia de
azicar. En este Gltimo case, la introduccién en nuevas
regiones, desde su origen en Nueva Guinea, ha ocurrido desde
hace 2000 afios. El reclutamiento de insectos locales ha
ocurride dondequiera que ha sido plantada. Inicialmente, las
especies polifagas estaban normalmente implicadas, pero més
tarde insectos mds especificos hicieron uso de la nueva planta.

En general, los insectos a menudo buscan y colonizan
rapidamente nuevas plantas introducidas. Sin embargo, hay
algunas excepciones interesantes, como ¢l cactus Cpuntia en
el Vieio Mundo; estas plantas aparentemente no han reclutado
herbivoros después de varios clentos de afios. Dos factores
determinan las tasas de colonizacion de nuevos hospedadores
por insectos: {1) ¢l area plantada (o el tamafio del 4rea de
distribucién alcanzada por Ia extensién natural) y (2) la
similaridad, desde el punto de vista taxonomico, fenoldgico,
bieguimico y morfolégice, de las plantas introducidas vy las
nativas.

Ninguno de los eventos de colonizacion documentados
por la Entomologia modema ha mostrado haber conducido a
la evolucién de nuevas especies de insectos fitéfagos, por lo
que se puede concluir que las nuevas especies de especialistas
han evolucionado probablemente en periodos de més de 1000
afios; en muchos casos periodos de tiempo mucho mayores
que éste pueden ser requeridos para la especiacidn.

6. COEVOLUCION

6.1. Teoria coevolutiva clasica

Coevolucién es la evolucion reciproca en especies que
interaccionan. La especie A evoluciona en respuesta a la
seleccion impuesta por la especie B; la especie B evoluciona
luego en respuesta al cambio en A. La coevolucion podria
ocurrir, en teorfa, en varios tipos de interacciones pareadas,
como pardsitos vy sus hospedadores, predadores y presas
{Thompson, 1982). Las plantas superiores, a su vez, podrian
cocvolucionar con polinizadores, micorrizas, patogenos o
fitdfagos de todos los tipos.

La coevolucion es un tema interesante er los estudios de
las relaciones entre insectos y plantas y, en general, se acepta
que [a gran diversidad de metabolifos secundarios de las
plantas evolucionan en respuesta al ataque de fos herbivoros,
particularmente fos insectos, y que muchos insectos evolucio-
nran en respuesta a los cambios en sus plantas hospedadoras. El
modelo de Ehrlich & Raven (1964) constituye la exposicién
mas comin del cambio coevolutivo (Tabla 2).

Precisamente porque es tan plausible, muchos investi-
gadores lo han aceptado sin critica. Por ejemplo, estrechas
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Tabia 2
Modelo de coevolucion planta-fitdfage, elaborado por Ehrlich & Raven (1864)
y Berembaum (1983} (en Strong et al., 1984).

Ladiod

Se produte una radiacion evolutiva de las plantas.

i

ios ingectos.

1. Muchas especies de plantas fabrican sustancias fitoquimicas que son ligeramenie nocivas para los insectos y que pueden

terner una funcién autoecoldgica o fisiolégica en la planta.

Algunas especies de insectos se alimentan de estas plantas, reduciendo |z eficacia bioldgica de las mismas.

Una mutacion en la planta causa la produccién de una nueva sustancia mas nociva, que puede aparecer

independientemente en distintos grupos de plantas relacionados.

4. La alimentacion del insecto se reduce a causa de esta nueva sustancia, por lo que las plantas que incrementen las
sustancias nocivas seran seleccionadas por la presién de la herbivoria de los insectos.

Los insectos evolucionan tolerancia, o incluso atraccién y utilizacion del nuevo compuesto, de manera que un insecto
puede especializarse en comer solo plantas con el nuevo compuesto.
7. Elcicle puede repetirse, resultando en la produccidn de mas sustancias fitoquimicas y una posterlor especializacion de

asociaciones entre grupos taxondmicos particulares de
plantas y algunos insectos, mediadas por la quimica de la
planta, son bien conocidas v son tomadas a menudo como
pruebas de coevolucidén. Por ejemplo, los glucosinolatos en
las cruciferas juegan un papel importante en las interacciones
entre insectos v este grupo de plantas (Feeny, 1976; Chew,
1979; Btten & Tookey, 1979). Estas sustancias son toxicas
para muchos herbivoros, pero proporcionan estimulantes
para la alimentacion v son usados para la localizacion de la
planta hospedadora por un gran nimero de especies adapta-
das a las cruciferas (mariposas del género Pieris, v por afidos
como Brevicoryne brassicae) y por, al menos, uno de sus
parasitoides (Diaeretilla rapae). Tales adaptaciones por los
herbivoros son anticipadas por el modelo de Ehelich y Raven
{Tabla 2, paso 6}, pero también son esperadas bajo simples
argumentos de evolucion, por ejemplo la evolucidn de la
resistencia a un insecticida, y la adquisicion de nuevos
herbivoros por una planta introdueida. El término coevoln-
cidn debetfa, por tanto, estar restringido a sitiaciones donde
puede demostrarse que hay un efecto evolutivo reciproco
(Strong et al., 1984).

6.2. Componentes de coevolucion: adaptaciones de
los insectos a las defensas quimicas y fisicas

Una de las cuestiones claves en coevolucidn es estudiar si las
plantas ejercen presiones selectivas sobre los insectos. En este
sentido, uno de los principales caminos es estudiar las
adaptaciones de los insectos a las defensas quirnicas y fisicas
de las plantas. Los enzimas de funcién mixta oxidasa (MFQ)
proporcionan el principal medio de tolerancia de los insectos
a las plantas que contienen sustancias quimicas nocivas (Tabla
2, paso 6). Todos los animales tienen estos enzimas y los
emplean en metabolizar los compuestos extrafios gue son
potencialmente toxicos. La MFO en los vertebrados estd
centrada en el higado. En los insectos estd centrada en las
células del intestino, fa grasa del cuerpe y los tibulos de
Malpighi. El mecanismo metabdlico basico de estos enzimas
es convertir las sustancias extrafias lipofilicas en polares,
solubles en agua, de manera que el animal pueda deshacerse
de ellas por medio de su sistema excretor.

La actividad MFO es inducible dentro del periodo que
un insecto usa una planta que contiene una sustancia nociva,
Por ejemplo, los niveles de MFO en el intestino de las orugas
de Spodoptera eridania dependen de la composicitn quimica
de la planta comida durante las 24 horas previas (Brattsten et
al, 1977).

No s6lo las plantas preferidas como alimento por
especies fitdfagas inducen menos actividad MFO que las
menos preferidas. En general, altos niveles de actividad MFO
pueden ser inducidos en especies pelifagas mas que en
oligbfagas o mondfagas (Krieger et al, 1971). Ya que la
sintesis de enzimas MFO es presumiblemente costosa, se ha
sugerido que una ventaja ecoldgica de la especializacion de
planta puede ser la menor inversion en enzimas de detoxifica-
cidn, y una consiguiente mayor eficiencia de crecimiento.
Paraddjicamente, los datos sobre las eficiencias de crecimiento
muestran que las especies ampliamente polifagas no son
menos eficientes en metabolizar el alimento gue las especies
mds especializadas (Fox & Moerrow, 1981).

Aparte de la actividad MFQ, son diversas las defensas
evolucionadas por los herbivoros confra las toxinas de las
plantas (Rosenthal & Janzen, 1979). Tales defensas incluyen
comportamientos especializados come cortar circularmente
una abertura en la hoja antes de comérsela, previniendo asi la
movilizacién de sustancias inhibidoras de la alimentacién
{Carroll & Hofman, 1980), y muchas formas mas generales
pero no menos especializadas de explotar plantas, tales como
alimentarse de floema o la estrategia de los minadores de
hojas, métodos ambos que pueden evitar las toxinas de
determinadas células de la hoja (Feeny, 1970).

Los insectos también han evolucionado numerosas
formas de evitar defensas fisicas como las espinas de las hojas,
pelos y tricomas (Gilber, 1971; Levin, 1973; Johnson, 1975;
Pillemer & Tingey, 1976). Un ejemplo de esto lo proporciona
la oruga de la mariposa Mechanitis isthmia, la cual ha evolu-
cionado nuevas respuestas a los tricomas por raedio de tefer
un hilo sobre el cual avanza por los bordes espinosos de las
hojas (Rathcke & Poole, 1974).

Por otro lado, otras caracteristicas de las plantas ejercen
presiones selectivas sobre los insectos. Se ha considerado que
la abundancia de la plania promueve la adaptacién de insectos
a nuevas plantas (Futuyma, 1983). Este argumento es vélido
en el sentido de que puede surgir un nuevo genotipo deniro de
una poblacidn de insectos y puede estar méas “sintonizado™
con ofra planta hospedadora que con su planta hospedadora
inicial.

6.3. Efectos de los fitéfagos sobre las plantas:
Problemas para |a teorfa de la coevolucién

Otra cuestion clave en el estudio de coevolucidn es “descu-
brir” si los insectos gjercen presiones selectivas sobre las
plantas, de manera que éstas respondan eficazmente al dafio
realizado por los fitdfagos. En algunas especies de plantas
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éstas son comidas o usadas como sustrato para la ovoposicion
por un nimero reducido de especies de insectos. Esta limita-
cidn de uso es llamada resistencia o defensa. Muchos autores
usan estos términos como sindnimos pero, sin embargo, hay
una diferencia conceptual entre etlos. De acuerdo con la
definicién de Rausher (1992): “la resistencia es el grado en
el cual la planta (o una parte de la planta) evita el dafio por
los herbivoros”, y “un rasgo resistente es cualquier cardcier
de la planta que influye en la cantidad de dafio sufvido por la
planta”, mientras que “defensa o rasgo defensivo es cualguier
rasgo resistente que ha evelucionado o es mantenido en una
poblacién de plantas a causa de las presiones selectivas
efercidas por los herbivoros”. Esto significa que el término
defensa deberia ser usado solo en aquellos casos donde el
origen evolutivo de la resistencia se debe al ataque por
herbivores {Owen, 1990). Existen dos hipdtesis sebre el grado
de defensa o resistencia de la planta:

1. La hipdtesis de Ia apariencia de la planta prepone que
el tipo de defensa depende de la facilidad con gue la
planta puede ser encontrada por los herbivoros (Feeny,
1991). De esta manera, las “plantas aparentes” son
grandes, perennes, muy abundantes y poseen grandes
cantidades de compuestos defensivos cuantitativos, tales
como faninos o silice. Por otro lado, las plantas herbaceas
gue son efimeras en ¢l espacio y en el tiempo son relativa-
mente mas dificiles de encontrar por los herbivoros
especialistas, Ademas estan profegidas por pequefias
cantidades de compuestos de defensa cualitativos, tales
como glucosinolatos, alcaloides, ete, (Feeny, 1975, 1991).

2. La hipétesis de la dispenibilidad de recursos {Coley et
al., 1985) propone que la disponibilidad de recursos de la
planta determina tanto la cantidad como el tipo de defensa
de la planta. Por ejemplo, las plantas que viven en habitats
favorables, tales como los ¢laros en los bosques tropicales,
crecen ripidamente, compensando asi el dafio producido
por los herbivoros como consecuencia de tener unos bajos
niveles de defensa. Por otro lado, los hdbitats con recursos
limitados provocan un crecimiento leato en las plantas
pero favorece unos altos niveles de defensas.

Una vez que un insecto se ha adaptade a un mecanismo
particular de defensa o rango de defensas, puede volverse al
paso 2 de la tabla 2. ; Puede asumirse entonces que general-
mente los fitofagos reducen el éxito de las plantas de manera
que las presiones selectivas para una nueva sustancia quimica
nociva son altas ¥ la coevolucion, por tanto, inevitabie? Fste
es un aspecto de la coevolucion que ha recibido menos
atencion y el cual tiene menos apoyo.

I.a existencia de genotipos de ia planta gue varian en la
susceptibilidad al ataque de los insectos proporcions la materia
prima para la seleccidén natural que opera sobre Ia planta.
Ademas, no hay duda de que algunas poblaciones de insectos
tienen un efecto profundo y directo sobre la abundancia de sus
plantas hospedadoras, como pone de manifiesto €l uso de
especies de insectos como herbicidas en casos de control
bioldgico (De Bach, 1964, 1974). Un gran ntmero de estudios,
sin embargo, revela efectos deletéreos en fos componentes del
éxito de la planta hospedadora, por ejemplo produccion de
serniflas, por especies de insectos fitéfagos, sin demostrar
efectos significativos en la abundancia de las plantas. La
herbivoria intensa de este tipo es exactamente lo que se
requiere para gue ocurra coevolucion {Tabla 2, pasos 2 y 3).

El problema con tales efemplos es doble. Primero, jcomo
cuantificar o medir el efecto de los insectos fitdfagos?, y segundo,
, como es modificada y restringida la potencial coevolucidn entre
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ut: par de especies {un herbivoro y su planta hospedadora) por
grupos enteros de herbivoros actuando en concierto? A continva-
cion se examina cada uno de estos problemas.

6.3.1 Sisternas interactivos y no interactives

Caughley & Lawton (1981), siguiendo a Monre (1967},
dividieron los sistemas herbivoro-planta en dos tipos que
representan los puntos extremos de un continuo. Por un lado,
en los sistemas no mteractivos, los herbivoros no tienen un
impacto medible en el desarroilo de sus plantas hospedadoras.
Por otro lado, en los sistemas interactives si lo tienen, La
mayorta de los insectos estdn probablemente en el extremo no
interactivo del espectro por lo impredecible y duro de las
condiciones ambientales, un reducide nimero de sitios de
refugio, o por el impacto de enemigos naturales.

6.3.2 Grupos de fitéfagos

El segunde problema con el modelo de Ehrlich y Raven se
centra en los efectos de grupos de herbivoros actuando en
concierto, En algunas plantas el dafio infringide por las
especies mndividuales de insectos es evidente, a menudo
devastador, v es ciertamente suficiente para seleccionar
resistencia en el hospedador. Ademas de los efectos impuestos
por especies Unicas de herbivoros, varios experimentos han
mostrado que si grupos enteros de herbivoros que atacan a una
planta son eliminados, el desarrolle de la planta mejora
(Janzen, 1970; Kulman, 1971; Morrow & La Marche, 1978).
El efecto de eliminar o reducir fos herbivores ha sido mostra-
do en un estudio de Waloff & Richards (1977) en Sarotham-
nus scoparius, un arbusto gque vive més de una década. Los
arbustos protegidos por insecticidas tuvieron altas tasas
reproductoras y, después de cinco aflos de edad, sobrevivieron
mejor que aquelios expuestos a los niveles naturales de
herbivorifa, Por tanto, cuando grupos de herbivores actlian en
concierto en este sentido, la coevolucion reciproca estricta
entre Ia planta hospedadora y uno o dos tipos de insectos
fitdfagos parece particularmente improbable. En cuanto gue el
desarrolio de la planta estd influenciado por varias especies de
herbivoros, pueden generarse presiones selectivas conflictivas
que restrinjan o impidan la coevolucion.

Estas presiones selectivas en conflicto estén claramente
demostradas en dos predaderes de semillas especialistas de
Xanthium strumarivum. Hare & Futuyma (1978) mostraron que
los cambios en la estructura v composicién guimica de las
semillas de esta planta redujeron la susceptibilidad al ataque
por orugas de la polilla tortricida Phanera imbridana, pero
incrementaron la susceptibilidad a la mosca tefritida Fuaresta
aequalls.

6.3.3 Mis de una especie de planta

Finalmente, ¢l impacto de una Gnica especie de fitdfago puede
ser radicalmente alterado por la comunidad en que la planta esta
creciendo. Muchas plantas estdn sujetas a una presion competiti-
va intensa por otras plantas, por lo gue cantidades relativamente
pequefias de defoliacion diferencial pueden a veces influenciar
el resuliado de esta competencia (Whittaker, 1979). Porejemplo,
Bentley & Whittaker (1979) sugieren que la herbivoria ejercida
por ef crisomélido Gastrophysa viridula limitala distribucién de
una especie de planta, Rumex crispus, particularmente cuando
esta creciendo en presencia de otra planta competidora, Rumex
obtusifolius. Este coledptero ataca ambas especies, pero prefiere
ésta altima. R. crispus es competitivamente inferiora R. obtusi-
Jfolia y la herbivozia por el escarabajo puede ser suficiente para
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eliminara R. ¢rispus enteramente de algunos habitats. Bajo estas
circunstancias es muy dificil saber si la herbivoria por este
crisomeélido es enteramente dafiina o parcialmente beneficiosa
para Rumex obtusifolia, porque elimina a uno de sus potenciales
competidores, R. crispus.

6.4. Otras teorias coevolutivas

6.4.1 Coevolucion difusa, coevelucion de la
comunidad

L& teoria de Ia coevolucion difusa propone que, en lugar de
las interacciones reciprocas pareadas supuestas por 1a teoria
coevolutiva clasica, la coevolucidn debe ser considerada en el
contexto de la comunidad y no simplemente como una
interaccion aislada entre dos especies (Fox, 1988) va que
muchas inferacciones no resultan en especiales v mutuas
contraadaptaciones (Janzen, 1980; Fox, 1981). La coevolu-
cibn difusa implica que las defensas de las plantas han
evolucionado para hacer frente a los ataques de muchos
grupos, no de uno selo, y que las adaptaciones de los insectos
no pueden normalmente ser atribuidas a una carrera de
armamentos coevolutiva con una tinica especie de planta.

En el sentido més amplio del término, la coevolucién
difusa puede ser Otil para explicar fenémenos como la
expansion de las angiospermas y la subsecuente diversifica-
cién de los insectos fitéfagos. La herbivoria en general
selecciona defensas de las plantas y entre los herbivoros hay
especies o grupos de especies (algunos de ellos insectos) que
deprimen significativamente las poblaciones de plantas,
reduciendo la competencia intraespecifica entre plantas v
permitiendo que mds especies de plantas coexistan. El
resultado, a la largs, es una expeansion en la diversidad de los
insectos que colonizan nuevas especies de plantas; pero
muchos de estos insectos son incapaces de coevolucionar
estrechamente con sus nuevos hospedadores.

De forma similar a la coevolucion difusa, lateoriade la
coevolucion de ka comunidad propone que las interacciones
entre las especies de una comunidad son tan fuertes que la
evolucion de cualquier especie afectard a la evolucion de todas
las demds (Van Valen, 1973). Un andlisis de las consecuen-
cias de la imtroduccion de especies en una comunidad ha
mostrado que en la mayoria de los casos la aparicién de una
nueva especie causa cambios en la comunidad (Simberloff,
1981), lo cual indica que una nueva especie puede afectar
fuertemente la evolucién de todos o la mayoria del resto de
miembros de la comunidad.

6.4.2 Teoria de coevolucidn del mosaico geogrifico

Esta teoria sugiere que el proceso coevolutivo es mucho mas
dindmico de lo que se aparenta en el estudio de las poblacio-
nes individuales o por la distribucién de caracteres encontra-
dos en los drboles filogenéticos (Thompson, 1994). Las
diferencias entre poblaciones en la especializacion en una o
mas especies crea un mosaico geografico en interacciones, lo
que constituye el material bruto para la coevolucion. Este
mosaico también crea la posibilidad de que la evolucion total
de una especie sea el resultado de la coevolucién con varias
especies, incluso aunque poblaciones individuales estén
especializadas en s6fo una o dos especies.

6.4.3 Evolucién secuencial

La teorla de la evolucién secuencial (Jermy, 1976, 1984,
1991, 1993), también llamada colonizacibn secuencial (Mitter

& Brooks, 1983), propone que la evolucidn de los insecios
herbivoros sigue la evolucidn de las plantas, sin afectar
significativamente la evolucidn de éstas.

Todas estas teorfas suponen, implicita o explicitamente,
la siguiente secuencia de pasos evolutivos: (1) algunas
fuerzas selectivas, tal como la presencia de compuestos
inhibidores de la alimentacion o toxicos en las plantas, o la
actividad de herbivoros competitivos o enemigos naturales,
obligan al insecto (a su genotipo) a especializarse en una o
unas pocas especies vegetales, (2) los insectos se adaptan
fisiolégicamente & estas nuevas plantas, o sea, que la
seleccién impuesta por los factores ecoldgicos permite el
establecimiento de un nuevo genotipo, ¥ (3) los insectos
reconocen con éxito estas plantas como hospedadoras, es
decir, una vez establecido, una seleccién adicional por
factores nutricionales facilita la adaptacion fisiologica del
nuevo genotipo al nuevo hospedador.

7. CONCLUSIONES

Mediante este recorrido por los aspectos de la especializacion
de planta, se ha tratado de demostrar la existencia de cantida-
des significativas de variacién en el comportamiente de
alimentacion y ovoposicién deniro de una misma especie,
tanto para la preferencia de hospedador o el grado de especia-
lizacion en una planta hospedadora particular, como para la
disponibilidad de hospedador. El estudio de tal variacién
contribuye enormemente al entendimiento del uso de los
recursos y otros procesos ecoldgicos, y de la adaptacién a
ambientes estresados como los producidos por la agricultura
(Denno & McClure, 1983; Kim & McPheron, 1993). Por otra
parte, el andlisis de la variacidn o flexibilidad del comporta-
miento de un insecto es complicado por una variacion similar
por parte de la planta. Su calidad nutricional varfa con el
tiempo y, ademds, su constitucién genética varia con el sitio
y con el tiempo.

Algunas variaciones en la especializacion alimentaria
dentro v entre poblaciones son también causadas por diferen-
cias en la experiencia o efectos maternos, mientras otras
reflejan diferencias en el genotipo. El hecho de que las
preferencias inducidas por la experiencia han sido observadas
en casi todos les taxenes de insectos herbivoros sugiere que
representa un fendmeno comin.

En conclusidn, un insecto que posec la totalidad de
caracteristicas comportamentales (y otras bioldgicas) no
existe. Cada individuo es una combinacién Gnica de rasgos
heredados y adquiridos. El analisis de la variacién resultante
entre individuos nos ayudaré a entender tanto los mecanismos
como la funcion, un preludio para entender la evolucidn.

Ademds, podria parecer por el creciente nimero de
estudios que muestran diferenciacion genética en el uso de
hospedadores dentro de una poblacidn, que esto es una cosa
universal, sugiriendo que la especiacion simpétrica, asociada
con un uso diferencial de hospedadores, ha sido muy comin
v quizds uno de los elementos que ha conducido al gran
namero de especies de insectos fitdfagos.

Una de las cuestiones més interesantes que surgen fuera
de la existencia de variacidn con respecio al comportamiento
de eleccidn y uso del hospedador, es por qué esta caracteristi-
¢a debe ser tan variable. Un posible factor que contribuye, en
sistemas naturales, es que las plantas no son homogéneas. La
variacion en los insectos puede reflejar cambios en las
presiones de seleccién debidas al continuce cambio en las
poblaciones del hospedador. Otro factor puede ser los cambios
en la disponibilidad de diferentes taxones de planta debidos a



La especiatizacion en los insectos filéfagos 773

cambios en ef drea de distribucion en cualquiera de los dos
miembros de la interaccidn, insectos o plantas hospedadoras.

Por otro lado, hay una falta de informacion en cuanto 2
qué cambios fisioldgicos ocurren cuando los individuos
difieren en su comportamiento. No se sabe casi nada de la
genética de los factores newrofisioldgicos relevantes para el
entendimiento de diferencias genéticas intraespecificas, o
incluso interespecificas en ¢l comportamiento de la eleccién
de hospedador. En este sentido, un gran campo se abre en
espera de mvestigaciones futuras.

Con respecto a las distintas teorfas coevolutivas, se ha
hecho patente que la evolucién reciproca estrecha es sélo
probable bajo condiciones bastante restrictivas (Thompson,
1982), y numercsos cientificos han cuestionado cada vez mas
el papel de la coevolucién como un mecanismo general o
commin dentro de lz estructura de las comunidades de insectos
fitdfagos (Janzen, 1980; Fox, 1981). De manera giobal, no
todas las poblaciones de insectos imponen presiones selectivas
significativas en sus hospedadores. Algunos sisternas implican
varias especies de insectos y éstas pueden imponer demandas
evolutivas conflictivas sobre sus hospedadores, mientras las
consecuencias de ser comido pueden depender también de
otras especies de plantas que coexisten en el habitat, Todos
estos fendmenos plantean problemas para la coevolucion,

La nocién de que ia coevolucidn estd ampliamente
extendida ¥ que es un proceso comiin en las interacciones
insecto-planta es también puesta en duda por otros fendmenos,
Primero, los insectos no son fos Gnicos organismos gue atacan
a las plantas, ¥y no puede asumirse que las defensas de Jas
plantas hayan evolucionado siempre para repeler insectos.
Segundo, muchos insectos explotan més de una especie de
planta hospedadora, Es improbable que diferentes especies de
hospedadores impongan idénticas presiones selectivas en
insectos oligofagos o polifagos; es més, la interaccion recipro-
canecesaria para conducir a coevolucidn parece mas improba-
ble para insectos polifagos. Finalmente, muchas interacciones
insecto-planta son variables e impredecibles en el espacio y en
el tiempo. Plantas de una especie en diferentes partes de un
drea geogréfica o en diferentes lugares y hibitats a menudo
soportan distintos grupos de insectos, mientras que en un
lugar unos insectos pueden ser muy comunes un afio, en otro
afio pueden ser raros o ausentes. No esté claro, por tanto,

cdmo la variacion en las presiones seiectivas en el tiempo y en
el espacio influencian la coevolucidn.

La coevolucidén en la forma prevista por Ehrlich y
Raven es mas probable cuando relativamente pocas especies
deinsectos especificos de hospedador explotan plantas de vida
corta dispersas en diversas comunidades. Ciertamente, la
coevolucion propuesta por Ebrlich y Raven puede ser muy
rara cuando las plantas tienen unos tiempos de generacién
mayores que los de sus insectos herbiveros, y cuando soportan
fauna abundante y diversa. En este sentido, s dificil imaginar
por gjernplo coevolucion pareada y estricta entre los robles y
cada uno de los cientos de especies de insectos fitéfagos que
comen en ellos (Fox, 1981).

Por {iltimo, aungue no ha sido tratado en este trabajo
por falta evidente de espacio, cabe mencionar que actualmente
hay un interés considerable en estudiar como los cambios
evolutivos pueden influir en la herbivoria de plantas importan-
tes desde el punto de vista de la agricultura, y cdmo los
insectos pueden adaptarse a utilizar especies o variedades
resistentes.

Como conclusion final y expresado de manera
simple, Ia evidencia de adaptaciones de los insectos contra
las defensas de las plantas es arrolladora, rica en detalles,
y hay para todos los gustos. Sin embargo, tales adaptacio-
nes no constifuyen una prucba de coevolucidén, aunque
todas ellas claramente ilustran evolucion. La existencia de
muchos experimentos que incluso arrojan dudas sobre la
supuesta ventaja selectiva de la especializacion, junto con
todos los aspectos afin oscuros en las relaciones insecto-
planta, son un ineludible estimulo para posteriores y
fascinantes trabajos.
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