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Resumen: Los compuestos orgdnicos volétiles (COVs) producidos por plantas son productos secundarios
de su metabolismo y estdn involucrados en una gran variedad de funciones ecolégicas. Cuando presentes
en las flores, los perfiles de los COVs no sélo estdn asociados con mutualismos, como la polinizacién, sino
también con procesos antagénicos, como la herbivoria o las sefiales deshonestas. Su presencia, perfiles y
concentraciones en las flores estdn bajo seleccién mediada por el compromiso entre supervivencia y
reproducciéon de las plantas, es decir por las interacciones antagonistas y mutualistas mediadas por los
COVs. En las interacciones mutualistas, los COVs pueden actuar sinérgicamente con sefiales visuales
asegurando la atencién de los polinizadores durante periodos més largos y/o a mayores distancias. A pesar
del papel fundamental de las fragancias florales en la biologia reproductiva, se han realizado pocos
estudios que aborden la evolucién de este rasgo floral. Esta revision destaca la importancia de los volatiles
florales en las interacciones ecologicas, principalmente en las interacciones planta-insecto.

Palabras-clave: COVs florales; herbivoros; polinizadores; sefial deshonesta; sefial honesta.

THE ROLE OF FLORAL VOLATILE ORGANIC COMPOUNDS IN PLANT-INSECT INTERACTIONS. Volatile
Organic Compounds (VOCs) produced by plants are secondary products of their metabolism and are
related to a wide range of ecological functions. When present in flowers, VOCs profiles are not only
associated with mutualisms such as pollination, but also to antagonistic processes such as herbivory or
dishonest signaling. Their presence, profiles and concentrations in flowers are under selection mediated
by the trade-off between survivorship and reproduction of plants, i.e. antagonist and mutualist
interactions mediated by VOCs. In the mutualistic interactions, VOCs can act synergistically with visual
signals ensuring the attention of pollinators for longer periods and/or distances. Despite the fundamental
role of floral scents on the reproductive biology, few studies addressing the evolution of this floral trait
have been reported. This review highlights the importance of floral volatiles on ecological interactions,
mainly on plant-insect interactions.
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INTRODUCCION

Ademds de la produccion de metabolitos
primarios involucrados directamente en el
crecimiento y desarrollo, las plantas también
producen metabolitos secundarios relacionados
con la interacciéon con el ambiente (Taiz et al.
2017). Entre estos metabolitos secundarios, los
compuestos orgdnicos volatiles (COVs) desem-
pefian un papel dominante (Vivaldo et al. 2017).
Todas las plantas presentan la capacidad de emitir
COVs y el contenido y la composiciéon de estas
moléculas muestran variaciébn genotipica y
plasticidad fenotipica (Maffei 2010). Los COVs
estdn involucrados en una amplia clase de
funciones ecolédgicas, como consecuencia de las
interacciones de las plantas con factores biéticos y
abiodticos, actuando como senales en la comuni-
caciéon planta-planta, planta-ambiente y planta-
animal (Holopainen & Gershenzon 2010, Vivaldo
et al. 2017). Algunos ejemplos pueden ser:
aumento de la tolerancia de las plantas a los
estresores ambientales (e.g., isopreno), disuasiéon
de organismos perjudiciales (e.g., herbivoros),
atraccién de organismos beneficiosos (predadores
de herbivoros y polinizadores) (Pichersky &
Gershenzon 2002, Filella et al. 2011, Patiny 2012),
comunicacion inter e intraespecifica (Heil &
Karban 2010, Brito et al. 2014), proteccién contra
patégenos (Friedman et al. 2002) y comunicacion
entre diferentes células de la misma planta (Frost
et al. 2007). A pesar de la amplia variedad de
funciones ecolégicas de los COVs, la mayoria de
ellas todavia no se entiende a cabalidad, como por
ejemplo, la relaciébn entre voldtiles florales
especificos e insectos polinizadores en diferentes
comunidades y ambientes (Vazquez et al. 2009,
Farré-Armengol et al. 2013).

Las flores emiten volétiles que contienen desde
unos pocos hasta mds de cien compuestos
diferentes, presentes en cantidades variables. La
abundancia y diversidad de estos compuestos
hacen de los volatiles florales uno de los atributos
mads variables del fenotipo de la planta (Burkle &
Runyon 2017). Algunos de estos compuestos estan
casi siempre presentes en ciertas fragancias
florales, mientras otros sélo se encuentran en
determinadas especies, presentando diferentes
efectos sobre las interacciones planta-insecto
(Dobson 2006, Dudareva et al. 2006, Knudsen et al.
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2006). Ademads, se ha demostrado que los COVs
tienen efectos mds directos y relevantes para
algunas especies de visitantes florales y son
preferidos cuando actian en conjunto con otras
sefiales, como las visuales, aumentando la
atencion de los polinizadores durante largos
periodos, debido a la formacién de una memoria
olfativa a largo plazo, un rasgo importante que
podria proporcionar una ventaja competitiva a la
emision de volatiles por plantas (Dobson 1994,
Wright & Schiestl 2009, Goyret & Yuan 2015). En
algunos casos, los propios COVs actian tanto
como atractivo como recompensa, como es el caso
de terpenos, aminoides y compuestos aromadticos
que funcionan como atractivos y recompensas
para algunos polinizadores, tales como las abejas
machos de Euglossini (Armbruster & Webster
1979, Dafni 1992), que colectan estos volatiles para
luego usarlos como precursores de feromonas de
atraccion sexual.

Quizés por su facil caracterizacién y percep-
cion, las seiiales visuales han sido uno de los
temas mdés estudiados en la relacién planta-
polinizador, pero la fragancia también ha demos-
trado desempefnar un papel relevante ( Raguso &
Willis 2002, Balkenius et al. 2009, Raguso & Weiss
2015). Las tltimas décadas han puesto de
manifiesto muchos aspectos y funciones
diferentes de los COVs en las interacciones flor-
visitantes (Knudsen & Gershenzon 2006, Wright &
Schiestl 2009, Schiestl & Johnson 2013). En esta
revision, intentamos proporcionar un marco
tedrico sucinto para el entendimiento de la impor-
tancia de los volatiles florales en las interacciones
con los insectos visitantes florales, destacando su
funcién en la atraccién y manutencién de los
visitantes, y su efecto como producto de los
antagonismos.

MATERIAL Y METODOS

Los articulos incorporados en esta revision fueron
obtenidos a través de una busqueda online de
material bibliogrédfico, incluyendo ademds de
articulos, libros. Los buscadores que hemos
utilizado han sido el Web of Science (WoS)
(http://apps.webofknowledge.com) y  Scopus
(http://www.scopus.com/home.uri), seleccionan-
do entre los afios 1990 y 2017. Las palabras-clave



usadas (en inglés) para la bisqueda fueron: “Floral
volatiles”, “Plant-pollinator interactions”,
“Pollination”, “Floral odour - odor”, “Floral scent”,
“Floral volatile organic compounds”, y todas las
posibles combinaciones entre ellas.

PRODUCCION Y EMISION DE COVS POR
PLANTAS

Las plantas producen metabolitos secundarios en
diferentes 6rganos, tales como raices, tallos, hojas,
frutos, semillas y especialmente flores (Knudsen et
al. 2006, Yue et al. 2015). Entre estos, las flores son
los principales 6rganos de la planta que emiten
COVs, emision que se realiza en varios estadios del
desarrollo floral. Generalmente, el nivel de
emisién incrementa acompafando la receptividad
de la flor, o también cuando esta se encuentra bajo
estrés bidtico, consecuentemente disminuyendo
en estadios de senescencia (Ramya et al. 2017). La
emision de los COVs florales se da a través de
glandulas especificas llamadas osmoéforos, que se
pueden encontrar en distintas partes de la flor,
tales como pétalos, briacteas, peduinculo,
estambres, pistilo y/o sépalos (Effmert et al. 2006).
Estas fragancias florales son mezclas de
numerosos compuestos voldtiles, producidos a
través de procesos anabdlicos y catabdlicos
(Raguso 2001). La mayor parte de los COVs
pueden ser clasificados en siete grandes grupos,
de acuerdo con su origen biosintético: alifaticos,
bencenoides y fenilpropanoides, compuestos de
cadena ramificada C5, terpenos, compuestos
nitrogenados, azufrados y compuestos ciclicos
misceldneos (Knudsen et al. 2006). Parte de su
diversidad se da por derivaciones enzimadticas
especificas que incrementan la volatilidad de los
compuestos en el paso final de su formacion
(Raguso 2001).

Los terpenoides son la clase méds amplia de
volétiles florales y se sintetizan a partir de dos vias
independientes, la via del &cido meval6énico (MVA)
y la via del metileritritol fosfato (MEP), la primera
llevdndose a cabo en los pléastidos y la segunda en
el citosol, reticulo endoplasmadtico y peroxisomas.
Los fenilpropanoides y los bencenoides represen-
tan la segunda clase mdas variada de COVs
vegetales, y se sintetizan a través de las vias
biosintéticas shiquimato/fenilalanina (Mubhle-
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mann et al. 2014). Los volétiles florales se emiten y
se dispersan como una pluma de moléculas cuya
forma y extensiéon depende de muchas variables
fisicas, tales como la temperatura, la humedad y el
viento. Ademds, la cantidad de volatiles y la
intensidad de la fragancia puede variar durante el
ciclo de vida de la planta, e incluso durante el
transcurso del dia o de la noche (Yan et al. 2016).
La emisién de voléatiles florales como sefializador
de recompensa debe promover una mayor
adecuacion bioldgica para las plantas, puesto que
ademds de ser metabdlicamente costosa su
produccién, puede atraer visitantes no deseados
(Wright & Schiestl 2009).

VARIACIONES DE COVS CON RELACION A
DIFERENTES TAXONES DE VISITANTES
FLORALES

Aunque las plantas compartan algunos volatiles
florales, suelen mantener mezclas especie-
especificas, y la cantidad e identidad de estos
compuestos varfa de acuerdo al tipo de
interaccion que mantienen con los visitantes
florales (Raguso 2001). Por ejemplo, las plantas
polinizadas por insectos presentan volatiles
dominados por compuestos alifaticos, no cet6-
nicos y terpenoides, mientras que las cetonas
alifaticas se presentan en plantas polinizadas por
algunos mamiferos no voladores (Johnson et al.
2011); en tanto que las flores polinizadas por
murciélagos liberan sustancias voldtiles que
contienen azufre (Dobson 2006, Dudareva et al.
2013). Dentro de cada grupo, también hay
diferencias en el bouquet de olor, e.g., el 6xido de
carvona es Unico en las flores polinizadas por las
abejas euglosina macho (Raguso 2001) y flores
polinizadas por polillas y moscas emiten
principalmente bencenoides y compuestos nitro-
genados (Dobson 2006). Ademds, las flores
polinizadas por insectos emiten una mayor
diversidad y cantidad de COVs en comparacién
con las flores polinizadas por el viento (Dobson &
Bergstrom 2000). Estas tdltimas, no tienen un
fenotipo para atraer insectos, y cuando presentes,
los COVs tienen mds bien compuestos quimicos
de defensa contra herbivoros en lugar de
compuestos de atraccién (Dobson & Bergstrém
2000). Ademas, la cantidad de volatiles también
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puede cambiar dentro de los individuos de una
especie si la identidad del polinizador cambia
(Amrad et al. 2016). Por ejemplo, plantas de
Brassica rapa L. (Brassicaceae) son capaces de
duplicar su emisién de volétiles en respuesta al
tipo de visitante, aumentando la emisién cuando
son polinizadas solamente por abejorros en lugar
de por varios polinizadores (Gervasi & Schiestl
2017).

Las mezclas de volatiles también pueden
cumplir multiples funciones durante las visitas
florales (Raguso 2001). Se ha propuesto la
existencia de una divisiébn de trabajo entre los
volétiles florales, lo que significa que cada
compuesto quimico puede desempefiar un papel
especifico en la mediaciéon de los comporta-
mientos de los polinizadores. En un estudio con
Ficus curtipes Corner (Moraceae) y su polinizador
Eupristina (Agaonidae), se encontr6 que uno de
los COVs emitidos actuaba como atrayente a larga
distancia, y otro como un estimulante del ingreso
del polinizador al higo (Gu et al. 2016). Esta
division de trabajo explicaria la presencia de
mezclas de un mayor nimero de compuestos
quimicos volétiles en lugar de mezclas con pocos
compuestos. Sin embargo, esta variedad de
volétiles florales puede servir no sélo para la
polinizacién, sino también para la proteccién. En
la planta autégama Arabidopsis sp. (Brassicaceae),
los volétiles florales emitidos protegen los 6rganos
reproductivos y las células de la linea germinal de
patégenos del dafio oxidativo causado por el
ozono, ademds de atraer polinizadores (Chen et al.
2003).

VOLATILES FLORALES EN EL CONTEXTO
DE LAS INTERACCIONES MUTUALISTAS Y
ANTAGONISTAS ENTRE PLANTAS E
INSECTOS

Los COVs evolucionaron bajo una seleccién
conflictiva entre reproduccién y supervivencia
para las plantas, y dependiendo de la abundancia
de mutualistas y antagonistas, el resultado neto
actual de sus emisiones puede diferir (Schiestl
2015). La mayoria de los volatiles identificados en
la defensa contra insectos herbivoros también han
sido identificados en fragancias florales. En
muchos casos, el origen de estos compuestos es
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dificil de determinar, pero si son exclusivos de las
partes florales, su funciéon puede ser diferente de
aquellos presentes en las partes vegetativas. Es asi
como compuestos voldtiles comunes a los tejidos
vegetativos y florales pueden tener una doble
funcién: defensa contra herbivoros y atracciéon de
polinizadores (Knudsen & Gershenzon 2006). Las
inflorescencias de Chamaerops humilis L.
(Arecaceae) producen pequenas cantidades de
compuestos voldtiles, pero estos no son capaces
de atraer al gorgojo polinizador especifico
(Derelomus chamaeropsis F., Curculionidae). Las
flores en esta especie proporcionan a sus
polinizadores alimentos y sitios para la puesta de
huevos y el desarrollo de las larvas, pero no los
sefializan con fragancias florales o pétalos
visualmente atraibles. La atraccién del polinizador
a larga distancia se logra mediante las fragancias
mds concentradas producidas por estructuras
especiales ubicadas en la hoja y que no ofrecen
ningtn tipo de recompensa (Dufay et al. 2003). Los
autores sugieren que el proceso puede representar
una exaptacién (rasgo preexistente que adquirié
nuevas funciones) en la especie (Dufay et al. 2003).
Los principales componentes de la fragancia de la
hoja (monoterpenos y sesquiterperos) son com-
puestos comunes de voléatiles florales (Knudsen &
Gershenzon, 2006). Este es un ejemplo de c6mo
las plantas pueden biosintetizar un amplio
espectro de COVs y modificar su patrén en el caso
de que sus interacciones se modifiquen, en lugar
de sintetizar nuevos compuestos que pueden
implicar cambios importantes en las vias
biosintéticas (Dudareva et al. 2006).

El fenémeno de la proteccién de hormigas en
Acacia sp. (Fabaceae) ha sido foco de muchos
estudios. En este sistema, las hormigas confieren
defensa bidtica contra herbivoros. Ademads, como
suele ocurrir en muchas defensas mutualistas, los
intereses de la planta y su defensor entran en
conflicto, en este caso con respecto a los polini-
zadores. Para lidiar con el conflicto, las flores
jovenes producen compuestos voldtiles disuasivos
para las hormigas en la etapa crucial de la
dehiscencia, permitiendo que las abejas y otros
polinizadores visiten las flores (Willmer & Stone
1997). Las hormigas patrullan los brotes jévenes y
también regresan a las flores después de la
dehiscencia, protegiendo los 6vulos fertilizados. El
resultado es un conjunto de semillas directamente



mejorado en presencia de hormigas (en lugar de
una asignacién indirecta de recursos reproduc-
tivos adicionales debido a la disminucién de la
defoliacion) (Willmer et al. 2009).

Algunos casos conocidos de interacciones
mutualistas basadas en la fragancia son los que
implican relaciones de las flores con sus
polinizadores (Tabla 1). Uno de estos sistemas es
el mutualismo del sitio de cria, en el cual las
plantas sirven de refugio y alimento para la prole
de sus polinizadores. En el mutualismo entre
distintas especies de higo del género Ficus y sus
polinizadores agadnidos, se produce una fragancia
particular que atrae unicamente al polinizador
especifico de cada especie de higo (Knudsen &
Gershenzon 2006). Los polinizadores se repro-
ducen dentro de la inflorescencia y las hembras
ponen sus huevos en los ovarios de las flores
pistiladas. Esto es posible ya que los polinizadores
pueden distinguir entre complejos bouquets de
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volétiles y, ademads, las plantas estdn sincronizadas
con sus polinizadores, es decir, las emisiones
maximas de volatiles florales coinciden con el
horario pico de visita de sus polinizadores (Chen
et al. 2009). Otro caso es el sistema de polinizacién
en criadero que involucra un mutualismo
obligatorio, como se observa en Yucca sp.
(Asparagaceae), que libera un olor intenso por la
noche cuando las polillas de la yuca estan activas
(Tegeticula sp. y Parategeticula sp., Prodoxidae),
atrayéndolas y asegurando la polinizacién. Estas
plantas de Yucca sp. dependen exclusivamente de
las polillas adultas para su polinizacién y las larvas
de la polilla dependen del desarrollo de semillas
para obtener el alimento necesario para completar
su desarrollo (Dobson 2006).

Las plantas exhiben también interacciones
antagonistas, como la herbivoria, que pueden ser
contrarrestadas con cambios en el bouquet de
volétiles que incluyan la emisién de COVs florales

Tabla 1. Ejemplo de relaciones ecolégicas mediadas por volatiles florales entre plantas e insectos.

Table 1. Examples of ecological relationships mediated by floral volatiles between plants and insects

Tipo de seiial Concepto Referencias
Serial honesta
L. . Volatiles indican lugares apropiados para
Sitio de cria . (Pellmyr 2003)
oviposicion
Volatiles funcionan como una sefial de la (Dobson & Bergstrom 2000)
Alimento presencia de néctar, polen u otra (Raguso 2004)
recompensa floral ’ (Wright & Schiestl 2009)
P (Knauer & Schiestl 2015)
. Volatiles son usados como precursores de  (Dafni 1992)
Reproduccion

atractivos sexuales

(Armbruster & Webster 1979)

Sefial deshonesta

Volétiles imitan sefiales de sitios
adecuados para oviposicién (carcasas o
productos animales en descomposicién)

Sitio de cria

Volatiles imitan las sefiales de fuentes de

(Patt et al., 1995)
(Jirgens et al. 2006)
(Urru et al. 2011)
(Moré et al. 2013)

(Li et al. 2006)
(Salzmann et al. 2007)

Alimento alimento (recompensas florales, presas) (Heiduk et al. 2016)
(Stokl et al. 2011)
. Volatiles imitan las feromonas de insectos (Sch%estl G201
Repiote hembra para la atraccién de machos (rdsmiaell Gl 20T
P (Mant et al. 2005)
Disuasiva
Emisi()’n de Volétile.s repelentes o0 téxicos (Zangerl & Berenbaum 2009)
. después de la herbivoria
Directa
Reduccion de la emision de voldtiles
atractivos a herbivoros (Kessler et al. 2010)
Indirecta Emision de volatiles que atraen (Patiny 2012)

predadores y/o parasitoides de herbivoros
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disuasivos (Tabla 1). Sin embargo, debido a que
esto interfiere en el proceso de atraccion de
mutualistas, los volatiles florales disuasivos se
emiten y/o incrementan en niveles elevados de
herbivoria, tanto en los casos de folivoria como
florivoria (Farré-Armengol et al. 2015). Cabe
destacar que las relaciones antagonistas aqui
consideradas se refieren a aquellas realizadas por
herbivoros que no participan en la polinizacién de
las flores, o por flores que tienen sefiales
deshonestas de atraccién, ya que en ambos casos
uno de los interactuantes resulta perjudicado.
Muchos compuestos volétiles florales también
pueden actuar en interacciones mutualistas y
antagonistas al mismo tiempo. Al producir un
compuesto volatil, las plantas sufren un "dilema
de sefalizaciéon" sobre cémo atraer a los
polinizadores y, a la vez, disuadir a los visitantes
antagonicos (Schiestl & Johnson 2013). Una
posible solucién al dilema de la sefalizacion es la
produccién de compuestos volétiles especificos
que atraen a los polinizadores, ademés de otros
que disuaden a los antagonistas (Junker &
Bliithgen 2010). Dicha divisién funcional entre los
volatiles puede explicar la evolucién de las
fragancias florales quimicamente complejas
(Schiestl & Johnson 2013). Ademds, las plantas
pueden reducir la emisién de los voldtiles que
atraen a los antagonistas (visitantes no polini-
zadores y herbivoros), perdiendo en parte la
atraccién de sus polinizadores, pero garantizando
su supervivencia y su posible adaptacién. La
interaccion de COVs con visitantes florales
mutualistas y antagonistas puede ser compleja.
Por ejemplo, el benzoato de metilo emitido por
flores de Petunia (Solanaceae) (Kessler et al. 2013),
o los compuestos aromdticos emitidos por
Cirsium arvense (L.) (Asteraceae) (Theis 2006),
atraen tanto a mutualistas como a antagonistas,
mostrando efectos positivos en la adecuacién
biolégica atrayendo polinizadores, y efectos
negativos atrayendo también a herbivoros. Un
interesante ejemplo lo constituyen las flores de
Nicotiana attenuata Steud. (Solanaceae), cuyo
herbivoro y polinizador Manduca sexta (L.)
(Sphingidae) es atraido por las emisiones noctur-
nas de bencil acetona. En poblaciones de N.
attenuata, bajo una fuerte herbivoria las plantas
reducen sus emisiones de bencil acetona y
cambian su antesis nocturna a una diurna y asi
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son visibles a polinizadores alternativos diurnos
como picaflores (Kessler et al. 2010). Otra forma de
interaccién es el incremento de la produccién de
compuestos que en concentraciones relevantes
actiien como repelentes téxicos, como el butirato
de octilo, que en bajas concentraciones o en
conjunto con otros compuestos es atractivo para
insectos, pero en concentraciones elevadas en
Pastinaca sativa L. (Apiaceae), actia en la
disuasiéon del florivoro Depressaria pastinacella
(Duponche) (Depressariidae) (Zangerl & Beren-
baum 2009).

Los volatiles florales pueden tener un efecto
directo contra los antagonistas por una funcién
disuasiva de sus compuestos, como se ha
mencionado anteriormente, pero también pueden
tener un efecto indirecto contra antagonistas
cuando estos voldtiles atraen a los enemigos de los
herbivoros, jugando asi un papel en las
interacciones multitréficas. Los volatiles inducidos
se producen cuando la planta estd bajo ataque de
insectos  herbivoros, como predadores y
parasitoides de herbivoros (Price 2011). Un
ejemplo de esto son las emisiones de volatiles
florales de Ceratonia siliqua L. (Fabaceae) que
atrae especies de moscas que ovipositan en la
planta y sus larvas carnivoras se alimentan de los
dfidos herbivoros (Patiny 2012).

VOLATILES COMO SENALES HONESTAS Y
DESHONESTAS

Los polinizadores pueden asociar la informacion
floral con la recompensa que ofrece la planta, y sus
capacidades sensoriales y cognitivas les permiten
continuar visitando las flores tras el reconocimien-
to de una recompensa adecuada, caracterizando
una relaciéon honesta de sefial-recompensa. Las
plantas han desarrollado sefiales visuales y
quimicas (entre otras) que les permiten
diferenciarse de las congéneres, atrayendo y
manteniendo a sus polinizadores aun en la
presencia de individuos de otras especies (Chittka
& Raine 2006). Sin embargo, la fragancia floral
también puede ser utilizada como atrayente
deshonesto para los polinizadores (Bohman et al.
2014), en lugar de las sefiales honestas asociadas a
alguna recompensa como néctar, polen o aceites
(Raguso 2004). En este caso, los compuestos



quimicos emitidos por las flores no estdn
directamente relacionados con la presencia de
una recompensa, correspondiendo entonces a
sefales deshonestas (Wright & Schiestl 2009).

Un ejemplo de sefializacién deshonesta se
encuentra en los compuestos  voldtiles
metoxilados que han sido identificados como
componentes de feromonas sexuales o de agrega-
cién en escarabajos. Estos mismos compuestos se
encuentran en los volatiles florales de ardceas
polinizadas por escarabajos. Debido a que la
funcién de los compuestos volatiles metoxilados
como feromonas es evolutivamente més antigua
que su funcién como atrayente floral, este puede
ser considerado un caso claro de sesgo
preexistente (Schiestl & Déotterl 2012). Esta
atraccion deshonesta también puede presentarse
s6lo en un tipo floral en especies unisexuadas, e.g.
las flores femeninas de la palma de aceite Elaeis
guineensis  Jacq. (Arecaceae) no poseen
recompensa, pero emiten un olor anisado que
atrae a sus polinizadores coleépteros, consiguien-
do que el polen adherido previamente durante la
visita a las flores masculinas con sefiales honestas
sea transportado, logrando una polinizacién
exitosa (Proctor et al. 1996).

Aun en el proceso de sefializacién deshonesta,
se ha observado alteracién de los volétiles florales
previamente usados como atractivos, para que
actien como repelentes a los polinizadores, una
vez que éstos han cumplido su rol. La orquidea
Ophrys sphegodes Mill. (Orchidaceae) emite
volatiles florales antes de la polinizacién que
mimetizan a los de una hembra receptiva de la
abeja Andrena nigroaenea (Kirby) (Apidae) y
después de la polinizacién emite voldtiles que
imitan a los de hembras no receptivas, repeliendo
a los polinizadores y guidndolos hacia flores atn
no polinizadas (Schiestl & Ayasse 2000). El engafio
por volétiles florales también atrae polinizadores
que buscan un lugar apropiado para poner sus
huevos (sitio de cria). Tal es el caso de algunas
especies de la familia Asclepiadaceae y Araceae,
cuya fragancia floral se asemeja al olor de la
materia orgdnica en descomposicién que atrae
principalmente a dipteros y cole6pteros asociados
con sapromiofilia (Proctor et al. 1996).

Otra forma de engafio involucra a fragancias
florales que mimetizan fuentes de alimento, como,
por ejemplo, compuestos provenientes de anima-
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les que hayan sufrido depredacién. Un ejemplo de
esto se observa en los volatiles florales de
Ceropegia  sandersonii Decne. ex Hook.f.
(Apocynaceae) que presenta compuestos similares
a los secretados por abejas bajo ataque. Estos
voldtiles atraen a polinizadores cleptoparasiticos
que se alimentan de estas abejas, asegurando la
visita de los polinizadores (Heiduk ef al. 2016). Un
caso similar es el de la orquidea Epipactis
veratrifolia Boiss. & Hohen. (Orchidaceae) que
emite volatiles que imitan feromonas de alarma de
dfidos, atrayendo asi a sirfidos que se alimentan de
estos afidos (Megoura viciae Buckton, Aphididae) y
que actian como su polinizador (Stokl et al. 2011).

EVOLUCION DE LA SENALIZACION COVS

La seleccién favorece las sefiales florales que
explotan las preferencias y las capacidades de
percepcion de los polinizadores localmente
abundantes y/o efectivos (Schiestl & Johnson
2013). Considerando que la mayorfa de las
angiospermas dependen de los polinizadores para
la reproduccién, podemos concluir que las
preferencias sensoriales de los insectos pueden
seleccionar sefnales florales especificas, facilitando
asi el proceso de diversificacion (Galen 1985,
Campbell e al. 1997, Gomez et al. 2008, Ollerton et
al. 2011, Schiestl & Johnson 2013). Por lo tanto, los
cambios en las comunidades polinizadoras
pueden influir en la evolucién de los rasgos
florales y del sistema reproductivo de las especies
vegetales (Gervasi & Schiestl 2017).

Ademds de los polinizadores, los antagonistas
de las plantas también pueden influir en la
evolucion de las sefiales florales, ya sea a través de
efectos directos en la aptitud mediante la
destruccion de las flores, o indirectamente a través
de compensaciones de asignacion entre la defensa
(supervivencia) y la reproduccién (Schiestl &
Johnson 2013). Es también probable entonces que
los volatiles emitidos por las estructuras
reproductivas de las plantas hayan evolucionado
como rasgos principalmente defensivos en los
antepasados de las plantas con flores (Schiestl
2010). Asi, los sistemas de polinizaciéon en las
primeras angiospermas se habrian basado en la
tolerancia de los insectos a los voldtiles florales
repelentes y al acoplamiento entre los ciclos
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reproductivos de insectos y plantas, cuyos
volétiles florales sirvieron como sefiales asociadas
a sitios de apareamiento y alimento. Las
observaciones que apoyan esta hipoétesis son: (1)
los volatiles florales estdn presentes en la mayoria
de las angiospermas basales existentes y en
algunas gimnospermas; (2) la similitud entre
volétiles florales y compuestos quimicos que
repelen herbivoros, (3) grupos de insectos
polinizadores antiguos con fitofagia como
condicién ancestral; y (4) el alto porcentaje de
flores que actiian como sitios de apareamiento en
las angiospermas basales existentes (Thien et al.
2000, Bernhardt et al. 2003, Knudsen et al. 2006).

Ademds, se cree que la evolucion de los
volétiles florales es una consecuencia del sesgo
preexistente en insectos primitivos hacia
compuestos utilizados en sus propios canales de
comunicacién quimica, como feromonas de
agregacion para atraer conespecificos, o
feromonas de alarma para evitar visitantes no
deseados (Schiestl & Johnson 2013). En un analisis
utilizando los COVs mds comunes extraidos de 96
familias de plantas y 87 familias de insectos,
Schiestl (2010) encontré una superposicion del
87% entre plantas e insectos. La asociacién de
voléatiles florales fue positivamente correlacionada
entre angiospermas, polinizadores y herbivoros
(Schiestl 2010). Estos resultados nos dan pistas
sobre el surgimiento de los COVs, sugiriendo que
muchos compuestos considerados florales
surgieron antes de las propias flores y que
preferencias preexistentes de los insectos pueden
haber jugado un papel fundamental en la
comunidad de voldtiles en distintos grupos de
angiospermas. Por ejemplo, muchas flores
polinizadas por lepidépteros emiten COVs
similares a las feromonas producidas por las
mariposas hembra, atrayendo al sexo opuesto
(Proctor et al. 1996). Esto también se observa en
las flores polinizadas por murciélagos, que
presentan una fragancia similar al de la secrecion
glandular que permite a los murciélagos encon-
trarse dentro de bandadas (Proctor et al. 1996). De
forma similar, en las flores polinizadas por
mamiferos no voladores, los volatiles florales
imitan a los compuestos urinarios involucrados en
la comunicacién animal, que son atractivos para
ellos de forma innata (Johnson et al. 2011).

La divergencia de rasgos florales (e.g., fragan-
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cia, color, morfologia, recompensa) relacionados
con la polinizacién condujo a un aislamiento
reproductivo de las angiospermas actuales (Gregg
1983, Groth et al. 1987, Schiestl & Ayasse 2000,
Gross et al. 2016). Parte de esta diversificacion
puede explicarse por la ausencia de volatiles
florales o la producciéon de menor cantidad de
voldtiles en flores con algin sindrome floral
especifico, por ejemplo, flores ornitéfilas
(Knudsen et al. 2004). Por otro lado, a lo largo de la
evolucion, los volétiles florales convergieron en su
composicion quimica en 6rdenes de plantas y
especies que comparten un conjunto de caracteres
morfolégicos y fenolégicos, adaptindose a un
grupo especifico de polinizadores (Knudsen &
Tollsten 1995, Bestmann et al. 1997, von Helversen
et al. 2000, Levin et al. 2001, Raguso et al. 2003).
Esta contradiccion, debida a las diferentes vias que
intentan explicar la gran diversidad de las
angiospermas, sugiere que la evoluciéon de los
volatiles florales estda influenciada por muchos
factores. De este modo, los volatiles florales se
definen mejor como un mosaico producido a
través de la dindmica de la via biosintética,
restricciones filogenéticas y seleccién mediada por
polinizadores, herbivoros y condiciones ambien-
tales diversas (Raguso 2001, Knudsen et al. 2006,
Holopainen & Gershenzon 2010).

A pesar de la gran importancia de los volatiles
florales en el éxito reproductivo de las angios-
permas, los estudios sobre la evolucién de este
rasgo floral son escasos. La mayoria de ellos
aborda una seleccién significativa pero especifica
de COVs (Schiestl et al. 2011, Ehrlén et al. 2012,
Parachnowitsch et al. 2012, Gross et al. 2016). A
partir de estos estudios, se puede inferir que los
volatiles florales estdn bajo seleccion y estdn
mediados por factores ecolégicos (Zu et al. 2016),
indicando una divergencia adaptativa en estos
COVs (Gross et al. 2016). Aun asi, existe una
brecha de conocimiento sobre cémo la diversidad
de los COVs y sus funciones han evolucionado en
la naturaleza. Por otra parte, los estudios relativos
a la seleccion de sefales visuales, incluyendo el
color, han sido bien documentados (Maad 2000,
Sletvold et al. 2010, Schiestl et al. 2011, Renoult et
al. 2013).

Hasta la fecha, la mayor parte de la
informacién relativa a los COVs se refiere a datos
que abarcan desde sus origenes biosintéticos



(bioquimica y quimica), hasta la percepcién por
insectos (efectos neurofisiologicos) (Gang 2005,
Carlsson & Hansson 2006, Dudareva et al. 2006,
Smith et al. 2006). Sin embargo, los estudios
centrados en los procesos que modelan la
diversidad, complejidad y evolucién de los COVs
son escasos (Raguso 2009, Bohman et al. 2014,
Amrad et al. 2016, Gross et al. 2016), asi como los
estudios que contemplan la percepcién de las
seflales mds complejas, donde se involucran
diferentes modalidades sensoriales (Leonard &
Masek 2014).

CONCLUSION

En la mayoria de las plantas que presentan
interacciones con visitantes florales, la produccién
de volétiles puede haberse originado como una
sefial de disuasién hacia herbivoros y/o atraccién
de polinizadores, asegurando asi la supervivencia
y reproduccién de las especies vegetales. Estos
volétiles son una mezcla compleja de compuestos
quimicos que puede verse modificada como
resultado de estas interacciones en el tiempo y el
espacio, y por lo tanto estudios futuros que
involucren volétiles florales deberian incluir
interacciones mutualistas y antagonistas para
lograr una comprensién mads integral y real de su
funcién ecolégica.
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