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Introduccidén

Las plantas terrestres son fuente de alimento

de al menos un millén especies de insectos de
diversos grupos taxondémicos, los cuales utilizan
varias estrategias alimenticias para obtener
nutrientes de éstas. Es por ello que en plantas e
insectos herbivoros coevolucionan el sistema de
defensa (plantas) y el contraataque (insecto) en
forma altamente sofisticada en lo que se llama

una “carrera armamentista”. En este proceso, las
plantas desarrollan mecanismos que reducen el
consumo Y los herbivoros desarrollan mecanismos
para aumentarlo (Price 1997, Agrawal & Heil 2012).
Las defensas que desarrollan las plantas pueden
directas o indirectas, fisicas, morfolégicas o quimicas
y expresarse en forma constante o ante la presencia
del herbivoro (Howe y Jander 2008). El conocimiento
de estas defensas, asi como la respuesta por parte
del insecto, es utilizado con éxito para el manejo de
plagas.

De acuerdo a Nufiez-Farfan et al. 2007, resistencia
es la respuesta de la planta, inducida o constitutiva,
contra el herbivoro para evitar o reducir el dafo
ocasionado. Estas respuestas tienen bases genéticas
y presentan diferentes efectos en el desempeno,
tanto de la planta como del enemigo (Rausher
1996, 2001; Rosenthal y Kotanen 1994; Stowe
1998; Strauss y Agrawal 1999, Vivanco et al. 2005).
Los compuestos involucrados en los mecanismos
de defensa quimicos son sintetizados mediante
diferentes vias metabdlicas, no existentes en los
animales. Como resultado, se producen grandes
cantidades de compuestos quimicos que en principio
no presentan un rol especifico o esencial en la
planta. Al conjunto de estas vias metabdlicas se

las conoce como metabolismo secundario, y a sus
productos como metabolitos secundarios. Estos
metabolitos secundarios son los que intervienen

en las interacciones ecoldgicas entre la planta 'y su
ambiente. A diferencia de los metabolitos primarios,
los secundarios, tienen una distribucion restringida a
solo una especie vegetal o a un grupo de ellas. Las
concentraciones de estos productos varian incluso
dentro de la planta, siendo mayores en las frutas

y semillas (Hoy et al. 1998). Los compuestos que
gjercen efectos repelentes, antinutritivos, o toxicos
sobre los herbivoros son comunmente llamados
defensas directas (Howe y Jander 2008). Los
rasgos de las plantas que confieren resistencia a los
insectos también pueden clasificarse de acuerdo

a la manera en que se regulan, asi entonces las
defensas constitutivas son aquellas toxinas y otras
barreras defensivas que son producidas por la
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planta independientemente de que los herbivoros
estén presentes mientras que las que se sintetizan
frente a la presencia del insecto o del dafio que este
ocasione, se llaman defensas inducidas (Howe y
Jander 2008).

Metabolitos secundarios
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Muchas de las funciones de los metabolitos
secundarios son aun desconocidas. El estudio

de estas sustancias fue iniciado por quimicos
orgéanicos del siglo XIX y de principios del siglo XX,
que estaban interesados en estas sustancias por
su importancia como drogas medicinales, venenos,
saborizantes, pegamentos, aceites, ceras, y otros
materiales utilizados en la industria. El proceso para
obtener metabolitos secundarios de los extractos
vegetales es variable; se pueden obtener extractos
acuosos (Bautista et al. 2002) o polvos (Bautista et al.
2003), o utilizar disolventes para obtener diferentes
compuestos segun su polaridad (Abou-Jawdah

et al. 2002). En la actualidad, estos compuestos
son buscados como alternativa a los productos

de sintesis para el control de plagas (Isman 20086).
Dentro de los derivados de las plantas aromaticas,
se encuentran los aceites esenciales, de gran interés
en la actualidad por la amplia informacion que
existe sobre su participacion en las interacciones
ecologicas, especialmente la interaccion planta-
insecto (revisado en Regnault-Roger et al. 2012).

Aceites esenciales

Un aceite esencial es una mezcla compleja de
componentes volatiles y se produce en 17.500
especies de plantas aromaticas superiores que
pertenecen en su mayoria a unas pocas familias,
incluyendo Myrtaceae, Lauraceae, Lamiaceae

y Asteraceae. La sintesis y acumulacion de
aceites esenciales se asocian con la presencia

de estructuras secretoras complejas tales como
tricomas glandulares (Lamiaceae), cavidades
secretoras (Myrtaceae, Rutaceae) y los conductos
de resina (Asteraceae, Apiaceae). Dependiendo de
las especies consideradas, los aceites esenciales
se almacenan en varios 6rganos de la planta
como ser las flores (bergamota naranja, Citrus
bergamia Risso y Poit), hojas (hierba de limon,
Citronela spp.; eucalipto, Eucalyptus spp.), madera
(madera de sandalo, Santalum spp.), raices (vetiver,
Chrysopogon zizanioides [L.] Roberty), rizomas
(iengibre, Zingiber officinale Rosc., curcuma,
Curcuma longa L.), frutos (anis, Pimpinella anisum
L.; citricos en general) y semillas (nuez moscada,
Myristica fragrans Houtt).
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Los componentes de los aceites esenciales

pertenecen principalmente a dos grupos fitoquimicos:

terpenoides (monoterpenos y sesquiterpenos

de bajo peso molecular) y, en menor medida,
fenilpropanoides. Los terpenoides son componentes
importantes de los aceites esenciales. Los
monoterpenos son biosintetizados a través de la via
del fosfato metil eritritol en los plastos, que produce
el pirofosfato de 5-carbono y precursores isopentenil
dimetilalil pirofosfato, que se condensan a través de
pirofosfato sintetasa geranilo para dar monoterpenos
(10-carbono). Aunque pirofosfato isopentenil puede
transferir entre compartimientos, los monoterpenos y
diterpenos tienden a formarse en el plastido, donde
se producen ciclasas como el fenchane, bornano,
camphane, tuyona, y estructuras pinano anillo. Los
sesquiterpenos (15-carbono) se forman a través de la
via del mevalonato en el citosol. Los monoterpenos
presentes en los aceites esenciales pueden contener
terpenos que son hidrocarburos (a-pineno), alcoholes
(mentol, geraniol, linalool, terpinen-4-ol, p-mentano-3
,8-diol), aldehidos (cinamaldehido, cuminaldehido),
cetonas (tuyona), éteres [1,8-cineol (= eucaliptol)], y
lactonas (nepetalactona). Los sesquiterpenos tienen
una amplia variedad de estructuras. Los compuestos
aromaticos son menos comunes y se pueden
mencionar al carvacrol y cuminaldehido (Bernards
2010). Por ultimo, dentro de los aceites esenciales en
citricos, se encuentran las cumarinas.

La expresion fisiolégica del metabolismo secundario
de la planta puede ser diferente en las diferentes
etapas de su desarrollo (Boege y Marquis 2005). Las
proporciones de monoterpenos dependen del ritmo
circadiano y la temperatura (Hansted et al. 1994;
Raguso y Pichersky 1999) y varian segun la fase de
la planta (Clark y Menari 1981). Gershenzon et al.
(2000) mostraron que el limoneno y la mentona son
los principales monoterpenos presentes en las hojas
mas jovenes de menta, el contenido de limoneno
disminuye rapidamente con el desarrollo, mientras
que la mentona incrementa y luego disminuye en
etapas posteriores como el mentol se convierte

en el componente dominante. La acidez del suelo

y el clima (calor, fotoperiodo, humedad) afectan
directamente el metabolismo secundario de la planta
y la composicion de los aceites esenciales (Regnault-
Roger et al. 2012).

Actividad insecticida de los aceites
esenciales sobre los artropodos

La mayoria de los trabajos publicados en los Ultimos
40 afos sobre toxicidad de aceites esenciales en
insectos documentan un efecto inmediato ya sea

e 62

por toxicidad aguda o por repelencia (revisado en
Regnault-Roger et al. 2012). La rapida accion de

los monoterpenos contra algunas plagas indica un
modo de accidn neurotdxico y existe evidencia de

la interferencia con el neuromodulador octopamina
(Enan 2001; Kostyukovsky et al. 2002) en algunos
aceites y con canales del &cido gamma-aminobutirico
en otros (Priestley et al. 2003). Asimismo, los aceites
esenciales asi como sus compuestos pueden ser
toxicos para los insectos mediante diferentes vias
de penetracion: la sustancia ingresa a través de la
cuticula del insecto (contacto), a través del sistema
respiratorio (efecto fumigante, Shaaya et al. 1997;
Pascual-Villalobos 2002; Negahban et al. 2006;
Kordali et al. 2006; Lopez et al. 2008) o a través del
aparato digestivo (Prates et al. 1998; Pungitore et
al. 2005ab). Otros afectan la fisiologia nutricional de
los insectos al actuar como antialimetarios. Ademas,
muchos aceites han demostrado ser altamente
efectivos por su accion repelente o como disuasivos
de la oviposiciéon (Ogendo et al. 2008; Nerio et al.
2009; Ukeh et al. 2009; loannou et al. 2012).

La eficacia de un aceite esencial varia en funcion

de su perfil fitoquimico y del insecto sobre el cual

se evalla la actividad. Asi entonces, el eugenol,
abundante en el clavo de olor (Eugenia caryophyilata
L.), o cinamaldehido, abundante en la canela
(Cinnamomum verum J. Presl.), ejercen toxicidad
ovicida, larvicida y adulticida sobre el gorgojo del
frijol, Acanthoscelides obtectus Say (Coleoptera) e
inhibe su reproduccion (Regnault-Roger y Hamraoui
1995). Lopez et al.(2011), demostraron la actividad
insecticida de los aceites de varias especies del
género Tagetes L. (Asteracea, Helenieade) sobre
adultos de C. capitata y la actividad repelente

de los aceites de T. minuta L.y T. filifolia Lag. en
adultos de Triatoma infestans Klug. Es asi como

en una busqueda por productos especificos para
ciertas especies numerosos trabajos documentan la
bioactividad de estos compuestos frente a diferentes
insectos plaga (Rice y Coats 1994; Seyoum et al.
2002; Rivera Amita et al. 2003; Dharmagadda et al.
2004; Bardon et al. 2007; Picollo et al. 2008)

Aceites esenciales y toxicidad
en moscas de los frutos

Algunas frutas cultivadas también contienen
compuestos secundarios que reducen el crecimiento
0 la supervivencia de las larvas de moscas de los
frutos (Diptera: Tephritidae) (Seo et al. 1982; Greany
et al. 1983). De hecho, este mecanismo es el que se
atribuye como principal causante de la mala condicion
de hospedero de ciertos citricos a varias especies de



tefritidos. Cuando la mortalidad es alta y los adultos
que emergen presentan malformaciones, se dice que
es un mal hospedero o un hospedero pobre.

El principal mecanismo de resistencia que se le
atribuye a los citricos que no son hospederos o son
malos hospederos es el de resistencia quimica. Back
y Pemberton (1915) sugirieron que los citricos, en
particular el limoén, ofrecen al menos tres mecanismos
de resistencia: (1) las glandulas de aceite esencial

en la cascara que al romperse liberan un aceite
toxico para huevos y larvas de los primeros estadios;
(2) la goma que invade los orificios hechos por el
oviscapto de la hembra y encapsula los huevos; y

(8) el endurecimiento de los tejidos circundantes al
orificio de oviposicion. Greany et al. (1983) indicaron
que la resistencia del limén al ataque de Anastrepha
suspensa (Schiner) estaria asociada al grosor de
flavedo, a la alta concentracion de terpenoides
oxigenados, como el linalol y a la cantidad absoluta
de aceite presente en la cascara. Spitler et al. (1984)
observaron una secrecion en la superficie del limoén
que sella el orificio de penetracion, condicionando la
supervivencia del huevo o la larva. Salvatore (2003)
demostrd que Ceratitis capitata (Wiedemann) no

se desarrolla en limones de arbol. Salvatore et al.
(2004) determinaron gue algunos componentes

del aceite esencial como citral, linalol y citropteno
(56-7dimetoxicumarina) son toxicos para la larva.
Estudios realizados mediante bioensayos in vitro

con larvas de C. capitata, demostraron que el aceite
de limén es menos téxico que los aceites de tres
variedades de naranja dulce y que el de naranja agria,
atribuyendo esto a la alta proporcion de a-pineno

y a-pineno (8,4% del total de aceite) (Papachristos

et al. 2008). Papachristos y Papadopoulus (2009)
propusieron que la combinacion de la elasticidad y
estructura de la cascara y la resistencia mecanica
evitan que las larvas alcancen la pulpa de la fruta,
exponiendo a los huevos v las larvas del primer
estadio a la accion de los compuestos toxicos de

la cascara. Existen también trabajos que evallan la
toxicidad de aceites esenciales de otras especies
vegetales en larvas y adultos de C. capitata mediante
ensayos de fumigacion, ingesta y aplicacion topica
(Sanna-Pasino et al. 1999; Lépez et al. 2011; Miguel
et al. 2010; Benelli et al. 2012; Jofre Barud 2012).

En Anastrepha fraterculus (Wiedemann), también se
analizo la toxicidad de los compuestos presentes en la
céascara de distintos citricos y se observo la presencia
de sustancias toxicas (Ruiz et al. 2014). En dicho
estudio, los extractos de limén “Eureka” y de pomelo
“Foster Seedless” presentaron los mismos niveles

de toxicidad en huevos y en larvas tanto cuando se
evalud la actividad fumigante como la toxicidad por
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contacto. El extracto etéreo de la naranja “Valencia”
presento la misma actividad fumigante que la del limon
en huevos, mientras que el aceite comercial de limdn
presentd menor toxicidad. Los extractos etéreos de
limén correspondientes a diferentes anos de cosecha
presentaron distintos niveles de toxicidad, asi como
también diferencias en las cantidades relativas de
algunos de sus compuestos. Estos resultados pueden
ser explicados en parte debido a la presencia de
ciertos compuestos mayoritarios en los extractos de
la cascara. Sin embargo, el hecho que el limén haya
resultado igualmente toxico que las otras especies,
aun cuando los contenidos de limoneno hayan sido
menores a los de las otras especies muestra la
necesidad de contemplar también los compuestos
minoritarios, que muchas veces presentan niveles de
toxicidad elevados (como citral y citropteno) asi como
la posible accién sinérgica entre algunos compuestos.

Por su parte, en muchos frutos los compuestos
defensivos desaparecen cuando la fruta madura

con lo que aumenta su atractivo como sitio para

la oviposicion (McKey 1975, 1979; loanniou et al.
2012). Es por ello que las hembras de muchos
tefritidos prefieren ovipositar en frutas que
comienzan a madurar (Bateman y Sonleitner 1967;
Seo et al. 1982). A lo largo de la maduracion, las
concentraciones de aldehidos alifaticos y que
contienen oxigeno, los terpenos y sesquiterpenos
aumentan (Harlander 1999). Asimismo, en las frutas
citricas maduras, la concentracion de linalol del aceite
de la cascara disminuye y la de limoneno incrementa.
Por ejemplo, el aceite de naranjas inmaduras
contiene mayores concentraciones de linalol que

el aceite de pomelos inmaduros. Asi, Greany et al.
(1983), demostraron que a medida que disminuye la
concentracion de linalol incrementa la susceptibilidad
de naranjas y pomelos a C. capitata mientras que
loannou et al. (2012), mostraron que esto afecta el
comportamiento de oviposicion.

Es asi como el resultado de la interaccion planta-
insecto puede tener implicancias practicas ya que
puede llegar a determinar o condicionar el nivel de
infestacion maximo que puede llegar a tener un dado
insecto en una determinada especie vegetal. La
capacidad de los insectos fitdfagos para ampliar su
rango de hospederos depende de la especificidad
del comportamiento de las larvas, de su fisiologia
digestiva, asi como de la especificidad de oviposicion
del adulto (Fitt 1986). Ademas también dependera
de las estrategias de defensa de las plantas frente

a dichos herbivoros (Nunez- Farfan et al. 2007). En
su conjunto, esto determinara la condicién o no de
hospedero asi como la calidad del mismo.
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