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Resumen: En el presente articulo hemos tratado de buscar un modelo de desarrollo preimaginal para las especies de braquidos
asociadas a cistaceas, tomando como referencia las especies de este grupo halladas en el sur de la Peninsula Ibérica. Se obtiene
un modelo singular, diferente del de las especies asociadas a leguminosas, condicionado por el pequefio tamario de las semillas,
que obliga a una vida exospermatica y la necesidad de elaborar una cdmara pupal mediante una secrecion tipo cocoon, como ras-

gos mas caracteristicos.
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The biological model of preimaginal exospermatic development of Cistaceae seed beetles (Coleoptera: Bruchidae)
Abstract: In this paper we try to find a model for the preimaginal development of those bruchid species associated with Cistaceae,
with reference to the species of this group found in the south of the Iberian Peninsula. A singular model, different from that of the
species associated with legumes and conditioned by the small size of the seeds, which brings about an exospermatic life and the
need to build a pupal chamber by means of a cocoon-type secretion, as the most characteristic features, is obtained.

Key words: Coleoptera, Bruchidae, seed-beetles, biology, life history.

Introduccién

Los braquidos (Coleoptera, Bruchidae) son insectos espermo-
fagos, puesto que sus larvas se alimentan del albumen de
semillas de diversas familias de plantas superiores, siendo la
mas frecuente las leguminosas (Johnson, 1981), y en mucha
menor proporcion otras familias como las malvaceas, palma-
ceas, cistaceas, etc. Tal condicion bioldgica ha convertido a
algunas de sus especies en plagas de leguminosas de consumo
humano (Yus-Ramos, 1976).

En los ultimos afios hemos prestado especial atencion a
la biologia reproductiva y nutricional de algunas especies de
bruquidos del sur de la Peninsula Ibérica (ej. Yus-Ramos &
Coello-Garcia, 2008a,b; Yus-Ramos et al., 2009). Por otra
parte, hemos prestado especial atencion al gupo de braquidos
especializado en fitohuéspedes de la familia Cistaceae (Yus-
Ramos, 2013 y Yus-Ramos & Gavira-Romero, 2013a, b, c).
Precisamente ha sido durante los estudios realizados sobre
este grupo de braquidos vinculados a cistaceas, que hemos
apreciado diversas caracteristicas singulares de la biologia de
estas especies.

La mayoria de los braquidos esta vinculada a semillas
de leguminosas, desarrollando todo el periodo preimaginal en
el interior de las mismas. Estas semillas suelen ser de tamafio
suficiente como para albergar el cuerpo de la larva de un
bruquido especializado en ella. Es evidente que si la larva
alcanza gran tamaflo, la semilla hospedadora debe ser también
de gran tamafio. Es lo que sucede, por ejemplo con Bruchus
rufimanus Boh., el gorgojo de las habas, cuya gran larva se
desarrolla bien en la semilla de Vicia faba, que es muy gran-
de. Inversamente, especies que se han especializado en semi-
llas mas pequefas, como las de Trifolium, tienen el cuerpo
mucho mas pequeio (ej. Bruchidius pygmaeus (Boh.). Aun-
que no siempre se da esta relacion, ya que hay especies pe-
quefias que tienen como fitohuésped semillas mucho mas
grandes, en cuyo caso, una sola semilla puede permitir el
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desarrollo de varias larvas (ej. Acanthoscelides obtectus
(Say.) en Phaseolus vulgaris), pero nunca se da el caso de que
una larva grande pueda desarrollarse en una semilla pequefia.
Se conocen casos en los que una especie que alcanza su talla
normal desarrollandose en semillas grandes, llegue a desarro-
llarse en semillas mas pequeiias, en cuyo caso su talla también
se reduce notablemente. Este seria el caso de, por ejemplo,
Ctenocolum janzeni Kingsolver que, cuando se alimenta de
las grandes semillas de Lonchocarpus rugosus, alcanza una
talla grande en proporcion del tamafio de la semilla, pero esta
misma especie también se ha registrado en semillas de Pisci-
dia piscipula, de semillas muy pequeiias, advirtiéndose en
este caso que el braquido puede reducir su talla en un 100%.
Esta tendencia a desarrollarse en el interior de las semillas
preserva a la larva del contacto con el exterior, evitando con
ello los peligros asociados a la vida libre, pudiendo desarrollar
todos sus estadios pre-imaginales dentro de una sola semilla,
es el modelo biologico de vida preimaginal mas extendido
entre los briquidos, al que proponemos denominar endos-
permatico. Tan s6lo en aquellas especies cuyo imago alcanza
finalmente un tamafio superior a la semilla (ej. las especies de
Caryedon), se produce una pupacion fuera de la semilla, lo
que representa un modelo fini-exospermadtico (Fig. 1).

Cuando nos enfrentamos con los braquidos de semillas
de cistaceas, nos encontramos con algunas circunstancias
nuevas, que han condicionado otro tipo de estrategia vital en
el desarrollo pre-imaginal. Las semillas son muy pequefias
para albergar una larva, lo que le obliga a desarrollar una vida
preimaginal fuera de las semillas, modelo que denominaremos
exospermatico (Fig.1). El presente articulo presenta un estu-
dio de biologia comparada durante el periodo pre-imaginal de
cuatro especies de Bruchidius asociadas a cistaceas en el sur
de Espafia, con el fin de definir el modelo de biologia exos-
permatica de este tipo de briquidos.



Huevo

Fig. 1. Formas de desarrollo pre-imaginal en los braquidos.

Endospermitica

Fini-exospermatica

Material y métodos

Las observaciones se han realizado durante el afio 2013-2014,
a partir de capsulas de Cistaceas recolectadas en el Valle del
Genal (Malaga) durante la primavera-verano del afio 2013.
Las céapsulas se recolectaron maduras, con el fin de que ya
hayan podido ser invadidas por braquidos. Tras dejarlas secar
al aire libre, se guardaron en bolsas de pléstico transparente,
debidamente etiquetadas y se inspeccionaron periodicamente
para obtener los imagos de briquidos emergidos. Para las
observaciones bioldgicas, se procedio a poner las capsulas
infestadas bajo la lupa estereoscopica y con la ayuda de aguja
de diseccion, en unos casos y escalpelo en otros, se manipula-
ron las capsulas para poner de relieve las estructuras de in-
terés. Eventualmente se hicieron fotografias con una camara
digital acoplada en la lupa triocular.

Resultados y discusién

En total se observd el desarrollo pre-imaginal de cuatro espe-
cies de braquidos del género Bruchidius: B. biguttatus (Ol.),
B. cisti (F.); B. niger Anton 'y B. gavirai Yus (Yus-Ramos &
Gavira-Romero, 2013a), asociadas a 8 especies de cistaceas
(Yus-Ramos & Gavira-Romero, 2013c). Hemos agrupado
estas observaciones en seis apartados relacionados con la
biologia pre-imaginal (Tabla I) que a continuacion se indican.

1- Caracteristicas del fruto. De gran importancia son las
caracteristicas del fruto, pues a fin de cuentas es el 6rgano del
que se nutriran las larvas. Las cistaceas se diferencian de las
leguminosas porque su fruto es una capsula con varios septos
que determinan cadmaras o loculos con numerosas semillas
diminutas, de no mas de 2 mm de didmetro. Este hecho impo-
sibilita el desarrollo de la larva, al menos los estadios larvales
II-IV, en el interior de una semilla, debiendo nutrirse de ellas
desde el exterior. De este modo, la larva de los bruquidos de
cistaceas estan adaptadas para lograr un desarrollo preimagi-
nal exospermatico, una capacidad de la que carecen las espe-
cies de briiquidos de leguminosas. En general todas las capsu-
las contienen semillas pequefias, en torno a una media de 1
mm de diametro. Las capsulas suelen ser pentaloculares (Cis-
tus) o triloculares (Halimium, Helianthemum) y de tamafio
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Exospermatica

variable, entre 5 y 15 mm, superficie pelosa, subglabra o
glabra, frecuentemente acompafiada de los sépalos del céliz,
excepto en Cistus albidus, C. populifolius y Helianthemum
ledifolium. Se constata que esta variabilidad de situaciones no
parece afectar a la capacidad de infestacion de las especies de
briquidos adaptadas a cada fitohuésped. Ast, por ejemplo, la
pilosidad que impide a la adherencia del huevo en la superfi-
cie de la capsula, no es obstaculo para que la larva neonata
logre penetrar en la capsula.

2- Puesta y eclosion. Lahembra suele acercarse a las capsu-
las cuando éstas maduran, lo cual coincide con el maximo
desarrollo de las semillas y cuando los tejidos estan atin blan-
dos para la penetracion larval y posterior nutricion. Esto es
comun al comportamiento de los bruquidos de otros grupos
vegetales. Sin embargo, en B. biguttatus la hembra puede
poner huevos en capsulas endurecidas, hecho que le confiere
un caracter multivoltinista, como se indicara mas adelante, lo
que implica una capacidad de roida superior a las otras espe-
cies. La puesta se hace sobre la superficie de la capsula, gene-
ralmente entre sépalo y cuticula capsular, ya que es frecuente
que los sépalos se queden adheridos a la capsula. Frecuente-
mente se encuentra s6lo un huevo por capsula, lo que puede
interpretarse como una estrategia de la hembra para evitar la
competencia intraespecifica. De hecho hay especies en las
que se ha demostrado que la hembra libera sustancias repelen-
tes para otras hembras, disuadiéndolas de hacer una puesta
cerca de donde ya se encuentra una puesta. Sin embargo, esto
no tiene mucho sentido en este caso porque la larva no suele
salir de un léculo de la capsula, quedando mucho recurso a
disposicion para varias larvas a la vez. En este sentido, B.
biguttatus hace la excepcion, llegando a poner huevos por
toda la superficie de la capsula, al menos en condiciones de
cautividad.

Normalmente la hembra adhiere fuertemente el huevo
sobre la cuticula capsular, mediante una secrecion que lo
recubre hasta tocar la cuticula. Esta adherencia disminuye en
las cépsulas pelosas (ej. Cistus), donde B. biguttatus hace la
puesta, de forma que el huevo queda parcialmente adherido a
los pelos (Fig.2-1a), a veces incluso en los restos de estambres
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Fig. 2. Estados pre-imaginales de los briquidos asociados a cistaceas. 1a-1d: Bruchidius biguttatus (Ol.);1a: Huevo sobre pelos de la
capsula; 1b: Eclosion infera de la larva I con virutas de roida; 1¢: Cocon de la camara pupal; 1d: Opérculos abiertos; 2a-2d: Bruchi-
dius cisti (F.); 2a: Semillas roidas; 2b: Cocon de la camara pupal; 2¢: Tubo de conexion entre capsula y sépalo; 2d: agujero de emer-
gencia en capsula y sépalo; 3a-3d: Bruchidius gavirai Yus; 3a: Eclosion infera de la larva I con virutas de roida; 3b: Cocon de la
camara pupal; 3¢: Ventana opercular; 3d: Opérculo abierto (agujero de emergencia) 4a-4d: Bruchidius niger Anton; 4a: Huevo eclo-
sionado con virutas y cicatriz de entrada de la larva I; 4b: Cocon de la camara pupal; 4¢: Opérculo tallado por la larva IV, abierto para

mostrar la larva; 4d: Imago emergiendo por el opérculo.

pegados a la capsula, dificultando con ello la eclosion infera,
aunque finalmente la larva logra superar el problema por su
capacidad de roida. Sin embargo, la eclosion normalmente es
infera, esto es, por debajo del huevo, lo que significa que la
larva I no es libre, no quedando nunca expuesta al aire libre.
No obstante, se puede dar el caso (ej. B. cisti) de una eclosion
lateral, dejando a la larva I libre y divagante, en cuyo caso la
entrada posiblemente se realice por alguna cicatriz, o por el
apice de la capsula, donde se juntan las valvas. En B. bigutta-
tus los huevos adheridos a pelos también tienen una eclosion
infera y la larva penetra muy proxima al huevo, por lo que no
merodea por la superficie de la capsula (Fig.2-1b). En B.
niger, el comportamiento de eclosion lateral sélo se da cuando
accede a capsulas endurecidas, porque con capsulas maduras,
la eclosion también es infera (Yus-Ramos & Gavira-Romero,
2013b).

3- Desarrollo larval. Tras la eclosion, la larva I se abre paso
hasta el interior de la capsula, entrando en uno de sus loculos.
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Normalmente una larva no utiliza mas que un loéculo, aunque
excepcionalmente se ha visto algiin caso de invadir el 16culo
vecino. En B. cisti este comportamiento es mas frecuente
sobre Cistus que sobre Helianthemum. Dentro del 16culo, la
larva va royendo las semillas mientras son blandas, despre-
ciando la testa (Fig.2-2a). En las especies multivoltinas, como
B. biguttatus, 1a larva I tiene capacidad de depredar semillas
endurecidas, condicion necesaria para poder sacar otros ciclos
en periodo de postmadurez del fruto. La larva I realiza la
muda al entrar en la capsula, por lo que se puede decir que
dentro de la capsula se desarrollan sélo tres instares larvales
(larvas II-IV). Las semillas roidas, junto a las exuvias y ex-
crementos, van quedando aglutinadas en las paredes de la
capsula mediante secreciones de la larva, pero no llega a
formar ninguna camara larval, excepto cuando se acerca el
momento de la pupacion.

4- Pupacion y emergencia. Llegado el momento de la pupa-
cion, lalarva IV inicia la construccion de un cocon afieltrado,



formado por secreciones y aglutinando a su alrededor excre-
mentos, exuvias y restos de semillas (Fig.2-1¢,2b,3b,4b). El
conjunto se pega a las paredes de la valva y la cabeza de la
larva se sitia en el extremo por donde va a salir el futuro
imago. Con sus mandibulas procede a roer un circulo, sin
abrirlo al exterior que formara el opérculo o agujero de emer-
gencia del imago; para esto roe el interior de este circulo,
eliminando tejidos que estan por debajo de la cuticula, consi-
guiendo con ello una especie de ventana opercular que el
imago tendra que abatir para la salida al exterior (Fig. 2-3c).
Las posibles roturas que se puedan producir en el proceso, son
inmediatamente reparadas con secreciones larvales, evitando
con ello el contacto con el exterior. Por otra parte, en B. cisti
se observa que la larva construye una especie de puente de
conexion a modo de tubo de la misma materia que la del
cocon, entre la cuticula de la valva y el lado inferior del sépa-
lo aplicado a la capsula, con lo que logra una continuidad en
el trayecto de salida del imago (Fig. 2-2¢). Tras estas opera-
ciones, la larva IV va cambiando de aspecto, tomando la
forma de prepupa y finalmente adopta la forma de pupa, que-
dando inmévil hasta la formacién del imago. Este se limita a
empujar con la cabeza la ventana opercular, a veces royendo
un poco mas los bordes y tras esta operacion sale al exterior.
Generalmente hay un opérculo, mas raramente dos, por
capsula, situandose frecuentemente en el apice de la capsula,
aunque no faltan casos con otra localizacion.

5- Ciclo biologico. Todas las especies tienen ciclos biologicos
restringidos inicamente a la estacion calida, pero hay especies
de un solo ciclo, como B. niger o B. cisti. y otras que desplie-
gan un eventual bivoltinismo (B. gavirai) o incluso un claro
multivoltinismo (B. biguttatus). Estas diferencias tienen que
ver con la capacidad de depredacion de semillas endurecidas,
hecho que se da en B. biguttatus y en menor medida en B.
gavirai, que posiblemente utiliza mas la oportunidad de una
floracion escalonada. El periodo reproductivo comienza
aproximadamente con la maduracion de las capsulas de las
cistaceas, hacia el mes de junio. Tras el apareamiento y pues-
ta, las larvas I eclosionan cuando las capsulas estan atin ma-
duras y no secas, permitiéndoles entrar en ellas. El desarrollo
preimaginal completo dura aproximadamente un mes, tras lo
cual se produce la eclosion, alla por el mes de julio a agosto.
Tras la emergencia, las especies polivoltinas pueden hacer
una nueva puesta e iniciar otro ciclo que culminara en el mes
de septiembre ¢ incluso otro que terminaria en octubre. Se ha
calculado que B. biguttatus tiene capacidad de completar
hasta 4 generaciones/afio en condiciones naturales, aunque en
cautividad, a temperatura alta, puede alcanzar las 8 genera-
ciones/afio (Genduso, 1951). En todos los casos, a la llegada
del tiempo mas frio (a partir de octubre) los imagos buscan
refugios o bien se quedan en las capsulas larvales, para pasar
el invierno. Estos imagos seran los que inicien la reproduc-
cion cuando llegue la estacion calida, no sin antes nutrirse de
polen y néctar de flores muy diversas.

6- Polimorfismo cromatico. Un aspecto interesante que se da
en estos braquidos (aunque también en otros, como Bruchi-
dius poupillieri (Allard), B. foveolatus (Boh.), B. lutescens
(Blanch.), B. trifolii (Motsch.), Callosobruchus chinensis (L.),
etc.), es la fuerte variabilidad cromatica de los tegumentos,
fenomeno conocido como polimorfismo cromatico, que aqui
vemos desarrollado plenamente en B. biguttatus (Ol.) y en
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menor medida, también en B. gavirai Yus. En estas especies
encontramos una variabilidad cromatica que va desde el negro
uniforme al rufescente mas o menos completo, pasando por
estados intermedios de pigmentacion rufescente parcial en
algunas estructruras. Fueron los estudios de Genduso (1951)
con B. poupillieri, los que revelaron la influencia de la tempe-
ratura, confirmandolo posteriormente De Luca (1971a, b) en
su estudio de B. biguttatus en Argelia. Genduso cri6 una
estirpe de B. poupillieri en cautividad y sometio a la larva a
diferentes gradientes de temperatura, obteniendo que las lar-
vas expuestas a 30-32 °C daban siempre formas rufescentes
en los imagos, con independencia de la generacion; tempera-
turas mas bajas dieron formas mas melénicas, incluidas las
enteramente negras. Esto demostr6 que el polimorfismo
cromatico observado es un fenémeno vinculado a las condi-
ciones de temperatura ambiental, de forma que las generacio-
nes estivales daran variedades rufescentes y las invernantes
daran variedades melanicas.

Conclusiones

Los braquidos asociados a cistidceas presentan rasgos comu-
nes y difererenciales respecto a los briquidos mas comunes
asociados a leguminosas. El rasgo mas singular y diferencia-
dor es su biologia pre-imaginal exospermadtica, un rasgo que
quiebra el caracter general de vida pre-imaginal endospermda-
tica que caracteriza a la mayoria de los braquidos (Fig. 1). Se
ha interpretado la biologia nutricia endospermatica como un
medio muy eficaz de que la larva disponga de abundante
alimento, sin necesidad de buscarlo ni deambular por el exte-
rior, con todos los peligros que ello supone normalmente (ej.
depredacion). Aunque no exentos de peligros de otra natura-
leza (ej. actividad de parasitoides), la vida endospermatica de
los briquidos es un seguro para su éxito reproductivo. Se
supone que la linea evolutiva que dio lugar a las especies
adaptadas a las cistaceas rompio con esta tendencia ya que en
este caso las semillas son demasiado pequefias para albergar
en su interior a una larva. En su lugar, la larva se desarrolla
integramente en el exterior de las semillas, devorando varias
externamente. Esto requiere también una morfologia larval
adaptada a una mayor movilidad, a diferencia de las larvas de
biologia endospermatica. Del mismo modo, en ausencia de
camara larval, la larva utiliza la misma cavidad locular de la
capsula y solo para la pupacion tiene que construir un habita-
culo especifico dentro de dicha cavidad, en este caso en forma
de cocon coridceo, algo que es innecesario en las especies de
vida endospermatica, salvo los Caryedon que solo para la
pupacion construyen un cocon en el exterior de la semilla,
grupo que podria considerarse como de vida endospermatica
pero exospermatica final, de ahi que la denominemos fini-
exospermatica (Fig. 1).
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