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The importance of physiology on insect geographical distribution

msmmmsssmsmm ABSTRACT. Finding an explanation to the distribution pattern of species is a main is-
sue in ecology. There are many studies showing correlations between abiotic factors
and latitude or altitude and species distribution. However, these approaches fail in
providing causal relations and mechanisms involved in large scale pattern of species
distribution. This article briefly introduces the field of macrophysiology, a new research
area that was developed 10 to 15 years ago and combines macroecology with envi-
ronmental physiology or ecophysiology. This new area allows approaching the ques-
tion of species distribution patterns from a mechanistic point of view. Insects are an
excellent model system to perform this kind of studies due to their world-wide distribu-
tion, easy laboratory breeding and handling to perform experiments. In particular, the
macrophysiological approach would help improving predictions of actual and future
species distribution in a changing world, including global warming, which it would be
of great importance especially with invasive insects, pests or disease vectors.

KEY WORDS. Ecophysiology. Macrophysiology. Patterns of Geographical Distribution.
Thermal Tolerances. Ecological Niche.

memseessses RESUMEN. Hallar la explicacion de los patrones de distribucion de especies a gran
escala es un tema muy importante en ecologia. Existen muchos trabajos mostrando
correlaciones entre factores abidticos, latitud y/o altitud y distribucion de especies. Sin
embargo, este tipo de estudios fallan en encontrar relaciones causales y mecanismos
involucrados en explicar el fendmeno de distribucion de las especies. En este foro se
presenta una pequefia introduccion a la macrofisiologia. Un area de trabajo creada
en los ultimos 10 o 15 afos, que sintetiza la conjuncién de la macroecologia con la
fisiologia ambiental o ecofisiologia, la cual permite un acercamiento mecanistico a la
explicacion de patrones de distribucion de especies. Los insectos son un grupo ideal
para utilizar este enfoque debido a su amplia distribucion, facilidades para la cria 'y
para realizar experimentos. En particular un enfoque macrofisioldgico ayudaria a me-
jorar las predicciones de distribucion actual y futura de las especies frente al cambio
climatico global, punto de crucial importancia particularmente en insectos invasores,
aquellos considerados plaga o vectores de enfermedades.

PALABRAS CLAVE. Ecofisiologfa. Macrofisiologia. Patrones de Distribucién Geogréfi-
ca. Modelos de Distribucion Geogréfica. Tolerancias Térmicas. Nicho Ecoldgico.

INTRODUCCION un determinado sistema ha sido, quizas, el mo-

tor necesario para generar avances en la cien-
Entender las causas y el funcionamiento de  cia. Nuestra curiosidad y capacidad de resolu-
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cion de problemas nos ha llevado a compren-
dery ser capaces de predecir (con cierto grado
de incertidumbre) cuéles seran los proximos
movimientos del proceso que estamos obser-
vando. Asi como el estudio y entendimiento del
funcionamiento de cualquier sistema requiere
analizar las causas a niveles de organizacion
menores, los ecosistemas no se encuentran
exentos. Por ejemplo, para entender por qué
las especies se distribuyen de una determina-
da manera en los ambientes se puede recurrir a
un nivel de organizacion menor, como el de or-
ganismos o individuos de una especie, que nos
ayude a explicar las causas de la distribucion.
Para dar una explicacion causal de los sucesos
en un sistema complejo como un ecosistema es
necesario no soélo el estudio de correlaciones,
sino también realizar experimentos que permi-
tan manipular ciertos parametros y observar,
cuantificar, comparar y analizar los resultados.
En el campo de la ecologia, donde es necesa-
rio observar y cuantificar una gran diversidad
de interacciones (bidticas y abidticas), la expe-
rimentacion es muy importante para entender
el sistema. Por ejemplo, si se quiere investigar
si las especies de un determinado sistema es-
tan ejerciendo influencia en la composicion y
forma de la comunidad, se podria extraer una
especie y ver como cambia la dominancia en
el sistema. Un ejemplo de este tipo de manipu-
lacion fue realizado por LeBrun y colaboradores
quienes trabajaron en el rango de distribucion
nativa de dos especies de hormigas invasoras
(la hormiga argentina: Linepithema humile y la
hormiga de fuego: Solenopsis invicta); estos
investigadores demostraron mediante experi-
mentos de remocion de corto y largo término,
que no existia una competencia asimétrica y
que ambas especies tenfan un grado de domi-
nancia comportamental y ecolégica similar, lo
que sugiere que la competencia interespecifica
es un factor limitante de relevancia en su ran-
go de distribucion nativa (LeBrun et al., 2007).
El tipo de experimento ecoldgico descripto de
manipulacion podria ser entendido como el
equivalente (en otro nivel de organizacion) a un
experimento genético en el que se pueden utili-
zar moscas Drosophila transgénicas o RNA de
interferencia (ARNJ) para ver qué ocurre con el
funcionamiento del sistema cuando se silencia
un determinado componente (gen).

En cuanto a trabajos experimentales relacio-

nados con las interacciones abidticas, existe
una buena cantidad de trabajos, por ejemplo,
sobre el efecto del aumento de la concentracion
de dioxido de carbono (CO,) en la produccion
vegetal, pero en muy pocos se analiza su efecto
sobre otros niveles tréficos como el de herbivo-
ros, predadores, etc. Uno de ellos es el realiza-
do por Pearcy y colaboradores (2002), quienes
observaron no solo los cambios en la produc-
tividad vegetal por aumento de CO, y ozono
(O,), sino también como dicho aumento afecta
las defensas fisicas y quimicas de las plantas y
las poblaciones de insectos perjudiciales como
ciertas especies de afidos. Otra posibilidad, en
vez de manipular las condiciones ambientales
o los factores abidticos, seria estudiar deta-
lladamente las limitaciones fisioldgicas de los
insectos, por ejemplo tolerancias térmicas y a
la desecacion, y luego analizar estos factores
abidticos en zonas de distribucion actuales y
potenciales de la o las especies estudiadas.
Antes de profundizar sobre el enfoque macro-
fisioldgico y su potencial empleo en problemas
de distribucion y limites geograficos de especies
de animales e insectos en particular, se realizara
una sintesis sobre la base del desarrollo de la
macrofisiologia, es decir la macroecologia.

MACROECOLOGIA: PATRONES Y
TEORIAS EN ECOLOGIA

El reconocimiento de la importancia de una
perspectiva regional para comprender la es-
tructura y la dinamica local ha permitido el
desarrollo de la Macroecologia, una disciplina
Util para la comprension de la abundancia vy
distribucion de las especies a grandes escalas
espaciales y temporales (Gaston & Blackburn,
2000). La diversidad y las areas de distribucion
de las especies han sido desde siempre una
atraccion fundamental en el campo de la eco-
logia: ¢Por qué hay areas con mayor cantidad
de especies que otras? Este patrén ampliamen-
te estudiado desde Wallace en 1878 hasta la
actualidad, muestra que desde los polos hacia
el ecuador la diversidad y riqueza de especies
aumenta. Lo mismo fue observado a diferentes
niveles taxondémicos, tanto a nivel de especie
como de géneros, familias u érdenes (Taylor &
Gaines, 1999; Chown et al,, 2002; Emerson &
Kolm, 2005). Si bien este patrén ha sido amplia-
mente documentado mediante aproximaciones
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empiricas y tedricas a lo largo de los afios, to-
dos los mecanismos propuestos aun no termi-
nan de responder la pregunta original (Taylor &
Gaines, 1999; Chown et al., 2002).

Una de las aproximaciones para explicar la
gran riqueza de especies en los tropicos, en
comparacion con la de los polos, fue el estu-
dio de la variacion de los rangos de distribucion
geogréfica de las especies. En estos estudios
se establece que, para los ambientes terrestres,
las areas de distribucion tienden a reducirse
cuando disminuye la latitud; es decir, la mayor
riqueza en los tropicos se deberia a que las
areas de distribucion de las especies son me-
nores. Este patrén latitudinal fue puesto a prue-
ba primeramente para grupos de subespecies
por el ecoélogo argentino Eduardo Rapoport
(Rapoport, 1982) y posteriormente para grupos
taxonémicos de mayor rango logrando una ge-
neralizacion por Stevens (1989). La denomina-
da “Regla de Rapoport” (Stevens, 1989) esta-
blece que: El area del rango geogréfico de las
especies es funcion de la latitud (o la altitud); a
medida que la latitud (o altitud) desciende, se
observa una disminucion en el rango geografi-
co (Stevens, 1989; Brown et al., 1996).

El gradiente latitudinal en la riqueza de espe-
cies es paralelo (y no simplemente coincidente)
con el gradiente latitudinal del rango geografico
y el mecanismo, aparentemente, responsable
de la produccion de este ultimo patrén macro-
ecolégico es sencillo. Para sobrevivir a mayores
latitudes, los organismos deben ser capaces de
soportar una mayor variabilidad de las condi-
ciones climaticas que a menores latitudes. Esta
idea, conocida como Hipétesis de Variabilidad
Climatica o Variabilidad Estacional, se basa en
dos supuestos criticos. El primero es que hacia
latitudes (o altitudes) mayores, el clima se vuelve
mas variable y el segundo, que las especies a la-
titudes (o altitudes) mayores exhiben tolerancias
climaticas (fisiolégicas) mas amplias que las es-
pecies que habitan en latitudes (o altitudes) me-
nores (Stevens, 1989; Chown et al., 2004).

Otros mecanismos propuestos para expli-
car la regla de Rapoport han sido: (1) las tasas
diferenciales de extincion como consecuencia
de glaciaciones sobre especies con rangos de
distribucién pequefios, (2) una menor compe-
tencia en latitudes mas altas debido a la menor
riqueza de especies, (3) la relacion entre el area
de distribucion y la extension de la superficie,

especialmente en el Hemisferio Norte y (4) los
limites biogeograficos, donde existe mayor faci-
lidad de expansion del rango dentro de las pro-
vincias biogeograficas, que entre ellas (Gaston
& Blackburn, 2000). Los primeros tres puntos
se podrian resumir en los procesos evolutivos
0 ecologicos contemplados en la Hipdtesis de
Tiempo Ecoldgico. Segun esta hipotesis la di-
ferencia entre la riqueza de especies de una
zona u otra serfa consecuencia de un periodo
suficiente de tiempo para la recolonizacion o in-
vasion posterior a una catéstrofe ecolégica. Sin
embargo, aunque este mecanismo potencial-
mente podria explicar patrones de riqueza en
pequefa escala, es poco probable que propor-
cione una explicacion general de los gradientes
latitudinales observados. Esta hipotesis basada
simplemente en tramos mas prolongados de
tiempo, centrada en “especiacion” en lugar de
“colonizacion”, se considera la Hipotesis de
Tiempo Evolutivo (Gaston & Blackburn, 2000).
Si bien estas hipdtesis podrian ser responsa-
bles de la diferencia observada entre ambos
hemisferios, ya que la ultima glaciacion tuvo un
efecto mayor sobre el hemisferio norte que en
el hemisferio sur (Markgraf et al., 1995; Ezcurra
et al., 2014), no queda claro como podrian ex-
plicar la mayor riqueza en los trépicos que en
latitudes mayores (Gaston & Blackburn, 2000).
Por otro lado y en relacién al cuarto punto, si se
pudiera demostrar que los limites biogeografi-
COS son areas en las que los cambios en las
condiciones ambientales limitan la distribucion
de especies, esta explicacion podria entender-
se como una modificacion de la Hipoétesis de
Variabilidad Climatica, por ende, entre los me-
canismos que intentan explicar la regla de Ra-
poport, dicha Hipoétesis de Variabilidad Climati-
ca parece ser la mas adecuada para explicar la
variacion del rango geografico segun la latitud
(Stevens, 1989; Gaston & Blackburn, 2000).

LOS LIMITES DE DISTRIBUCION DE
ESPECIES Y EL NICHO ECOLOGICO

Desde una perspectiva macroecolégica, el
resultado de las complejas interacciones entre
la fisiologia de las especies, sus rasgos ecolo6-
gicos y las interacciones bidticas (intra e inters-
pecificas) determina los limites de distribucion
de las especies (Spicer & Gaston, 1999). Las
razones ecoldgicas para las “fronteras” de las
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especies y las hipdtesis propuestas para ex-
plicar los limites han sido diversas (Hoffmann
& Blows, 1994) e incluyen tanto interacciones
bidticas como la influencia de factores abioti-
cos (Chown & Nicholson, 2004). Por ejemplo,
una teoria clasica desarrollada por MacArthur
predice que, a lo largo de un gradiente ambien-
tal determinado, las especies estarian limitadas
en un extremo por factores fisicos y en el otro
extremo serian los factores bidticos los que res-
tringen su distribucion (Brown et al., 1996; Gui-
san & Thuiler, 2005). Incluso MacArthur, cuando
publica su libro “Ecologia geogréfica”, en 1972
(mismo afio en el que fallece), desconocia cua-
les eran los mecanismos de este patrén en el
que las interacciones bidticas tienden a limitar
la distribucion y abundancia a bajas latitudes,
mientras que los factores abidticos serfan el
factor limitante a latitudes elevadas (MacArthur,
1972; Brown, 1999).

Los limites en la distribucion de las espe-
cies se explican dentro de lo que se conside-
ra Nicho Ecolégico de la especie. El nicho es
el subconjunto de condiciones ambientales
que afectan a un organismo particular, donde
el “fitness” medio de los individuos de una po-
blacion es mayor o igual a uno. La mayoria de
las conceptualizaciones modernas del nicho
representan una version de la idea de George
E. Hutchinson, quien lo define como un espacio
multidimensional cuyos ejes comprenden las
condiciones y los recursos que limitan la super-
vivencia y la reproduccion de un organismo: El
llamado “hipervolumen n-dimensional” por Hut-
chinson (Hutchinson, 1957). Esta definicion es
muy Util en el contexto de la comprension de la
distribucién de las especies y su abundancia,
ya que las dimensiones del espacio geografi-
€0 son un subconjunto de las dimensiones am-
bientales, que comprende sélo las que afectan
al “fitness” de la especie. Asi, el nicho también
se define por el organismo, ya que las propie-
dades especificas del organismo determinan
las variables ambientales relevantes (Kearney,
2006; Gouveia et al., 2014).

Una distinciéon muy util dentro del concep-
to de nicho es la idea de Nicho Fundamental
y Nicho Realizado. El primero es la region de
la multidimension dentro del hiperespacio am-
biental donde el “fitness” de la especie es igual
0 mayor a uno; dicho de manera mas sencilla
comprenderia las caracteristicas del ambiente

necesarias para que la especie pueda sobre-
vivir y reproducirse. En cuanto se incluyen las
interacciones bidticas en el célculo del nicho
se obtiene el segundo tipo de nicho, el Nicho
Realizado, que es generalmente de menor ta-
mafo y muchas veces coincidente con la dis-
tribucion de la especie (Kearney, 2006). Bajo el
concepto Hutchinsoniano del Nicho Realizado,
las interacciones bidticas y las limitaciones en
la dispersion podrian evitar que las especies
ocupen la totalidad de las areas que fisiolégica-
mente pueden tolerar (Gouveia et al., 2014). Sin
embargo, las especies no pueden sobrevivir y
reproducirse en toda la gama de condiciones
abidticas que podrian encontrarse en un conti-
nente. Las condiciones ambientales varian en el
espacio y el tiempo, y por lo tanto las poblacio-
nes y especies son continuamente desafiadas
para mantener su homeostasis. Para ello la evo-
lucion ha generado las adaptaciones fisiologi-
cas, las tolerancias fisiolégicas y la capacidad
fisioldgica de aclimatacion a las condiciones en
diferentes entornos a lo largo de los gradientes
geograficos (Bozinovic et al., 2011).

Por medio de las herramientas de sistemas
de informacion geogréfica (GIS, por sus siglas
en inglés) la dualidad nicho-espacio permiti¢ el
desarrollo dentro de la ecologia del area de “mo-
delado de nicho ecolégico” (“Ecological Niche
Modelling”, también conocida como “modelado
de la distribucion de las especies”, “Species
Distribution Modelling”), que utiliza variables am-
bientales y datos de presencia para estimar, re-
construir y predecir la distribuciéon geogréfica de
las especies en marcos espaciales y temporales
determinados (Guisan & Zimmermann, 2000;
Gouveia et al., 2014). Sin embargo, encontrar
el modelo que predice con mayor precision y
exactitud la distribucion actual o potencial de las
especies ha sido siempre un gran desafio para
los ecologos, quienes han dado a conocer va-
rios modelos de distribucion de especies. Los
modelos correlativos (o bioclimaticos) utilizan
las variables climaticas y las distribuciones ob-
servadas bajo la tesis general de que el mejor
indicador de las necesidades climaticas de una
especie es su distribucion actual, la cual incluye
de por si las interacciones biolégicas (Pearson
& Dawson, 2003). Sin embargo algunos autores
consideran que en realidad los modelos correla-
tivos son una simple descripcion del habitat del
organismo y no una relacion causal entre el am-
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biente, las presencias y el nicho (Kearney, 2006;
Kearney & Porter, 2009). En su lugar han desa-
rrollado los denominados modelos mecanisticos,
que consideran los atributos funcionales de las
especies (comportamentales, morfoldégicos y/o
fisiolégicos) y su relacion con los datos bioclima-
ticos (Kearney, 2006; Kearney & Porter, 2009).
Estos ultimos modelos son indudablemente mu-
cho mas dificiles de aplicar, y en algunos casos
tienen un menor poder predictivo que los mode-
los correlativos, pero un poder explicativo consi-
derablemente mayor (Kearney, 2006).

MACROFISIOLOGIA: FISIOLOGIA DE LA
DISTRIBUCION

Para entender cémo las caracteristicas del
Nicho Fundamental se reflejan en el espacio,
es necesario ver como se relacionan las dis-
tribuciones geograficas de las especies y sus
caracteristicas fisiolégicas. La correlacion exis-
tente entre las variaciones de los rasgos fisiol6-
gicos de las especies y los patrones de distri-
bucion espacial y temporal, y sus implicancias
ecoldgicas, se considera como el puente entre
la Ecologiay la Fisiologia y se denomina Macro-
fisiologfa (Chown et al., 2004; Bozinovic et al.,
2011; Gouveia et al., 2014; Chown & Gaston,
2015). Este éarea interdisciplinaria con un en-
foque de ecologia fisioldgica proporciona una
perspectiva que tiene que ver con la variacion
en rasgos fisiolégicos a distintos niveles taxo-
némicos, y a escalas geograficas y temporales
amplias, como un medio para comprender las
consecuencias ecoldgicas y evolutivas a nivel
intra e inter-especifico (Chown et al., 2004). Di-
cho enfoque reciente de la biodiversidad bus-
ca elucidar los patrones de variabilidad fisio-
l6gica geografica en el marco de la estructura
jerérquica de la biodiversidad y entender los
mecanismos que subyacen a estos patrones
(Bozinovic et al., 2011).

Los efectos fisiolégicos del clima sobre las
especies, en particular las especies ectotérmi-
cas, suelen estar relacionados con el balance
hidrico y el equilibrio térmico, por lo que los
factores abidticos mas importantes que influyen
en la distribucion y abundancia de los insectos
son la disponibilidad de agua y la temperatura
(Chown & Nicholson, 2004). Segun la Hipotesis
de Variabilidad Climatica, la tolerancia térmi-
ca deberia correlacionar positivamente con el

rango geografico de la distribucion de las es-
pecies, ya que la mayor variabilidad climatica
en latitudes elevadas funcionarfa como el factor
principal de seleccion. Aquellas especies que
sean capaces de tolerar tal variacion podran
habitar esas zonas o extender su area de distri-
bucién hacia ellas (Stevens, 1989; Chown & Ni-
cholson, 2004). Paraddjicamente, si bien exis-
te documentacion para este tipo de patrones
climéticos, las tolerancias fisiologicas de las
especies a través de grandes gradientes latitu-
dinales no han sido tan ampliamente evaluadas
(Addo-Bediako et al., 2000; Chown et al., 2002).

CONCLUSIONES FINALES Y POR QUE EL
USO DE INSECTOS

Los insectos son organismos ideales para
realizar estudios con un enfoque de macrofi-
siologia ya que poseen una amplia distribucion
geografica, se crian facilmente en el laboratorio
y son aptos para la experimentacion. Esto brin-
da la posibilidad de trabajar a distintos niveles
de organizacion, es decir a nivel de poblacio-
nes y de especies (un enfoque mas macroeco-
l6gico) y a nivel individual con experimentos a
campoy laboratorio (un enfoque ecofisioldgico).
Mediante estas estrategias es posible arribar a
una explicacion mecanistica para los limites de
su distribucion geografica, debido a posibles li-
mitantes fisiolégicas, que no le permitirian tener
6ptimas performances en determinados am-
bientes como para competir exitosamente con
otros organismos del ecosistema.

Por otra parte, debido a que la mayoria de
los insectos son animales ectotérmicos, son
muy importantes la temperatura y las caracte-
risticas fisiolégicas de los insectos asociadas
a la temperatura, es decir, tolerancias y prefe-
rencias térmicas, tasa metabdlica y de pérdida
de agua, entre otras. Por lo tanto, estudios fi-
siolégicos de tolerancias térmicas y desecacion
en insectos, junto con mediciones de variables
ambientales como temperatura, precipitacion,
etc. contribuirfan a mejorar las predicciones
de distribucion actual y futura de las especies
frente al cambio climatico global. La Figura 1
muestra un ejemplo hipotético para entender el
funcionamiento de la relacion entre la fisiologia
y la ecologia en la distribucion de las especies,
lo cual es importante para poder predecir la dis-
tribucion futura de insectos de importancia eco-
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FISIOLOGIA ECOLOGIA
Limites de tolerancia térmica Modelado de la distribucion
de especies
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Fig. 1. Importancia de la relacion entre la fisiologia y la ecologia para entender la distribucién de las especies. Para conocer
los mecanismos fisiolégicos que determinan la distribucion geografica de un insecto hipotético es preciso determinar las
tolerancias fisiolégicas (Temperaturas criticas méximas (TCméax) y minimas (TCmin)) y realizar un mapa con las biovaria-
bles necesarias (Bio5 (temperatura maxima del mes mas calido) y Bio6 (temperatura minima del mes mas frio)). Este mapa
mostrara las zonas posibles donde, solo por el efecto de las temperaturas, podria hallarse el insecto. Por otro lado, los
modelos de distribucion de especies basados en puntos de presencia y biovariables permiten generar mapas predictivos
de probabilidad de presencia. Estos dos enfoques se pueden relacionar para explicar la distribucion de la especie. El nue-
vo enfoque ecofisiolégico, sugiere que la probabilidad de presencia de la especie aumenta una vez que las temperaturas
minimas del mes mas frio superan los valores de TCmin. Ademas si se obtienen solo los puntos donde la probabilidad de
presencia es mayor a un determinado umbral (ej. P(pres)>0,35) y se extraen los valores de las Bio5 y Bio6, se vera cuan

alejado de los valores criticos de tolerancia podria estar distribuida la especie.
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némica, como especies de insectos invasores,
plagas o vectores de enfermedades. Dentro de
estas ultimas, hemos hallado recientemente los
extremos de tolerancia térmica (Temperaturas
criticas maximas (TCmax) y minimas (TCmin))
de las dos especies mas importantes en la epi-
demiologia de la enfermedad de Chagas, Tria-
toma infestans y Rhodnius prolixus, las cuales
poseen una distribucién geografica muy dife-
rente (de la Vega et al., 2015). Lo que hallamos
fue que T infestans con un area de distribucion
mayor y mas extrema (austral) que R. prolixus,
cuya distribucion es mas ecuatorial, posee un
mayor rango de tolerancia térmica, con una
mayor TCmax y menor TCmin. Estos resultados
apoyan la Hipoétesis de Variabilidad Climatica,
lo que explica en términos fisioldgicos la regla
de Rapoport (de la Vega et al., 2015), verificada
previamente en triatominos (Gorla & Noireau,
2010). Por otra parte y debido al cambio clima-
tico global, el aumento de la temperatura am-
biental por efecto invernadero, no sélo exten-
deria las regiones de distribucion geografica de
los insectos, sino que también aumentaria sus
tasas metabdlicas, la utilizacion de recursos y la
tasa de alimentacion. Para insectos hematodfa-
gos vectores de enfermedades un aumento de
la temperatura ambiental produciria un aumento
de la frecuencia de picado con el consiguiente
aumento en la transmision de las enfermedades
(Rolandi & Schilman, 2012).

Las investigaciones recientes en fisiologia de
insectos demuestran que esta disciplina contri-
buye a responder preguntas ecoldgicas funda-
mentales, y que el enfoque macrofisioldgico es
una herramienta de gran importancia para abor-
dar muchos de los problemas aun no resueltos.
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