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RESUMEN

El estudio de las interacciones planta-insecto es fundamental a la hora de implementar practicas eficientes y sostenibles en la lucha frente a plagas
y enfermedades. En particular, los drboles son especies longevas y muy aparentes y estan expuestas a multitud de organismos antagonistas,
incluyendo insectos herbivoros. El sistema defensivo de los drboles tiene una especial relevancia ecolégica y evolutiva y determina en gran medida
las interacciones arbol-insecto. Aqui, sintetizamos el principal conocimiento sobre los procesos ecolégicos y evolutivos que modulan la produccién
de defensas en éarboles, y exponemos recomendaciones a cerca de como dicho conocimiento ha de ser aplicado en la lucha frente a plagas bajo un

contexto de cambio global
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INTRODUCCION

Las plantas han desarrollado un enorme arsenal defensivo para
hacer frente a los dafios causados por multitud de organismos
antagonistas que se alimentan de sus tejidos (Agrawal, 2007;
NuAez-Farfan et al, 2007). En particular, los arboles, siendo
especies longevas y muy aparentes, estan especialmente
expuestos a una comunidad de insectos herbivoros muy
amplia y diversa (Figura 1A, 1E). Por ello, han desarrollado un
sistema defensivo particularmente complejo que comprende la
produccién de defensas quimicas y anatémicas (Franceschi et al,
2005). Por una parte, los metabolitos secundarios (p. €j., terpenos,
fenoles) actian como toéxicos o repelentes, ahuyentando o
incluso provocando la muerte de algunos insectos. Por otra
parte, los arboles cuentan también con estructuras anatémicas
defensivas (p. ej., peridermis, cristales de oxalato, canales
resiniferos, tejidos lignificados) que impiden o dificultan la
entrada de insectos herbivoros.

La produccién de defensas requiere la movilizaciéon de grandes
cantidades de fotoasimilados que dejan de estar disponibles para
otras funciones vitales como la reproduccién o el crecimiento
(Lorio, 1986; Stamp, 2003) (Figura 1F). En el caso de los arboles,
las defensas tienden a ser generalistas, poco especializadas
pero eficaces ante un amplio espectro de atacantes, incluyendo
diferentes insectos y patdgenos. Estas defensas generalistas
suelen tener efectos dosis-dependientes sobre los agresores, es
decir, mayores concentraciones o abundancias de determinados

compuestos defensivos proporcionan una mayor resistencia
frente a organismos antagonistas (Wainhouse et al, 1990; Zhao
et al, 2011). La produccién masiva de compuestos defensivos
en los arboles puede resultar muy exigente en términos de
movilizacion de recursos, lo que puede promover o intensificar
la expresion de compromisos con otras funciones vitales (Figura
1F). Un buen ejemplo de ello es la produccidn de resina en los
pinos, una substancia viscosa y pegajosa formada a base de
hidrocarburos (principalmente terpenos) producida en todos
los tejidos del &rbol en cantidades especialmente altas (hasta
10-20% del peso seco en ciertos tejidos) (Figura 2). Dados los
costes asociados a la producciéon de defensas, las plantas en
general, y los drboles en particular, han de ajustar de manera
continua mediante respuestas pldsticas y adaptativas la
adjudicacion relativa de recursos a la produccién de defensas
de acuerdo a las condiciones bidticas y abidticas que los
rodean, con la finalidad ultima de maximizar su fitness. Como
consecuencia, la produccién de defensas es extremadamente
variable, observandose patrones de variacion fenotipica a
distintos niveles, bien sea interespecifica (entre especies),
intraespecifica (dentro de especies, entre poblaciones, familias
o individuos) o intraindividual (dentro de los individuos, entre
tejidos o estados ontogenéticos) (Figura 3). En las ultimas
décadas se ha generado un enorme cuerpo del conocimiento
que busca comprender los procesos ecolégicos y evolutivos que
determinan los patrones de variacion en defensas en plantas
(Feeny, 1976; Coley et al, 1985; Agrawal, 2007; Agrawal et al,
2010). Explicar los patrones de variacion fenotipica dentro de las
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especies y explorar la contribucién de los factores ambientales y
genéticos a dicha variacion ha sido un tema de especial prioridad
como base conceptual para predecir el futuro de las poblaciones
ante el cambio global (Moore et al, 2014; Hahn and Maron, 2016;
Lopez-Goldar et al,, 2020).

Los ecosistemas forestales suponen aproximadamente un
tercio de los ecosistemas terrestres y proporcionan multitud
de beneficios y servicios como la regulacién del clima, la
depuracion del agua, o la obtencién de materias primas como

la madera o la resina, por citar solo algunos. Sin embargo, la
funcionalidad de los bosques est4 viéndose amenazada por el
incremento en la frecuencia y severidad de los brotes de plagas
como consecuencia del cambio global y la llegada de nuevas
especies de insectos no nativos (Trumbore et al, 2015; Jactel et
al, 2019). La utilizaciéon de pesticidas ha sido tradicionalmente
una de las principales herramientas para reducir el dafio causado
por insectos herbivoros en sistemas forestales y agrarios. Sin
embargo, las politicas de la Unién Europea en relacion a los
objetivos de desarrollo sostenible establecidos para mitad de

o %
NN
Distribucion natural de Pinus sylvestris
extendiéndose ‘por mas de 302 de latitud y
1202 de longitud

F)

Crecimiento
Reproduccién
Tolerancia estrés abidtico

Defensas
b/ ) o] N
; c
) 7 2| 4 @ %0
) y — E O OO
- o o
% = e
r . = o o ®
e !}' [e)
Algunos de los mds de 100 insectos
herbivoros que se alimentan de K =
Resistencia

Pinus pinaster

El més viejo Y = 4800 afios

Figura 1. Representacion esquematica de algunas particularidades de los arboles con importantes implicaciones en las interacciones
planta-antagonista. A) Los arboles pueden alcanzar tamafios impresionantes, constituyendo una fuente de alimento o un lugar de cria
masivo y facil de encontrar para sus enemigos. Resistir y tolerar el impacto de la presion que estos causan es critico para su desarrollo y
supervivencia. B) Losindividuos de muchas especies viven durante cientos o inclusomiles de afios y alo largo de la su vida estan expuestos
a fuertes variaciones en las condiciones ambientales tanto abitticas (variaciones climaticas) como bidticas (por ejemplo, alternancia
de periodos benignos y brotes de plagas). Esta heterogeneidad temporal ha favorecido una gran capacidad de ajustar plasticamente
la inversién defensiva a las necesidades de cada momento (defensas inducidas), inversion que en algunas especies queda registrada
en los anillos de crecimiento (por ejemplo, los canales resiniferos en los pinos) permitiendo la incorporacion de la dimension temporal e
histérica al estudio de las defensas en plantas. C) Las masas forestales son sistemas complejos con una enorme diversidad e intrincadas
estructuras horizontales y verticales. Las interacciones entre los multiples integrantes del ecosistema cobran una relevancia especial
y pueden tener importantes repercusiones en la salud de una determinada especie arbdrea a través de mecanismos de resistencia
indirecta (por ejemplo, interacciones tri-troficas) o asociacional (alteraciéon de la resistencia asociada a la composicion especifica de la
masa). D) Siendo especies tan aparentes y ocupando ambientes tan heterogéneos, la comunidad de antagonistas es especialmente
diversa. Los mecanismos de resistencia han de proteger a los arboles de este amplio abanico de enemigos y esto ha favorecido la
evolucion de defensas generalistas que actian de forma cuantitativa con efectos dosis-dependientes (por ejemplo, laresina de los pinos).
E) Muchas especies ocupan de forma natural superficies enormes y muy heterogéneas y arrastran una compleja y larga
historia evolutiva con multiples cuellos de botella. La diversidad genética intraespecifica (incluidos los aspectos defensivos)
es, por lo general, muy amplia, siendo la domesticacién todavia muy baja, particularidades de enorme interés para la
busqueda de fuentes de resistencia genética y la mejora de ésta a través de programas de seleccion y cruzamiento.
F) La inversion en defensas cuantitativas puede llegar a ser muy costosa para los arboles, en los que un alto porcentaje de los recursos
disponibles ha de destinarse a la produccion de defensas (por lo general ricas en carbono) dejando de estar disponibles para otras
funciones. Esto puede generar conflictos con otras funciones vitales, que habran de tenerse en cuenta en cualquier programa de
gestion de la resistencia intrinseca de los arboles (por ejemplo, programas de mejora genética).
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siglo abogan por la eliminacién de este tipo de productos, dados
sus efectos perjudiciales sobre el medio ambiente y las personas.
Comprender los procesos ecoldgicos y evolutivos que gobiernan
la diversificacion de estrategias defensivas en arboles, asi como
los factores bidticos y abidticos que desencadenan respuestas
plasticas en estos caracteres, nos permitird desarrollar estrategias
innovadoras de gestion adaptativa que aseguren la salud y
persistencia de nuestros bosques y cultivos forestales.

LOS SISTEMAS FORESTALES: UN RELICTO DE RIQUEZA
GENETICA EN LA PRODUCCION DE DEFENSAS

Los sistemas forestales estan constituidos por poblaciones
naturales de especies que cuentan con rangos de distribucién
muy amplios y escasos niveles de domesticacién. Por ejemplo,

las especies forestales de la regién paleartica se distribuyen a
lo largo de vastas extensiones, estando presentes en una gran
heterogeneidad de ambientes con unas condiciones bidticas y
abioticas muy contrastadas (Figura 1D). Estas especies, ademads,
se caracterizan por una distribucién muy fragmentada y por una
historia demografica particularmente compleja con sucesivas
ondas de recolonizacién a partir de relictos postglaciales
sujetos a fuertes cuellos de botella genéticos. Los procesos de
seleccion natural y de adaptacién a las condiciones ambientales
locales a lo largo del rango de distribuciéon de las especies
forestales, asi como otros procesos estocasticos asociados a su
historia migratoria (p. ej., deriva genética), han contribuido a la
diferenciacién genética de las poblaciones (Grivet et al, 2013;
Jaramillo-Correa et al, 2015; Serra-Varela et al, 2015) (Figura
3A). Asi, las especies forestales albergan una gran variacién

A)

Figura 2. Produccion de resina en pinos. La resina es el principal mecanismo de resistencia de los pinos frente a sus enemigos
naturales. Se trata de una substancia viscosa y pegajosa que protege a los arboles tanto quimicamente (contiene un céctel de terpenos
con propiedades toxicas o repelentes para muchos antagonistas) como fisicamente (los agresores se quedan atrapados en el flujo
que emana por una herida abierta, y una vez expuesta al aire, la resina se oxida y cristaliza sellando las heridas y protegiéndolas
de nuevas infecciones). A) La resina se produce en grandes cantidades en estructuras especializadas conocidas como canales
resiniferos (CR) que circulan a modo de sistema conductor tridimensional por todos los tejidos de la planta (xilema, floema, aciculas,
pifias, etc). La resina se almacena a presion en estos canales y se libera fluyendo hacia el exterior ante un ataque o dafio de los
mismos. En el tronco, el sistema de canales resiniferos conforma una red tridimensional interconectada de canales axiales y radiales.
Ante una agresion o dafio, los pinos son capaces de revertir la actividad del cambium y aumentar drasticamente la diferenciacion
de canales resiniferos traumaticos, que conforman bandas concéntricas y muy densas de canales que actlan como una barrera
infranqueable para muchos agresores. La identificacion de estas bandas en los anillos de los arboles permite el estudio retrospectivo
del ambiente bidtico, siendo posible la deteccién de brotes histéricos que ocurrieron hace decenas o centenas de afios. B) La resina
es, a su vez, una substancia con gran interés comercial como bioproducto sostenible y renovable que substituye a los derivados del
petréleo en muchas aplicaciones industriales (e.g. pinturas, pegamentos, tintas, cosméticos, coadyuvantes, industria alimentaria, etc.).
La produccioén de resina es una explotacion alternativa o complementaria que esta recobrando relevancia en muchos pinares ibéricos.
Se extrae en arboles vivos practicando heridas mecénicas sucesivas aumentadas por la accion de pastas estimulantes; es decir, no es
mas que aprovechar las respuestas inducidas de los pinos aumentando la produccion de sus defensas ante un traumatismo. Un pino
adulto puede producir hasta 5 kg de resina por afio o incluso mas.
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genética neutral y adaptativa en caracteres funcionales,
incluyendo caracteres defensivos, en contraposicion a las
especies presentes en sistemas agricolas, con niveles de
domesticacion y constriccion genética mucho més acusados.

Diferentes estudios han explorado la variacién genética entre
poblaciones en caracteres defensivos en especies forestales de
interés (Solla et al, 2014; Zas et al, 2015; Lopez-Goldar et al.,
2019; Vazquez-Gonzalez et al, 2019). En algunas ocasiones, se
ha observado cémo estos patrones de variacion pueden estar
asociados a gradientes ambientales (Vazquez-Gonzélez et al,
2019; Lopez-Goldar et al, 2020), poniendo de manifiesto la
relevancia de los procesos adaptativos a la hora de determinar
la produccién de defensas (Figura 3A). De manera importante,
los patrones de diferenciaciéon genética en la produccién de
defensas pueden a su vez determinar la resistencia de las
poblaciones forestales frente a plagas de insectos (Lépez-Goldar

Si bien la adaptacién y la deriva genética han conseguido
generar patrones de diferenciacion entre poblaciones,
otros procesos como la mutacién y el flujo genético han
contribuido a mantener una elevada variacién genética
intra-poblacional en caracteres defensivos y en la resistencia
frente a plagas especificas (Zas et al, 2005; Lépez-Goldar et
al., 2019). La variacién genética dentro de poblaciones es una
fuente de variacion particularmente importante desde un
punto de vista evolutivo y aplicado, puesto que constituye la
materia prima de la seleccién natural (y artificial) y permite la
adaptacién futura de las poblaciones frente a las fluctuaciones
ambientales (Figura 3B). En este sentido, las posibilidades
de incrementar la resistencia de las masas forestales frente
a plagas y enfermedades mediante programas de mejora
genética abren un interesante campo de actuaciéon en diversas
especies forestales (Yanchuk and Wheeler, 2008; Alfaro et al.,
2013; FAO, 2015) (Figura 3B).

etal, 2018) y son por lo tanto particularmente relevantes desde
un punto de vista aplicado.

Figura 3. Fuentes de variacion en caracteres defensivos y resistencia a insectos herbivoros en el pino maritimo (Pinus pinaster).
A) Variacion genética entre poblaciones de Pinus pinaster en la resistencia a la cochinilla del pino (Matsucoccus feytaudi) a partir de
estudios en ensayos de procedencia infectados de forma natural por el insecto. Obsérvese el aumento de susceptibilidad hacia el
oeste, donde la cochinilla ha llegado recientemente y los pinos naturales carecen de una historia coevolutiva con el insecto. Figura
adaptada de Harfouche et al. (1995). B) Variacién genética intrapoblacional en la resistencia al curculiénido Hylobius abietis. La figura
muestra la variacion en los dafios causados por el insecto en una coleccién de familias de medios hermanos establecidas en un ensayo
de progenies naturalmente infectado por el insecto. Una heredabilidad moderada de la resistencia junto con un elevado coeficiente de
variacion aditiva sugieren una buena oportunidad para mejorar la resistencia mediante ciclos de seleccién y cruzamiento recurrentes.
Figura adaptada de Zas et al. (2005). C) Plasticidad fenotipica de caracteres defensivos (resina no volatil y polifenoles totales) y de
la susceptibilidad al gorgojo del pino H. abietis en relacién a la disponibilidad de nutrientes en el suelo. En contra de las creencias
populares pero acorde con las teorias de defensas, se observa una disminuciéon de la inversién defensiva y un aumento acorde de
la susceptibilidad a la plaga en las plantas mejor nutridas. Figura adaptada de Sampedro et al. (2011a). D) Plasticidad fenotipica de
caracteres defensivos en relacion al ambiente bidtico. Las figuras muestran el importante aumento de la inversion defensiva (tanto
defensas quimicas como fisicas) en respuesta a los dafios causados por el gorgojo H. abietis. Estas defensas inducidas aparecen
en cuestion de horas tras el ataque y pueden permanecer activas durante varios meses, o incluso permanentemente en el caso de la
diferenciacion de canales trauméaticos. Figuras adaptadas de Moreira et al. (2009) y Sampedro et al. (2011b).
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RESPUESTAS PLASTICAS QUE MODULAN LAPRODUCCION
DE DEFENSAS EN ARBOLES

Ademds de la contribucién de los factores genéticos al
fenotipo defensivo de los arboles, la produccidon de defensas
es altamente sensible ante las fluctuaciones ambientales.
Es decir, los caracteres defensivos cuentan con una gran
plasticidad fenotipica siendo ésta particularmente relevante
en el caso de los &rboles. Por un lado, la enorme variacién
ambiental existente a lo largo del rango de distribucién de
muchas especies forestales (Figura 1D) favorece la plasticidad
espacial en la produccién de defensas (Figura 3C). Esta
plasticidad es, por lo general, dificil de separar de los patrones
de variacién genética resultado de la adaptacién local y sélo
el uso de ensayos genéticos en multiples ambientes permite
una adecuada cuantificacién de ambas fuentes de variacion
(Di Matteo and Voltas, 2016). Por otro lado, al ser especies de
vida larga, los arboles estdn expuestos a una enorme variacion
ambiental temporal, esencialmente climatica, a lo largo de
su vida (Figura 1B), y han de ajustar de manera continua
la adjudicacion de recursos a la produccidon de defensas.
Por ejemplo, periodos de baja disponibilidad de agua o de
sequia pueden afectar negativamente a la produccion de
defensas en arboles (Gaylord et al, 2013; Suarez-Vidal et al.,
2019). Comprender como el clima afecta a la produccion de
defensas es de especial relevancia bajo un contexto de cambio
climético, ya que estos efectos podran determinar a su vez la
resistencia futura de las poblaciones forestales frente a plagas
y otras enfermedades.

La variacion ambiental en el tiempo no sélo es climatica.
A lo largo de sus largos ciclos de vida, los arboles también
estan expuestos a una fuerte variacién temporal en el
ambiente bidtico, alternando afios o periodos mas benignos
con momentos de mayor presidon bidtica. Por ejemplo,
muchas especies de insectos pueden mostrar explosiones
poblacionales, a menudo vinculadas a determinadas
condiciones ambientales, como las especies de escarabajos
escolitidos que afectan a los bosques de coniferas del oeste
de Norte América (Raffa et al, 2008). Estas fluctuaciones
temporales en la presidn bidtica han favorecido la evolucion
de estrategias plasticas de defensa, donde la produccién de
defensas se ajusta en funcién del nivel de presion bidtica. Son
lo que se conoce como defensas inducidas (Karban, 2011)
(Figura 3D), defensas que se producen en respuesta a una
agresiony que suponen una mejora de la resistencia justo en el
momento que ésta es necesaria. Las estrategias de induccién
de defensas cobran especial relevancia en érboles, ya que
gracias a ellas los arboles pueden optimizar la adjudicacién
de recursos a la produccién de defensas a lo largo de su vida,
reservando recursos para otras funciones vitales en periodos
de bajo riesgo bidtico.

MAS ALLA DE LAS INTERACCIONES ARBOL-INSECTO

El estudio de las interacciones entre plantas y herbivoros se
ha planteado tradicionalmente de manera aislada, sin tener en
cuenta otras interacciones que tienen lugar en el contexto de
la comunidad biética. Sin embargo, los sistemas forestales son,

por lo general, ecosistemas muy complejos, que albergan una
gran biodiversidad, y que muestran una estructura horizontal
y vertical compleja y diversa (Figura 1C). Esta complejidad
tiene importantes consecuencias en las interacciones planta-
antagonista y ofrece interesantes oportunidades para la
gestién sanitaria de las masas forestales. Uno de los procesos
mas sorprendentes en este sentido es la capacidad de los
arboles para comunicarse entre ellos, un fenédmeno que se
denomind, ya en la década de los 80, como ‘drboles parlantes’.
Trabajos pioneros en este campo observaron cémo arboles
vecinos de arboles atacados por insectos mostraban una
mayor produccidn de defensas (Baldwin and Schultz, 1983), lo
que a su vez podria resultar en una mayor resistencia a insectos
herbivoros (Rhoades, 1983). Estos trabajos sugerian que las
plantas atacadas emitian sefales quimicas que las plantas
vecinas percibian, preparando su fenotipo defensivo ante un
probable e inminente ataque. El fenédmeno de los ‘arboles
parlantes’ no conté inicialmente con un gran apoyo por parte
de la comunidad cientifica, dada la dificultad para encontrar
una explicacion bioldgica a la ventaja evolutiva que supondria
para una planta emitir sefales beneficiosas para plantas
vecinas competidoras (Fowler and Lawton, 1985; Karban et al.,
2014). Sin embargo, trabajos mas recientes demuestran que
este fendmeno de comunicacién entre plantas es generalizado
(Karban et al., 2014), convirtiéndose en un tema de gran interés
cientifico en las Ultimas dos décadas. Si bien el fenémeno de
la comunicacién entre plantas ha sido descrito inicialmente en
arboles, los trabajos mas relevantes que tratan de identificar
los mecanismos que subyacen a este fendmeno se han llevado
a cabo principalmente en plantas anuales. Asi, se conoce que
la emisidon de compuestos organicos volatiles (COVs) por parte
de plantas emisoras atacadas actiia como una sefial quimica
que es percibida por plantas receptoras no atacadas (Heil and
Karban, 2010; Karban, 2011). Esta sefal quimica desencadena
un estado de pre-activacion defensiva conocido como priming
en las plantas receptoras, que puede actuar como una ‘vacuna’
frente a posteriores ataques (Karban, 2011). La aplicacion
exdégena de COVs se ha propuesto como una herramienta de
lucha contra plagas en diferentes especies anuales de interés
agricola. Sin embargo, los procesos de priming en arboles han
sido menos estudiados, y nuestro conocimiento sobre que
COVs o mezclas concretas de estos compuestos desencadenan
un estado de pre-activacion defensiva en especies de interés
forestal es todavia muy limitado.

Otro de los aspectos mds actuales en el estudio de las
interacciones arbol-insecto es el papel que juegan los
enemigos naturales de los herbivoros (p. ej., pajaros,
reptiles, artropodos) (Abdala-Roberts et al, 2019). El dafo
producido por los insectos herbivoros sobre las plantas esta
modulado, por una parte, por fuerzas bottom-up (defensas
producidas por las plantas que afectan negativamente a los
insectos herbivoros) y, por otra parte, por fuerzas top-down
(depredadores que disminuyen las poblaciones de herbivoros
de una planta). De manera importante, los efectos de los
depredadores sobre las poblaciones de herbivoros pueden
estar mediados por diferentes caracteres en los arboles. A
estos caracteres, se les ha denominado defensas indirectas, ya
que actuan indirectamente sobre el fitness de los herbivoros
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atrayendo a los enemigos naturales de estos (Pearse et al,
2020). Por ejemplo, los COVs emitidos en respuesta al dafo no
solo actian como senal quimica en procesos de comunicacién
entre plantas, sino que también proporcionan informacién
sobre la presencia de herbivoros a los depredadores de éstos
(Turlings and Erb, 2018). Este ultimo mecanismo de defensa
mediado por la emisién de COVs por plantas atacadas se
denomina resistencia indirecta inducida, y tiene un gran
potencial para la gestién de plagas en sistemas forestales
(Fernandez-Conradi et al., 2021).

Una de las estrategias de lucha contra plagas mas comunesesel
control biolégico, es decir, la liberacién de enemigos naturales
de insectos herbivoros con el fin de reducir su impacto sobre
los sistemas agricolas y forestales. Sin embargo, existe la
posibilidad de atraer a los enemigos naturales de los insectos
herbivoros ya presentes en el ecosistema, y de mantener sus
poblaciones en los niveles deseados. A esta estrategia, se le ha
denominado control biolégico por conservacién (Fernandez-
Conradi et al, 2021), y para su implementacién se requiere un
profundo conocimiento sobre cdmo la quimica de las plantas
media las interacciones tri-tréficas entre las plantas, los
insectos herbivoros y sus enemigos naturales. El conocimiento
actual sobre los mecanismos de resistencia indirecta inducida
se ha fundamentado principalmente en estudios llevados
a cabo en especies modelo y en sistemas agricolas. Asi, es
necesario extrapolar el estudio de este tipo de mecanismos
a especies de vida larga, con el objetivo de llevar a cabo un
efectivo control bioldgico de plagas en sistemas forestales.

Por ultimo, el estado sanitario de los sistemas forestales también
puede verse afectado por las propiedades que caracterizan
al propio sistema. La resistencia bidtica de un individuo no
sélo depende de su fenotipo defensivo sino también de su
contexto bidtico y abidtico. Asi, uno de los factores que mas
puede influir sobre el estado sanitario de las masas forestales
es la biodiversidad que éstas albergan. Una revision sistematica
reciente ha demostrado como las masas mixtas en sistemas
forestales sufren un menor nivel de danos por herbivoria que
los monocultivos (Jactel et al, 2020). Este fendmeno, que se
conoce como resistencia asociativa, puede estar relacionado
con la capacidad de los sistemas forestales, mas diversos que
los ecosistemas agricolas, de albergar una mayor diversidad
y abundancia de depredadores de herbivoros, siendo, por
lo tanto, mas resistentes frente a plagas. Los beneficios que
supone la resistencia asociativa sobre el control de plagas pone
de manifiesto la necesidad de implementar planes de gestién
y manejo que conserven la biodiversidad de especies para
preservar la salud y funcionalidad de los ecosistemas forestales.

IMPLICACIONES DE LAS INTERACCIONES ARBOL-
ANTAGONISTA PARA LA GESTION FORESTAL

El estudio de las interacciones planta-antagonista ha
permitido comprender los mecanismos defensivos de las
plantas, un conocimiento clave a la hora de implementar
practicas efectivas en la lucha frente a plagas de insectos
y otras enfermedades. Los principales avances sobre las
interacciones planta-insecto se han llevado a cabo en especies

anuales modelo y especialmente en especies de interés
agricola. Sin embargo, los arboles y los sistemas forestales
guardan diferencias importantes con respecto a las especies
que conforman los sistemas agricolas. Los drboles son especies
longevas y aparentes. Por lo tanto estdn expuestas a una
mayor diversidad de organismos antagonistas, incluyendo
insectos herbivoros, asi como a una enorme variaciéon en
las condiciones abidticas y en las presiones bidticas que
experimentan a lo largo de su vida. Asi, la regulacién de la
produccion de defensas mediante respuestas plasticas y en
particular la producciéon de defensas inducidas, cobran una
especial relevancia ecoldgica y evolutiva en estas especies de
vida larga. Ademas, los sistemas forestales a menudo albergan
una gran diversidad genética intraespecifica. Esta diversidad
es el resultado de procesos evolutivos como la deriva genética
y la seleccidon natural que contribuyen a la diferenciacion
genética de las poblaciones, y otros como la mutacion y el flujo
genético que ayudan a mantener la variacién genética dentro
de las poblaciones. Por ultimo, los sistemas forestales son
ecosistemas particularmente diversos y a menudo conforman
complejos sistemas de interacciones entre diferentes niveles
tréficos.

Elincrementoantelafrecuenciaeintensidad debrotesde plagas
de insectos herbivoros y otro tipo de enfermedades es uno de
los principales retos a la que nos enfrentamos en la gestion
sostenible de los ecosistemas forestales. Este incremento en
las presiones bidticas es consecuencia de los efectos conjuntos
del cambio climéatico, que contribuye a la expansidon de
organismos antagonistas nativos, asi como de la globalizacion,
que provoca la aparicién de especies nuevas exoticas (Bale et
al., 2002; Steffen et al., 2006; Raffa et al., 2008; Trumbore et al.,
2015). Comprender cémo los procesos ecoldgicos y evolutivos
modulan las interacciones entre arboles e insectos herbivoros
constituye un eje central en las estrategias de gestién forestal
para reducir los impactos negativos de las plantas (Fernandez-
Conradi et al, 2021). Existen varios frentes en los que este
conocimiento puede ser de una relevancia particular. Primero,
la gran variacién genética en caracteres defensivos y en
resistencia que albergan las especies de interés forestal puede
ser explotada, por un lado, para seleccionar material genético
en origen que se adecue a las condiciones abiéticas y bidticas
de una determinada regién, y por otro, para crear planes de
mejora genética que tengan como objetivo aumentar la
resistencia de las poblaciones frente a plagas y enfermedades
(FAO, 2015). Segundo, conocer como los factores ambientales
y particularmente el clima modula la adjudicacién de recursos
a la produccion de defensas, y, por lo tanto, la inversion en
resistencia, nos permitira predecir las respuestas futuras
de las masas forestales ante el cambio global (Celedon and
Bohlmann, 2019). Tercero, los avances llevados a cabo en
especies anuales sobre los procesos de imprimacién y las
estrategias de resistencia indirecta inducida, han puesto
de manifiesto la relevancia de los COVs como caracteres de
defensa clave. Estos caracteres tienen una especial relevancia
ecolégica y evolutiva, y representan enormes implicaciones
para la lucha frente a plagas (Fernandez-Conradi et al, 2021).
La utilizacion de mezclas o compuestos volatiles especificos se
ha propuesto como una estrategia Gtil a la hora de estimular

www.seea.es

41

Boletin SEEA n°6, 2021-22



las respuestas defensivas en arboles y de potenciar la defensa
indirecta proporcionada por los depredadores de los insectos.
Por ultimo, los beneficios de la resistencia asociativa han
puesto de manifiesto la necesidad de gestionar las masas
forestales manteniendo la diversidad de especies que
albergan los bosques en condiciones naturales. En definitiva,
el conocimiento sobre los mecanismos que median las
interacciones planta-antagonista nos permitird llevar a cabo
una gestion de los sistemas forestales mas sostenible, adaptada
al cambio global, y que permita conservar la funcionalidad de
estos preciados ecosistemas.
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