La importancia de la coevolucién

Herviboros y plantas

scomo interactaan?

CARACTERISTICAS GENERALES
DE LA INTERACCION HERBIVORO-

PLANTA
encralmente, dentro de la lite-
ratura de las interacciones ecold-
gicas v. en particular. entre

herbivoros ¥ plantas se cita ¢l trabajo
clasico de Ehrlich & Raven (1964) sobre
la evolucidn conjunta (coevolucién) de
manposas y plantas. Este trabajo con-
siste en una revisibn de los hihitos ali-
menticios de una superfamilia de
mariposas (Papilionoidea).

Estos autores encontraron gue gru-
pos especificos de mariposas estaban
asociados a grupos particulares de plan-
tas. Por ¢jemplo, mariposas del grupo
de los Pierinae se alimentan de plantas
de las familias Capparidaceae y Crucife-
rae; las Danainae de Apocynaceae y As-
clepiadaceae: etc. Asimismo, observaron
una similitud quimica (en términos de
metabolitos secundarios) enrre las plan-
tas que son utilizadas como alimento
por grupos especificos de mariposas.
Por otra parte, hallaron familias de
plantas que no estin asociadas con nin-
gun grupo de marniposas; tal es ¢l caso de
las Rubiaceae, Menispermaceae. Vila-
ceae, Mirtaceae, etc. Asimismo, seffalan
que existen pocas evidencias de relacio-
nes entre plantas gimnospermas y mari-
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posas. ¥ casi ninguna referencia con
helechos, musgos, elc.

La explicaciobn dc estas relaciones
insectos-plantas se basa en suponer la
aparicion {por mutacién y recombina-
cidn) de elementos que modificaron
quimicamente a la plania confiriéndole
un mecanismo de defensa en contra de
herviboros (y por tanto ciertas venlajas
selectivas), generando o amphando nue-
vas zonas adaptativas. Esta diversifica-
cidn quimica pudo, a su vez, ser una
presion selectiva para que los msectos
fitéfagos sufrieran ciertos cambios per-
mitiéndoles superar estas barreras
quimicas.

Con base ¢n este lipo de evidencias ¥
suposiciones, los autores sugieren que la
interaccién entre herbivoros y plantas
ha jugado un papel muy relevante en la
determinacién de la diversidad orglnica.

A partir de este trabajo, los casos de
interacciones entre herbivoros y plantas
han recibido una considerable atencion.
En este articulo se presentan algunas
ideas penerales que han contribuido a
entender la dindmica de este tipo de
interacciones.

Los componenies de la inreraccidn

Al estudiar la historia natural de las in-
teracciones nos enfrentamos al hecho de
temer que interpretar, basados en las
evidencias actuales, la historia evolutiva
de las mismas. Generalmente supone-

Ciertos insectos consumen hojas, yemas
o semillas de las planias, sin que haya
beneficio para los vegetales. Esta es por
lanto, una interaccion en la que el
insecto actia como depredador.
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mos que la capacidad de los participan-
tes de la interaccidn (v.g. herbivoro-
plznta) para responder a los efectos del
medio dependen, por un lado, de la va-
riabilidad genética individual de los
miembros de la poblacién y, por otro,
de los patrones de comportamiento ge-
neral de las especies. Estas respuestas se
expresan a través de cambios cuantitati-
vos vy cualitativos en las caracteristicas
inherentes a su crecimiento ¥ reproduc-
cidn, asi como en la asignacidn de re-
CUrS0S para Mecanismos que amortigiien
estos efectos (por ejemplo en defensa de
ambos componenies de la interaccidn).
El estudio de estos cambios pucde ser
atil para entender cudles han sido los
pasos evolutivos que permitieron el es-
tablecimiento de tales interacciones.

Dentro de  este  juego  ecologico-
evolutivoe entre herbivoros y plantas po-
demos encontrar las siguientes fases
a) que los herviboros determinen en gran
medida el comportamiemo de las plan-
tas (en 1érminos de crecimiento ¥ repro-
duccion), b} que las plantas presenten
respuestas que amoriigien los efectos
de los herbivoros; c) que los herbivoros
muestren caracteristicas que contrarres-
ten las respuestas de las plantas; d}
otras respuesias que incluyan la diversi-
ficacidon de estructuras de las plantas, la
especializacion o generalizactén de un
herbivoro para utilizar un récurso, ele.

A continuacidn descnibiremos breve-
mente algunas de las caracterislicas de
estas fases,

EL. EFECTO DE LOS HERBIVOROS
SORBRE LAS PLANTAS

Sistemas manejados por el hombre

Los ejemplos mas impactantes del efec-
to de los herbivoros y patdgenos sobre
las plantas son los sistemas manejados
por ¢l hombre como |os casos de con-
trol bioldgico,

El interés del control biolégico radica
en establecer una limitacién al creci-
miento poblacional de una especie, en
este caso de malezas., mantemendo su
densidad por debajo del umbral que no
ocasione perjuicios. Bioldogicamente, esta
regulacién {control) debe ser de tal lor-
ma que influya sobre la habilidad com-
petitiva ¥/o sobre la capacidad repro-
ductiva de la especie v no necesariamente
determinando directamente la mortali-
dad de las plantas.

De los grupos de insecios gque pueblan el planeia, las
hormigas son los mavores defoliadores del mundo animal.

Dos de los ejemplos mas citados en la
Iiteratura, son el control realizado por el
insecto Cacloblastis cacterum sobre es-
pecies de Opuntia que antes de la intro-
duccidn del insecto ocupaban un area
de aproximadamente 242.8 x 10* m? en
Australia; v el contrel de la maleza
Hypericum perforatum en el oeste de Es-
tados Unidos por parie de un coledpie-
ro Chrysofina quadrigeming. En ambos
casos la distribucidn actual de las male-
zas se encuentra muy restringida.

El efecto de la regulacion debe influir
también en el momento adecuado sobre
el ciclo de vida de la planta para que
disminuya sus posibilidades de sobrevi-
vencia. El mismo ejemplo de Ch. gua-
drigemina ¥ H. perforatum nos puede
ilustrar esto, Las larvas y adultos del in-
secto se alimentan de las hojas basales
de la planta e influyen en el sistema de
absorcion de las raices. El periodo de
alimentacién de este insecto se lleva a
cabo durante los meses hilmedos, de tal
forma que la planta no puede mantener
una ehciencia hidrica adecuada que le
permita retener la humedad durante las
épocas secas del ado,

Existen ejemplos de control bioldgico
donde los resultados no son tan sor-
prendentes e inmediatos, lo que de algu-
na manera refleja la complepdad de las
interacciones poblacionales. Un caso in-
teresante es ¢l control de la maleza Lan-
fang camara en Hawaii, que fue
introducida en el siglo pasado como
una planta orpamental, pero que ac-
tualmente ocupa 1.79 x 10* m*, convir-

tiéndose en un problema. Para el
control de esta maleza inicialmente se¢
introdujo un insecto folivalo Teleone-
mia scrupulosa, pero se observd que
solamente controlaba las poblaciones
de la planta durante una época del afio
fen verano} permitiendo su recupera-
cion en los meses posteriores. En 1952
se¢ introdujeron tres especies de lepidop-
teros lolivoros { Catabaena esula, Synga-
mia heemorrhoidalis ¢ Hypena strigata)
con diferentes hiabitos (diurnos ¥ noc-
turnos}). Este complejo de cuatro espe-
cies dio buenos resultados en el control
de la maleza, pero s6lo en las localida-
des mis secas; por ello se introdujo un
inseclo barrenador Plagiohamus spini-
peanis  para el control en  lugares
himedos.

Sivtemas naturales

Al estudiar la historia natural de los ot-
ganismos podemos presenciar casos
donde el desarrollo de las interacciones
entre herbivoros v plantas establecen
una relacion ecoldgica v evolutiva méis
estrecha, por lo que las consecuencias
poblacionales o demogrificas de los in-
teractuantes no se manifiestan inmedia-
tamente. Vanos autores han sugendo
que los herbivoros han influido en la
evolucion v dindmica poblacional de las
plantas terrestres ¥y acudticas.

El efecto de los herbivoros sobre las
plantas puede ser muy variado. Por un
lado, depende del tipo del tejido vegetal
que se ha removido ¥, por otro, del mo-
mento cuando surja el ataque en rela-
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Los metabolites secundarios que producen lwlama:jurﬂn un pape] determinanie en

los parrones de crecimicnio, dessrrollo y repr

cibn al desarrelle de la planta. La
defoliacibn, la pérdida de la savia de la
planta por succidn, el tepdo removido
por la formacidn de agallas, 1a pérdida
del meristemo apical. el dallo en Nores ¥
frutos, vy la podacién de las raices pre-
sentan diferenies efectos sobre la sobre-
vivencia ¥ reproduccién diferencial de
unda plania. lgualmente. los herbivaros
afectan la tasa de crecimiento de una
planta directamente reduciendo el drea
fotasiniftica, alterando el balance de
carbohidratos, interfidende con ¢l con-
sumo del agua y nutrienies, y debilitan-
do la estructura fisica de la plania. En
dltima instancia, ¢! punto crucial lo
constituye el efecto causado por los her-
bivoros que pueden hacer decrecer el
éxito reproductive o la adecuacibn de
las plantas de las cuales ¢ alimentan,

a. El efecto de los herviboros sobre la
tasa de crecimiento de las plantas

En muchos casos. los clectos de los her-
bivoros sobre las planlas ne Son muy
NnotoTios, ¥ vemos quc, pot ejemplo, pa-
ra demostrar ¢l impacto de los herbivo-
ros sobre la productividad nela de una
poblacion o de una comunidad. ¢s nece-
sario estudiar los sislemas a largo plazo.
LIna muesira interesante es el estudio de
un bosque de eucaliptos £n Australia,
Las especies de este drbol estdn sujetas
continuamentc 2 alaques de insectos y
s¢ ha estimado que la pérdida del follaje
por ailo puede alcanzar hasta un 1005,
Despuds de tres afos de observaciones,
s¢ encontrd que los individuos a los que
se ks hebid aplicado insecticidas (para

wecndn de los herviboros.

liberarlos de los fitdfagos) presenlaban
un mayor crecimiento en relacion a los
individuos no tratados con insecticidas.
Ademds, con base en estudios dendro-
cronoldgicos, se sugiere que eslos ala-
ques  pudicron  haber suprnimido la
preductividad en los bosques de Evcg-
fvpius en dilerentes afos.

Ciros aulores estudiaron los efeclos
de una mariposa (Barivs phifenor) sabre
la dindmica poblacional de Arisrofochia
reticulara ( Aristclochiaceae) ¥ obicrva-
ron que la intensidad del dafio ocasigna
la pérdida hasia de un 4B%: del follajs
de la planta, lo cual inflluye incremen-
tando las probabilidades de mortalidad.
La tasa de crecimiento de la planta, v
particularmente de las ralces, disminuyd
considerablementc trayendo come con-
secuencia un desbalance Nsioldgico (me-
nar  absorcibn  de  nutrientes} gque
ocasiona un crecimiento mds lento de la
planta, lo cual a su vez disminuye las
probabilidades de alcanzar la madurez
reproductiva y por tanto el &xilo
reproductivo.

b. El #fecto de los herbivoros sobre &l
éxita reproductivo

Generalmenie, han sido los trabajos
ARrondmicos U observadiones de campo
empiricas los que han documentado al-
gunas dc las consccucncias de la defo-
liacidn sobre el éxito reproducltive de
las plantas. En las sclvas de Costa Rica
s¢ defoliaron artificialmenie {simulando
la pérdida del follaje por herbivaros y
otros factores) seis especies de Arboles

tropicales, entre cllos el " poro-poro”, cl
“ilcaro™, el “jobo™, ete. Los resultados
cbtenidos demuestran que el 805 de los
individuos defohados no produjeron se-
millas. Esto, sugiere ¢l aulor, demuesta
gue cualquier factor Msico o quimico
que amortigle la defoliacién (por ejemn-
plo por 10s herbivoros) constituiria una
ventaja selectiva importante en la evolu-
cifin de los organismos.

En las selvas mexicanas =& ha esludia-
do inlensivamente durante 10 ailos la
ecologia poblacional de una palma {4s-
frocarvuem mexicanum, “chocho'). Co-
mo parie de este proyecto sc reahzd un
experimento de defoliacidbn encontrin-
dase que los electos de este ensayo so-
bre la reproduccion se  expresaban
después de dos ados. Esto demuestra
que las consecuencias para una planta
nG $on necesanamente tnmediatas.

¢, El efecto de los herbivoros sobre 1a
diversidad de wna comumdad

Otra hipdtesis sobre ¢l papel de los her-
biveros en los sisternas naturales ha si-
do desarrollada al tratar de caxplicar
algunas de las caractersticas de los bos-
ques tropicales como son una alta di-
versidad de especies, una baja densidad
de individuos adultos de cada especie y
ta distribucidn especial entre adullos con-
especificos. Esta hipdtesis resalta el
papel de los depredadores y pardsitos, y
seflala que existen dos lipos de respues-
tas a los depredadores por parte de las
plantas; una que responde a la densidad
y otra que responde a la distancia, en
cuanta a disposicidn cspacial de las se-
millas ¥ plintulas. La resis ¢5 que mich-
tras mis ccrea cstd una semilla o
plintula de la plamia madre, mayores
probabilidades tendrd de ser atacada.
pues los depredadores estardn concen-
trados cerca de la fucnte de alimenios.
De este modo se favorece que los indivi-
dups que se puedan establecer lo harin
distanciadot de la planta que les dio
origen, dejando ¢l espacio suficicnte pa-
ra que los individuos de otras especies
se establezean (originando con e5to una
mavor diversidad de especies).

A pesar de que estas ideas no han $1-
do corroboradas con evidencias d¢ cam-
po, ¢ plantea un razonamiento ldgico
del papel que jucgan los depredadores
para incremeénlar, en tltima insiancia,
la diversidad de especies de una comu-
nidad. Sin embargo. otros autores con-
sideran que la varianza asociada a la
produccidn de semillas, a la intensidad
de depredacidén y la dispersidn de las
mismas &3 muy alta comparando un in-
dividuo con otro ¥ de un afo a otro en
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TABLA |

Metabolitos secundarios y sus posibles efectos contra herbivoros y otros organismos

Tipo de compuesto

Actividad fisioldgica

Tipo de compuesto

Actividad fisioldgica

Aminodcidos téxicos Efectos téxicos y neurofisiolégicos. Triterpenos Propiedades téxicas. Inhibicién de ka
no protéicos Inhibidores del crecimiento limonoides alimentacién.
cucurbitacinas Propiedades toxicas. Inhibicion de la
alimentacidn.
Glucosidos Envenenamiento por HCN Saponinas Sabor amargo que inhibe la alimenta-
cianogénicos ' cidén. Inflamacidén del abdomen. Inhi-
bicién de la respiracion y de actividad
enzimética
Alcaloides Influyen en los mecanismos de repli- Flavonoides Producen sabor amargo que inhibe la
cacién de ADN, de transcripcién de alimentacién. Propiedades tdxicas.
ARN. Inhibe sintesis de proteinas. Al- Efectos indirectos sobre la capacidad
tera procesos celulares, etc. reproductora de los mamiferos.
Glucosinolatos Influyen en el funcionamiento de la ti- Taninos Reducen las proteinas solubles de las
roides. Producen sabor amargo y _ plantas disminuyendo el valor nutri-
dspero. cional. Inhiben la digestibilidad. In-
hiben crecimiento de bacterias y
' hongos.
Monoterpenos Propiedades toxicas. Inhiben la ali- Ligninas lgual que los taninos
mentacion. Influyen en el desarrollo
de insectos,
Diterpenos Propiedades téxicas. Inhibe la alimen- Fitohemaglutininas Probablemente defensa. Pocas eviden-
tacién. Influye en el desarrollo de cias,
insectos
Lactonas Producen sabor amargo y rechazan Inhih}dnm de Igual que las Titohemaglutininas
cesquiterpénicas herbivoros. Propiedades alergénicas. proteinasas

Los producios quimicos que le sirvén de
defensaa lupiiamn ﬁnﬂlmmmu
encuentran en forma 1ex, protegiendo
sitios de alia actividad [‘uin]ﬂgﬁl

el mismo arbol, por lo que sugiere que
dificilmente se puede establecer un patrdn
en la distribucibn espacial que pueda
contribuir a generar diversidad en una
comunidad. Ademids, consideran que
otros factores como las caracteristicas
del microhabitat pueden jugar un papel
importante en el establecimiento y so-
brevivencia de las plantas.

Con respecto a los patdgenos, tam-
bién es claro que influyen en la distribu-
cién y abundancia de las poblaciones
vegetales. Para ilustrar esto, se puede
recurrir a la invasion a Estados Unidos
por parte de Endothia parasitica, gque
acabd pricticamente con los castafios
{ Castanea dentata), que eran drboles do-
minantes en los bosques deciduos de
Norteamérica. El hongo arribé de Chi-

na, donde era poco daflino para las es-
pecies de Castanea con las que convivia,
Es también muy conocido que una en-
fermedad se propaga mds ficilmente si
existe una densidad muy alta de indivi-
duos, de tal modo que se puede favore-
cer una distribucién que implique bajas
densidades de individuos.

LAS RESPUESTAS DE LAS PLANTAS
ASOCIADAS A LA HERBIVORIA

Y A LOS PATOGENOS

En general, las plantas presentan carac-
teristicas que reducen en alguna medida
la herbivoria o la accién de los patoge-
nos. Algunas de ellas, como por ejem-
plo las espinas o compuestos quimicos,
son muy conocidos por los efectos in-

‘mediatos que causan. Sin embargo,
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eXisten OLrOS MECAnisSmos como  por
ejemplo la reduccién del contenido de
nitrogeno de la planta. el incremento en
el contenido de lignina, la reduccidn del
contenido de agua, la presencia de toxi-
nas o compuestos reductores de la di-
gestibilidad, etc.. que no son tan
evidentes pero que igualmente juegan
un papel importanie en repeler el ata-
que de los herbivoros.

Este conjunto de caracteristicas se ha
agrupado bajo el término de “defensa™
v una clasificacidon general del mismo
podria ser la siguienle: a) quimicos: b)
fisicos: ¢) temporales; d) espaciales; ¢)
simbidlicos.

Es jmportante hacer notar que los
mecanismos mencionados no son exclu-
yenles entre si para una especie vegelal,
es decir, és1a puede presentar mas de un
mecamsmo de defensa, ya que un tupo
de defensa pudo haber surgido evoluli-
vamenle en la interaccién con un orga-
nismo herbivoro. 0 como respuesta a
una presidon ambiental o simplemente
por “arrastre” o ¢n aspciacidbn con
olras caractenslicas.

Por olra parte, 1ambién es importante
aclarar que ningln mecanismo de de-
. fensa es infalible. ya que son resultado
de las interacciones coevolutivas en las
que los interactuantes pueden responder
de diversas maneras v en distintos mo-
mentos. Asimismo, si bien es cierto que
algunos mecanismos de defensa pueden
ser superados evolutivamente por cier-
tos organismos, lales funcionan como
tamices al rechazar a muchos de los ani-
males que pudieran ejercer un fuerte
impacto sobre las especies vegelales si
presentaran esas defensas.

Algunas propiedades de las “defen-
sas"’ se describen a continuacidn,

Mecanismos de defensa guimicos

El papel de los llamados compuestos se-
cundarios o alelogquimicos ha recibido
mucha atencidn por la importancia eco-
ndmica que tienen. La mayora de los
productos quimicos naturales oblenidos
por las plantas han sido utilizados para
diversos fines, por ejemplo en la indus-
tria farmacéutica, en la industria pelete-
ra. en la medicina natural, etc. Sin
embargo. los estudios de estos com-
puestos en relacidn a las interacciones
biclégicas entre plantas v animales po-
demos considerarlos como recientes.

Los sislemas de sintesis, almacena-
miente ¥ grado de toxicidad son muy
variables. Generalmente s encuéntran
en glandplas, ¢n el lex o en las resinas

Las larvas de ciertas mariposas se muesiran especificas en la eleccién

de plantas de las que sc alimentan, coma las larvas de la mariposa monarca,
que se nutren de la familia Asclepiadaceae, de la que adquieren sustandas
que las hacen poco apetitosas a sus depredadores.

de las plantas protegiendo sitios de una
alta actividad fisiolégica de la planta.
Otros pueden estar como compuestos
precursores ¢ inactivos que, en los mo-
mentos en gue la planta ¢s dafada, se
activan (por ¢jemplo al reaccionar con
una enzima de un animal) como ocurre
en su caso con los glucdsidos clanogeni-
cos. Por ejemplo, el acetato de flaor
presente en ciertas especies de la familia
Dichapetalaceae. es metabolizado por
los herbivoros a citrato de fluor. un in-
hibidor potente de las reacciones del ci-
clo de Krebs,

En la Tabla 1 s¢ sintetiza el papel que
desempefian algunos compuestos secun-
darios v su actividad fisiolGgica.

Se conocen aproximadamente 10,000
compuestos secundarios en las plantas
superiores y hongos, y a medida que se
investiga con mavyor acuciocidad mds
compuestos aparecen, sospechdndose
que su niamero sea similar al nimeroe de
especies de plantas conocidas: unos 400
mil.

Los compuestos secundarios, ademds
de trabajar como agentes protectores,
también pueden funcionar como atra-
ventes, alelopdticos ¥ en menos casos
como hormonas vegelales ¥ como mela-
bolitos en otros procesos [isioldgicos.

Mecanismos de defensa fisicos, meci-
nicos o morfolégicos

Estos mecanismos implican el uso de es-
Iructuras que, por sus caracteristicas fi-
sicas, impiden ¢l contacto del animal
con ¢l tejido vegetal. dafan al atacante
antes o después de iniciada la interac-
cidn trofica o lo confunden, haciendo
muy dificil la localizaciéon de la plania.
Las estructuras implicadas en este mo-
do defensivo son de naturaleza muy di-
versa (pelos, espinas, etc.) ¥ pueden
medir desde unos cuantos micrones has-
ta cenlimelros.

Quizd estas estructuras son las mds
aparentes al ojo humano en algunos as-
pectos. pues a nadie escapa advertir las
espinas de un rosal o un nepal, por dar
un ejemplo. No obstante, muchas mo-
dalidades de estos mecanismos pasan
madvertidas. Podemos encontrar que
las cuticulas sericeas engrosadas de los
vegelales son barreras efectivas contra
muchos patégenos. Una de las modali-
dades, que estd muy extendida princi-
palmente en las gramineas, es la
presencia de silice en los tejidos interna
¥y externamente, ¢n forma abundante.
Esto, ademais de conferir resislencia me-
canica a la planta. la hace poco atracti-
va a los herbivoros por su capacidad
abrasiva y su baja calidad alimenticia.
Por ¢jemplo la resistencia del sorgo a
algunos de sus parisilos, estd correla-
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TABLA 2

Caracteristicas penerales de las toxinas y compuestos reductores
de la digestibilidad semin Rhoades & Cates (1976)*.

TOXINAS

REDUCTORES DE LA
DIGESTIBILIDAD [

Fundamentalmente son de bajo peso
molecular (<< 500).

Son woxicas para el organismo ata-
cante a corto o mediano plazo

Actiian a nivel interno en el orga-
nismo atacante, es decir, su efecto se
lleva a cabo sobre sitios especificos a
mvel eelular o de sistemas.

Son efectivas a bajas concentraciones
{menos de 29 del peso seco del tejido
o planta en cuestidn).

Brindan una proteccidn efectiva
contra grupos de organismos genera-
listas, siendo anuladas o incluse usadas
como atrayentes por los herbivoros
especialistas.

Por sus bajas concentraciones, repre-
sentan un costo energético bajo para
las plantas que los producen.

Ejemnplos: alcaloides, glucdsidos ciano-
génicos, glucdsidos cadiacos, elc.

Fundamentalmente son de alto peso
molecular { >500).

Por lo peneral no son toxicas para
¢l organismo.

Actian a nivel externo con respecto al
organismo herbivoro o patdgeno, inter-
actuando con almidones, celulosa o
con proteinas en general o con enzi-
mas digestivas, de tal modo que los
recursos potenciales son muy poco

digeribles,

Para ser efectivos necesitan existir en
concentraciones mayores, A mayor
dosis, mayor efectividad.

Protegen, aungue en menor grado con
tra organismos especialistas o genera-
listas.

Por sus concentraciones (altas) son més
costosas para €l organismo que las
produce.

Ejemplos: taninos y resinas.

* Es importante sefialar que hay metabolitos secundarios que no se pueden en-
casillar en ninguna categoria, como es el caso de las saponinas, que pueden
funcionar como inhibidores enzimdtlicos o como toxinas que actian disol-
viendo paredes celulares cuvando penetran al organismo.

cionada con la cantidad de silice pre-
sente en la planta. En algunos casos, la
alimentacién exclusiva con gramineas
puede presentar heridas por abrasion en
¢l rumen de ciertas especies de ganado.
Igualmente, ¢l consumo de yemas de
bambil produce cilculos uninarios silicosos.

Con respecto a la pubescencia de los
vegetales, se le puede atribuir diversas
funciones. En varios casos se ha com-
probade que la pubescencia funciona
como una barrera que impide el acceso
de partes bucales de inseclos o estructu-
ras ovipositoras de los mismos, dificul-
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tando el desplazamiento del herbivoro
sobre la estructura vegetal, de tal modo
que ¢l gasto que hace ¢l atacante no ¢s
compensado por lo que puede comer en
ese vegetal. En otros casos, actian in-
movilizando y provocande derrames de
hemclinfa en larvas de insectos por me-
dio de pelos “curvados™, que finalmen-
te matan a la larva por inaniciéon y por
las heridas producidas. Tal es el caso de
Passiflora adenopoda v las larvas de ma-
riposas de la familia Heliconiidae.

Existen estructuras mas pequefias que
comiinmente s¢ encueniran dentro de

las células vegetales, sean especializadas
o no. Estas estructuras son cristales lla-
madas drusas, rafidios, elc., que pueden
estar en células especializadas, ¥ cuyo
efecto fisico sobre los herbivoros ha re-
cibido poca atencidn por parte de los
ecblopos, siendo conocidos principal-
mente por los estudios de morfologia
vegetal. Pese a lo anterior, puede afir-
marse que muy posiblemente muchas
formas cristalinas existentes dentro de
las células vegetales tienen alguna fun-
cidbn protectora. como s¢ ha demosira-.
do con la estructura de los rafidios de
algunos géneros de armceas comestibles.
El consumo de material con idioblastos
cristalinos (células especializadas que
contienen rafidios) causa irrilacidon se-
vera sobre la boca vy garganta humanas,
y solamente es comestible bajo coci-
miento previo. Se ha observado que to-
dos los rafidios de las ardceas examinadas
observaban en comin la forma de pe-
queiias lanzas con diminutos apéndices
dirigidos hacia la base: canales a los la-
dos andlogos a los cuchillos de monte,
que posiblemente funcionan como vias
de salida para la sangre impidiendo la
formacion ripida del codgulo; y una
punta, opuesta a la otra, que surge
abruptamente de la base. Los rafidios
pueden ser liberados de una forma vio-
lenta en el género Celocassig, donde la
célula que los contiene se hincha y rom-
pe violenlamente expulsando a los rafi-
dios de la misma forma. cuando es
destruido el tejido vegetal con idioblastos.

La evolucién paralela de plantas e
INSECLos £5 particularmente comin
e la naturaleza.




Mecanismos de defensa tempordles o
fenolGgicos

Estos mecanismos, lambién denomina-
dos “escape en tiempo™ se favorecen en
casos en los que las plantas (v.g. peren-
nes) no siguen un patrén regular en la
produccidbn de¢ semillas y/o primordios
foliares. ya sea porque existen tempora-
das en las que ne se producen 0 5¢ pro-
ducen muy pocas, y otras temporadas
en que la produccidn de semillas es muy
alta; o bien que la produccién de pri-
mordios foliares anual sea irregular, de
tal modo que un herbivoro especialisia
sincronizado con la aparicidbn de nucvas
hojas, no logre sobrevivir si su emergen-
cia del estado larvaric no coincide exac-
tamente con la produccién de hojas
nuevas. Si las larvas emergen cuando
aon no se producen las hojas nuevas,
mueren; si emergen cuando las hojas
nuevas ya lienen cierta edad. no pueden
desarrollarse adecuadamente y tienen
altas probabilidades de morir. Sélo
cuando emergen al tiempo que se pro-
ducen las hojas nuevas, pueden introdu-
cirse en ellas y sobrevivir. También
puede ocurrir que la produccidn de ho-
jas nuevas se presente cuando las pobla-
ciones de herviboros estén inactivas o
sean poco densas, y de esta forma sa-
turar a los herviboros activos y o
presentes, permitiendo que sobrevivan la
mayor parte de los primordios,

Otro caso es en ¢l que se favorece el

paso de largos periodos entre evenlos
reproductives, acompafandose de un
comportamiento semélparo ¥ una gran
produccidn de semillas. como en ¢l caso
de los bambies.

Como puede verse, estos mecamsmos
lemporales son desfavorables para el
desarrollo de nuevos herbivoros es-
pecialistas,

Asimismo, esta impredecibilidad, tan-
to en ¢l tiempo como en la regularidad
de produccién de recursos, tienen como
resultado ¢l mantenimicnto de¢ bajas
densidades de la poblacidn de los herbi-
voros, haciendo posible que en ocasio-
nes las poblaciones de plantas puedan
saciar a los herbivoros. permitiendo que
una fraccidn importante de lo produci-
do escape a la depredacion.

LAS RESPUESTAS DE LOS
HERBIVOROS

Esta serie de mecanismos de defensa de
las plantas nos conduciria a pensar que
los herbivoros v patogenos sufren fuer-
tes presioneés sobre sus nameros pobla-
cionales. Sin embargo, los animales, al
igual que las plantas, han desarrollado
diversos mecanismos ¢n su larga evolu-
cién orginica que les han permitido su-
perar estas fito-barreras. Probablamente
los ejemplos mas sorprendentes son los
casos de los insectos, plagas de cultivos,
que resisten a los efectos de la aplica-

Los dibujos ¥ colores brillanies de las alas de las mariposas sefialan a veces el hecho de
que o1 poco apelilosas a sus depredadores, aungue ésias si sean comestibles.

cion de insecticidas a concentraciones
cada vez mayores, Estos casos ilustran
la capacidad de los crganismos {(insec-
tos) para asimilar compuestos tdxicos.

En la naturaleza exisien numerosos
ejemplos donde s¢ muestran herbivoros
adaptados a alimentarse de planias que
prescntan compuestos secundarios. Pro-
bablemente el caso mas llamalivo y co-
nocido sea el de las mariposas “*monar-
ca” que metabolizan y almacenan los
glucosidos cardiaces (compuestos su-
mamente téxicos) de algunas plantas de
la familia Asclepiadaceae, confliriéndo-
les proleccibn en contra de sus
depredadores.

Otro caso en ¢l Desiertio de Sonora es
el del cacto Lophocereus schelif, quien
sufre los ataques de una mosca. Drosep-
hifa pachea. a pesar de que este caclo
contiene dos tipos de alcaloides toxicos
i{pilocereina ¥ lofocereina). Esto se co-
rrobord experimentalmente al poner 8
especies de Drosophila a dietas con estos
alcaloides. Todas las especies s& murie-
ron después de veinte dias con dietas
con una concentracidon del 1% de alco-
loides, exceplo . pachea. Ademds, se
detecté que el cacto contiene esterol y
escotenol. que son csenciales en ¢l meta-
bolismo de 0. packea vy no para otras

especies de Drosophifa,

Uno de los procesos metabdlicos mis
eficientes que presentan algunos insec-
105 como mecanismos de desintoxica-
cibn €5 a través de la accibn de las
“oxidasas de funcidbn mixia™, que son
enzimas que estin involucradas en el
metabolismo primario de compuestos
lipofilicos. Las primeras demostraciones
de la accidn de estas enzimas se logra-
ron analizando las actividades de ésias
en los tractos digestivos de larvas de 15
especies de manposas, estimando la ta-
sa a la cual el aldrin es epoxidizado a
dieldrin (compuestos utilizados en la (a-
bricaciébn de .insecticidas).

La diversidad de mecanismos que
pueden presentar los animales puede
ilustrarse analizando los siguientes ca-
sos. Se ha demostrado que la nicotina
25 un compuesto sumamente oxico.
Los alidos Myzus persicae presentan un
comportamiento que evita esle com-
puesto a lravés de alimentarse Gnica-
mente del fMoema de la planta, la cual
no presenla nicdtina. Manduca sexia,
Heliopthis virescens y Trichoplusia ni son
OTganismos quc presentan un sistema
excretor muy eficiente que no permite la
acumulacidbn de compuesios 1Oxicos,
Bombyx mori muestra un tubo neural
impermeable a iones, de tal forma que
evita que los alcaloides entren al siste-
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Heliconius nattereri es capaz de tolerar y almacenar en su coerpo los glucdsidos
cianogénicos que posteriormente resuliarin idxicos para sus depredadores.

ma nervioso. Conederus vespertings, La-
stoderma serricone ¥ Melamoplus differen-
fafis presentan sistemas de enzimas de
funcidn mixta que evilan la intoxicacibn
por compuesios secundanos.

Un e¢jemplo que ilustra una contra-
daptacién a una fito-barrera fisica es el
estudio de la interaccidn entre Meckan-
tiv [xthmig y Solanum hirtum. Esta plan-
ta exhibe tricomas bien desarrollados y
la adaptacién de las larvas contra esta
estructura consisie en “conslruir’’ una
red de seda sobre los tricomas de las
hojas ¥ alimenmiarse de las partes de la
hoja que carccen de tricomas. Ademais,
han desarrollado un comportamientio
gregario 1anto para la alimentacién co-
mo en la elaboracién de la red, hibito
que probablemente €s Gnico para este
grupo de mariposas.

Las adaptaciones que presentan los
animales para “superar” estas barreras
son muy diversas y de naluraleza muy
compleja. Existen casos donde “claves™
visuales, olfatorias. etc. son las funcio-
nes que determinan si un herbivoro uti-
liza o no una planta. Incluso, en alguno
casos, patrones etolégicos muy compli-
cados son los que determinan el éxito
en ¢l forrajec. Sin embargo. la revisidn
de estos temas sale de los objelives del
presente Lrabajo.
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HACIA LA CONSTRUCCION DE UNA
TEORIA SOBRE LA DEFENSA DE
LAS PLANTAS Y SUS RELACIONES
CON HERBIVOROS

Los ejemplos analizados en los pdrrafos
anteriores ilustran las estrechas relacio-
nes entre un herbivoro ¥ una planta a
través de una seric de caracterislicas
adaptativas. Es importante sefialar que
és1as no se encuentran aisladas sino que
forman una matriz de caraclerislicas
muy complejas que, combinadas. deli-
nen la historia biclogica de las especies.

Por ¢sla razdn, al tratar de inlegrar
las evidencias sobre los mecanismos de
defensa y sus patrones ecoldgicos ¢n
una sola teora, nos encontramos ¢on
intentos parciales.

Bisicamente las premisas de las cua-
les parten eslos inlentos son las siguien-
tes. En primer lugar. se considera que la
asignacidn de recursos y energia a dife-
rentes estructuras de las plantas ha sido
moldeada evolutivamente por  varios
factores. Uno de éstos. precisamente, es
el consumo de tejidos vegetales por par-
te de los animales. Como consecuencia
de ello la respuesta natural que uno es-
peraria encontrar en las plantas ¢s el
desarrollo de diferentes mecanismos de
defenza que aminoren ¢l consumo de

los animales. Una expresién de esie fe-
ndmenc es que en la naturaleza encon-
tramos que muchas especies vegetales
han sido consumidas por herbivoros pe-
ro sin llegar a tener efectos letales, salvo
algunas excepciones. Esfos mecanismos
de defensa, tanto fisicos como quimi-
COS, representan un costo encrgélico pa-
ra la plania, tanwo para su produccidn
como para su mantenimiento. Esta in-
version repercute. directa o indirecta-
mente, ya que de hecho se da una
division en la asignacion de recursos en
defensa a costa de olras estructuras o
procesos de la planta. Asi unc esperaria
que eXistiera una mayor inversibn de
energia en defensa a medida que fugra
mayor el forrajeo por herbivoros.

Die esta manera surge una contradic-
cidn entre el iempo que ¢l tejido contri-
buiria a los procesos de la planta si no
fucra consumida, contra ¢l costo que re-

 presenta perder esle tejide. Esto es,

mientras mayor es el potencial fotosin-
tético de un tejido, mayor ¢s la probabi-
lidad de inverlir en defensa, pero
también, mientras mds largo sea el
tiempo que ¢sié presente un tejido, mas
alta es la probabilidad de que lo detec-
ien los herbivoros.

Por otra parte, s¢ considera que es
posible clasificar los compuestos secun-
darios defensivos en toxinas y compues-
s reductores de la  digestibilidad
{Tabla 2).

Con base en estas ideas se han postu-
lado las siguientes hipdtesis. Las plantas
o tejidos cfimeros (flores, hojas povenes,
ete.) en caso de estar defendidos, lo es-
1ardn primgramente por toxinas o inhi-
bidores enzimdticos especificos que son
efectivos a bajas concentraciones ¥ ac-
wian principalmente sobre sistemas me-
tabélicos {por ejemplo, sistema nervioso)
de los insectos. Aunado a eslo, es5tos le-
jidos efimeros de la planta generalmente
son muy importantes para la planta ¥
esta corta existencia les provee una alta
probabilidad de escape a la depredacion
en espacio ¥ en liempo disminuyendo
los niveles de dafo.

Este gscape en espacio y en tiempo
conceptualmente seria muy elective en
contra de herbivoros mondfagos mds
que en contra de polifagos. ya que los
primeros no lienen alternativa en cuan-
to a fuentes alimenticias. De ser asi, las
defensas de las plantas y tejidos efime-
ros tenderdn a evolucionar especialmen-
te conira herbivoros generalistas, De
este modo, se esperaria una divergencia
quimica de las planias, ya que al benefi-
ciarse aqueltos herbiveros que pudieran
asimilar los compuestos quimicos méas
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comunes, las plantas que diversifiquen
sus compuestos quimicos incrementarin
su adecuacidon (esto es, presentarin una
ventaja sobre las plantas no diversiflicadas).

Por otro lado, las plantas perennes y
los tejidos mas longevos, por el hecho
de estar disponibles durante mads tiem-
po. s¢ esperaria que fueran un recurso
para herbivoros especialistas, originan-
do con esto que la evolucidn de la de-
fensa quimica de estas plantas se
canalizara en conira de éstos. De este
modo, tejidos v plantas predecibles en
tiernpo ¥ en espacio; han convergido en
defensas formadoras de complejos pro-
teinicos no especificos y sistemas reduc-
tores de la digestibilidad. Estos son
costosos en 1érminos energéticos para la
planta, pero dificiles de superar por
herbivoros.

CONSIDERACIONES FINALES

Cabe mencionar que estas hipdtesis se
ubican dentro de una pKtora de ideas
acerca de los factores y circunstancias
que se han postulade para explicar la
dindmica de la interaccion entre herbi-
voros ¥ plantas. Por ejemplo, en fun-
cién de la distribucion geografica de los
organismos; del estado sucesional en el
que s¢ desarrollan los interactuantes, de
la calidad de nutnimentos del suelo en el
que crecen las plantas; de las caracteris-
ticas de los competidores o depredado-
res simpdtricos; elc.

For otra parte, no hay que olvidar
que pricticamente cualquier interaccion
especifica no se encuentra en forma ais-
lada, sino que se ubica dentro de un sis-
tema ecoldgico con maltiples relaciones
con olros Organismos ¥ con NUMEerosos
factores fisicos. Este hecho nos plantea-
ria numerosas interrogantes como las si-
guientes: ;cudl es el papel de los
herbivoros en el flujo de energia dentro
de un ecosistema?, ;qué papel juegan en
la determinacién de la diversidad de
una comunidad?, ;qué relaciones sinér-
gicas se eslablecen con otros niveles tré-
ficos?, elc.

Asimismo, es muy comin tratar de
interpretar una interaccion biclogica en
términos coevolutivos. Hay que tener
cuidade al tratar de deducir la historia
evolutiva de una interaccibn con base
en observaciones eccldgicas. Hay que
recordar, por un lado, que no necesaria-
mente lodas las caracteristicas que pre-
senta un organismo son adaptativas y,
por c-trg. que ¢l origen de caracteristicas

TABLA 3
Principales postulados de la teoria de Rhoades & Cates (1976)*.

de la digestibilidad.

herbivoros.

I. Mientras més predecible y disponible sea un tejido vegetal como recurso alimen-
ticio para los herbivoros, mis defendido estard por compuestos reductores

2. Mientras mds efimero sea un tejido vegetal como recurso alimenticio para
los herbivoros, mds defendido estard por toxinas.

3. Las toxinas dan muy poca proteccién contra los herbivoros especialistas pero
pueden’provesr mas proteccién contra los generalistas,

. Las sustancias reductoras de la digestibilidad protegen contra todo tipo de

* Tomado parcialmente de DiFeo (1976).

cruciales en una interaccion pudiera no
deberse a los participantes del mismo.

Finalmente, ¢ muy tentador tratar
de ubicar en un contexto evolutivo cual-
quier fendmeno biolégico que estudia-
mos, ¥ es indudable que son numerosos
los problemas ¢ interrogantes que sur-
gen al hacer esto, pero como diria un

eminente bidlogo de este siglo “*nada -

tiene sentido en la Biologia sinoesala
luz de la evolucidén™. (|
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