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RESUMEN

Las relaciones mutualistas entre especies han recibido relativamente poca atencién en el campo de la biologia de la
conservacion. Es especialmente en ecosistemas insulares donde se ha encontrado que estas interacciones, en particular
las existentes entre plantas y animales, pueden ser muy importantes para el mantenimiento de la biodiversidad. Las islas,
con valores relativamente altos de diversidad biol6gica, son especialmente vulnerables a modificaciones de cualquier
tipo en el hdbitat, y la pérdida de una especie puede causar una dramética reduccién -o incluso la extincién- de otra(s)
que dependa(n) de ella. En este trabajo se presentan una serie de ejemplos de islas donde los mutualismos planta-animal
son supuestamente importantes para la estructura de las comunidades vegetales y para la biodiversidad en general. Se
enumeran las principales amenazas actuales a los animales mutualistas (polinizadores y dispersores, en particular) y
los factores a considerar para poder predecir el riesgo de extincién de una planta desposeida de dichos mutualistas.
Finalmente, se recogen diversos casos documentados de ruptura de mutualismos y sus consecuencias. Cualquier
programa de conservacion en el futuro serd incompleto si no incorpora el estudio y la facilitacién de las interacciones
mutualistas entre especies, tanto evolutivas como de tipo ecolégico.

Palabras clave: mutualismos planta-animal, polinizaci6n, dispersién de semillas, ruptura de mutualismos,
biodiversidad en islas.

ABSTRACT

The mutualistic interactions among species have received relatively little attention in the field of conservation biology.
It is especially in insular ecosystems where it has been found that this type of interactions, particularly plant-animal
interactions, can be very important for the maintenance of biodiversity. Islands, with relatively high values of
biodiversity, are especially vulnerable to habitat modifications of any kind, and the loss of a species can cause a dramatic
reduction -or even the extinction- of other species which depend on the former. In this paper I present some examples
of islands where plant-animal mutualisms are presumably important for the plant community structure and for
biodiversity in general. The current major threats to animal mutualists (pollinators and seed dispersers, in particular)
are enumerated as well as the factors that need to be considered when predicting the extinction risk of a plant devoid
of these mutualists. Finally, some documented cases of plant-animal mutualism disruption and its consequences are
given. Conservation programs are certainly incomplete if they do not incorporate the study of both evolutionary and
ecological mutualistic interactions among species.

Key words: plant-animal mutualisms, pollination, sced dispersal, mutualism disruption, biodiversity in islands.

INTRODUCCION

Los mutualismos son un tipo de interaccién
ecologica al que se empez6 a dar importan-
ciaamediados de los afios setenta, bastante
mas tarde que a las interacciones de com-
petenciay a las de depredador-presa, como

procesos estructuradores de comunidades.
La cantidad de informacién acumulada des-
de entonces ha sido muy grande, sobretodo
en la dltima década y en el campo de la
relacién planta-animal (ver revisién en
Bronstein 1994). Sabemos que la mayoria
de las angiospermas de las zonas templadas

Trabajo presentado originalmente en el “Taller sobre Ecosistemas de Zonas Mediterrdneas” organizado por la Red
Iberoamericana de Ecosistemas Mediterrdneos, CYTED-CONICYT, Chile, 14-16 de mayo de 1997

(Manejado por M.T.K. Arroyo)




528

son polinizadas por insectos y casi todas
las tropicales, especialmente las de las tie-
rras bajas, lo son por insectos, aves 0 mur-
ciélagos (Bawa 1990). Igualmente, la dis-
persion de semillas por animales es impor-
tante tanto en los ecosistemas templados
como en los tropicales, aunque sobretodo
en los iiltimos y especialmente en el bosque
tropical lluvioso, donde la zoocoria se da
enun 90% de las especies arboricoolas y en
casi el 100% de las arbustivas (Howe &
Westley 1988). Por tanto, es de esperar que
estos mutualismos jueguen un papel sobre
las poblaciones y comunidades de varios
ecosistemas mas importante de lo que se ha
creido hasta ahora. Sin embargo, a pesar de
la gran cantidad de datos acumulados al
respecto, tenemos todavia muy poca infor-
macién sobre las consecuencias de las rup-
turas de estos mutualismos para el mante-
nimiento de la diversidad (Kearns et al.
1998). Es sobretodo en los ecosistemas
insulares (p.ej., Temple 1977, Cox et al.
1991, Fuyjita & Tuttle 1991, Bond 1994,
Given 1995) o en los fragmentos de bosque
-que actian como islas- (p.ej., Spears 1987,
Jennersten 1988, Aizen & Feisinger
1994a,b, Didham et al. 1996) donde se ha
visto que el efecto de dicha ruptura puede
ser perjudicial para las plantas, reduciendo
su éxito reproductivo y pudiendo incluso
conducir a la extincién de sus poblaciones
(Bond 1994).

En el presente trabajo me voy a centrar
precisamente en las islas como generadoras
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de biodiversidad y como refugio de
interacciones peculiares que han evolucio-
nado hace mucho tiempo. Ademds, expon-
dré varios ejemplos de ruptura de mutua-
lismos que han tenido lugar en ecosistemas
insulares y sus consecuencias, y trataré las
diversas amenazas que sufren los animales
mutualistas (en particular, polinizadores y
dispersores de semillas) y las respuestas de
las plantas a posibles pérdidas de estos
mutualistas. Finalmente, destacaré la im-
portancia de conservar este tipo de
interacciones ecoldgicas y evolutivas.

Las islas como generadoras de diversidad

Existen en el planeta cerca de medio millén
de islas, aunque representan solamente un
5% de la tierra emergida. Sin embargo, las
islas contienen valores relativamente altos
de diversidad biolégica, sobretodo debido
a la gran cantidad de especies endémicas
que han evolucionado en ellas como res-
puesta a las condiciones peculiares de es-
tos ecosistemas (Tabla 1).

Algunas islas donde los mutualismos han
mostrado ser de gran importancia para la

“estructura de las comunidades vegetales y

para la biodiversidad, en general, son las
siguientes:

- Krakatoa. Esta es una isla tropical que
ha permitido el estudio de los procesos de
colonizacién después de una erupcién vol-
canica que tuvo lugar en 1883. Entre 1886

TABLAI

Algunas caracteristicas generales de las islas que las hacen sistemas particulares, y en los que
se originan interacciones particulares (e.g. Vitousek et al. 1995, Barrett 1996)

Some general characteristics of islands which make them particular systems, and where particular interactions
originate (e.g. Vitousek et al. 1995, Barrett 1996)

tienen una flora y una fauna disarménicas, es decir, con una composicién y proporcion de las diferentes familias
que difiere de las de la regién “fuente”, casi siempre el continente mas cercano. (En muchas islas faltan por

completo los vertebrados depredadores, por ejemplo).

la fauna de polinizadores es mds pobre que en el continente (algunos grupos incluso estdn ausentes). Esto se ha

documentado de Hawai, Galdpagos, Nueva Zelanda.
cuanto mds pequefia es la isla, mds pobre es la fauna.

la diversidad de especies de polinizadores es menor cuanto mayor es la distancia isla-continente.
los insectos tienden a ser mds generalistas en las islas, visitando un amplio rango de taxones.
en las islas ocednicas, hay una gran desproporcién de insectos de tamafio pequefio -lo cual probablemente refleja

su mayor capacidad de migracién-.
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y 1992 ha sido colonizada por un gran
nimero de plantas las cuales han llegado y
se han expandido a través de la dispersién
realizada por péjaros y murciélagos. Un
estudio realizado por Whittaker & Jones
(1994) revela que un total de 124 especies
(un 30% de la flora total de las angiospermas
presentes en Krakatoa) han colonizado y se
han expandido por la isla mediante
endozoocoria. Ademds de dispersar semi-
llas de estas plantas, tanto aves como mur-
ciélagos actiian como polinizadores de di-
versas especies en la isla.

- Islas del Pacifico Sur. Segin Cox et al.
(1991, 1992), el papel de los vertebrados
frugivoros y polinizadores en la estructura
de los ecosistemas es mds notable en las
islas del Pacifico Sur que en cualquier otro
lugar del mundo. Sus estudios indican que
los polinizadores y los dispersores de se-
millas pueden ser cruciales para la preser-
vacion de la biodiversidad, especialmente
en las islas ocednicas. Unos 31 géneros
pertenecientes a 14 familias de angios-
permas son polinizadas por Megachirop-
tera. El género Pteropus visita las flores de
al menos 26 especies diferentes y consume
frutos de unas 64 especies de Poli, Micro y
Melanesia (Marshall 1985). Estos mamife-
ros juegan un papel muy importante mante-
niendo ladiversidad el bosque. Pueden volar
unos 5-10 km entre parches de bosque en
busca de frutos, lo cual es importante para
los patrones de flujo génico y dispersién a
larga distancia. Algunas especies de drbo-
les y de lianas parecen depender solamente
de una o dos especies de estos frugivoros.
En las islas del Pacifico Sur, el 30-50% de
las plantas son endémicas. Al depender de
un ndmero limitado de polinizadores y
dispersores, su vulnerabilidad a una posi-
ble extincién es muy grande. En la isla de
Samoa, en particular, el 30% de los 4rboles
dependen, al menos en parte, de murciéla-
gos para su polinizacién o dispersién (Cox
et al. 1991, 1992).

Los murciélagos han disminuido mucho
sus poblaciones en las islas del Pacifico
Sur debido principalmente a la pérdida de
habitat o al exceso de caza, aunque el efec-
to se ha acelerado con los tifones y la
introduccién de depredadores. En la isla de
Guam, algunas especies de murciélagos han
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desaparecido (Fujita & Tuttle 1991) y re-
sultados preliminares muestran ya un redu-
cido éxito reproductivo en algunas espe-
cies de plantas (Cox et al. 1991).

- Nueva Zelanda. En este archipiélago,
un 70% de las plantas lefiosas produce fru-
tos carnosos, la mayoria de los cuales tiene
las caracteristicas tipicas de los dispersa-
dos por aves. A su vez, un 70% de las aves
forestales nativas son frugivoras (Clout &
Hay 1989). Actualmente, los principales
dispersores de semillas son las palomas
(Hemiphaga novaeseelandiae), el tui
(Prosthemadera), el pdjaro campana
(Anthornis), los “silvereys” (Zosterops) y
otros introducidos por el hombre como son
el mirlo (Turdus merula) y el tordo (Turdus
philomelos). Solamente las palomas son
capaces de dispersar los frutos grandes (de
mds de 1 cm de didmetro), incluyendo los
de al menos 11 especies de drboles nativos
(Clout & Hay 1989). Desgraciadamente,
las poblaciones de estas palomas han de-
crecido mucho después de la llegada del
hombre y de los depredadores introducidos
por éste. En las islas Chatham, por ejem-
plo, estas palomas son rarisimas actual-
mente, y en la isla Raoul se han extinguido
recientemente (Clout & Hay 1989). Otras
aves que pueden haber sido importantes
dispersoras de semillas y que ahora estdn
extinguidas son el huia (Heteralocha
acutirostris), un tordo llamado piopio
(Turnagra capensis), o los moas (11 espe-
cies de 6 géneros en las familias
Dinornithidae y Anomalopterygidae). Otros
son poco comunes como el kiwi (Apteryx

spp.), el kokako (Callaeas cinerea) o el
weka (Gallirallus australis) (Clout & Hay
1989). Esta pérdida de dispersores poten-
ciales ha tenido lugar por toda Polinesia,
aunque no se conocen todavia cuales han
sido las consecuencias sobre los patrones
de regeneracion del bosque.

- Hawaii. En estas islas se encuentran
unas 850 especies de plantas endémicas.
Aproximadamente el 70% de ellas, inclui-
das herbaceas y lefiosas (c. 30% vs. 70%,
respectivamente) son polinizadas por in-
sectos mientras que otro 18% (todas lefio-
sas) lo son por aves (Sakai et al. 1995). Por
otra parte, casi la mitad (47%) de la flora
que examinan estos autores (n=1565 espe-
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cies) posee frutos carnosos, sugiriendo dis-
persién por animales. Este tipo de disper-
sion se da en un 52% de las plantas lefiosas
y en un 29% de las herbaceas (Sakai et al.
1995).

- Galdpagos. En estas islas ocednicas,
que contienen unas 550 especies de
angiospermas, 250 de las cuales son endé-
micas, hay una total ausencia de mamiferos
(exceptuando una especie de ratén) y tanto
las iguanas del género Conolophus como
las tortugas gigantes dispersan los semillas
de las cactdceas (Racine & Downhower
1974, Christian et al. 1984). Dichas
cactdaceas juegan un papel muy importante
en la comunidad, sobretodo las de los géne-
ros Cereus y Opuntia, siendo las més abun-
dantes después de las compuestas.

- Aldabra. La tortuga gigante de esta isla
situada al Noroeste de Madagascar,
Geochelone gigantea, dispersalas semillas
de una treintena de plantas (Hnatiuk 1978).
Segiin este autor, la tortuga habria deriva-
do de un grupo de Madagascar (extinguida
de esta isla hace unos 1100 afios) por mi-
gracién marina, siendo laresponsable de la
introduccién de gran parte de la flora en
Aldabra al tener un tiempo largo de reten-
cién de comida en su tracto digestivo.

-Chiloé. Enlos bosques lluviosos de este
archipiélago al sur de Chile, los picaflores
(Trochilidae) polinizan el 18% de las espe-
cies lefiosas (Smith-Ramirez 1993). Ade-
mds, estos bosques estdn entre los bosques
templados del mundo con mayor inciden-
cia de especies vegetales productoras de
frutos carnosos (67% de las especies, 57%
de los géneros, Armesto & Rozzi 1989;
Willson et al. 1995).

Interacciones mutualistas arcaicas

Laimportancia de las interacciones mutua-
listas no radica solamente en el papel que
puedan jugar en la estructura de comunida-
des y en el mantenimiento de la biodiver-
sidad, sino también en el tiempo y en las
condiciones en que han estado evolucio-
nando dichas interacciones, las cuales pue-
den llegar a ser muy arcaicas. En las islas,
sobretodo debido a sus caracteristicas in-
trinsecas, es donde encontramos las
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interacciones mds antiguas (los ecosistemas
insulares han servido a menudo de refugio
para muchas especies, las cuales se han
extinguido en el continente) y més peculia-
res, y por tanto, merecen especial conside-
racién en el drea de la conservacion de la
biodiversidad. Algunas de estas particula-
res interacciones planta-animal originadas
en islas son las siguientes:

Nectarivoria y polinizacién por reptiles

El consumo de néctar por reptiles es un
fenémeno bastante raro que hasta ahora se
ha documentado dnicamente en islas: Nue-
va Zelanda (Whitaker 1987a,b), Seychelles
(Evans & Evans 1980), Bonaire en las An-
tillas Menores (Dearing & Schall 1992),
Madeira (Elvers 1977) y Baleares (Sdez &
Traveset 1995; Pérez-Mellado & Casas
1997; Traveset & Sdez 1997). Los geckos
del género Hoplodactylus de Nueva Zelanda
comen néctar de una amplia variedad de
especies, recolectando amplia variedad de
polen, sobretodo en el hocico y en la gar-
ganta, el cual pueden transportar durante
varias horas y a bastantes metros de distan-

cia. Aunque en todos estos trabajos se men-

ciona el papel de los reptiles como poten-
ciales polinizadores, los tnicos que de-
muestran empiricamente que estos anima-
les son responsables de la produccién de
semillas son el de Pérez-Mellado & Casas
(1997) y el de Traveset & Sdez (1997). En
un estudio realizado en la isla de Cabrera,
al sur de Mallorca, hemos encontrado que
Euphorbia dendroides (observaciones pre-
liminares sugieren que algo parecido suce-
de con E. characeas) es polinizada
mayoritariamente por Podarcis lilfordi en
las dreas donde esta lagartija es abundante.
Las flores también son visitadas por insec-
tos (principalmente moscas, abejas y avis-
pas), aunque éstos son todavia poco abun-
dantes al ser la época de floracién a finales
de invierno- principios de primavera, cuan-
do las temperaturas son ain bastante bajas.
Donde la lagartija es abundante, su fre-
cuencia de visita a las flores es més de 3
veces superior a la de insectos, estd sobre
los arbustos unas 3 veces mds tiempo y
visita unas 8 veces mis ciatios por minuto
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que los insectos. Esto se traduce en un
cuajado de frutos y de semillas también
superior en el 4rea donde las lagartijas son
abundantes (Traveset & Sdez 1997).

Saurocoria

La mayor parte de estudios sobre frugivoria
y dispersion de semillas por parte de saurios
proviene también de islas, por ejemplo:
Nueva Zelanda (Whitaker 1987a,b),
Madeira (Sadek 1981), Canarias (Valido &
Nogales 1994), Galdpagos (Racine &
Downhower 1974), Bahamas (Iverson
1985), Golfo de California (Sylber 1988),
Chiloé (Willson et al. 1996). En Baleares,
las dos lagartijas endémicas, con unas 40
subespecies presentes en las diferentes islas
e islotes, consumen los frutos de al menos
25 especies (Pérez-Mellado & Traveset en
prensa). Una de las interacciones més
interesantes que encontramos en estas islas
es la que se produce entre estos lacértidos y
el arbusto Cneorum tricoccon (Cneoraceae),
un mutualismo aparentemente muy antiguo
(Traveset 1995a,b).

Cneorum tricoccon pertenece a un grupo
de plantas de la flora Mediterrdnea que
evoluciond durante el Terciario temprano
bajo unas condiciones climdticas tropica-
les (Raven 1973; Axelrod 1975; Herrera
1985), y por tanto actualmente representa
una especie relictual. Existe la posibilidad
de que la planta fuera dispersada en un
pasado por algunas especies de la avifauna
africana presente en Europa durante el Ter-
ciario -especies en las familias Coliidae,
Musophagidae o Trogonidae-, aunque si
asi hubiese sido, se desconoce por qué ra-
z6n los pdjaros actualmente no podrian
consumir sus frutos. La hipé6tesis mas
conservativa es que la planta ha sido siem-
pre dispersada por reptiles y que, por tanto,
la relacién mutualista planta-lagartija es
una interaccién muy antigua y relictual. El
f6sil mds antiguo de Podarcis encontrado
en Baleares es del Mioceno Superior
(Alcoveretal. 1981) aunque es posible que
estos reptiles estuvieran en estas islas des-
de mucho antes (en la Peninsula Ibérica y
en Europa, los fésiles méds antiguos de
lacértidos corresponden al Eoceno; J.
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Barbadillo, com. pers.). Un caso paralelo,
y que apoya la hipétesis de una interaccién
arcaica es el que se da entre los lacértidos
del género Gallotia, endémicos de Cana-
rias, y el de otra especie perteneciente a las
Cneoraceae, Neochamaelea pulverulenta.
Esta planta tampoco es dispersada por aves,
y los lagartos son sus principales disemi-
nadores (Valido & Nogales 1994).

La distribucién actual de C. tricoccon en
Mallorca seguramente es diferente a la que
tenfa en un pasado. Las lagartijas, segtin el
registro fésil, no se encontraban por enci-
ma de los 500 m s.n.m. aproximadamente.
Han sido seguramente los carnivoros intro-
ducidos (Martes martes y Genetta genetta)
que consumen los frutos de esta planta
quienes la han dispersado a mayores
altitudes. Actualmente, no es raro ver esta
especie por encima de los 500 m (en la
Sierra de Tramuntana), a menudo alcan-
zando tamafios superiores a un metro en
lugares sombrios y himedos. En Mallorca
y Menorca, las lagartijas estan extinguidas
(supuestamente debido a la introduccién
de mustélidos), y martas y ginetas son aho-
ra los principales dispersores de Cneorum
en estas islas (ver tabla 1 en Traveset
1995b).

En Ibiza se han encontrado fésiles de
estas semillas que corresponden al Plio-
Pleistoceno (Traveset 1995b). Estas son
del mismo tamafio y estructura de las pro-
ducidas hoy, lo que indica que las presio-
nes de seleccién que actdan sobre caracte-
risticas de los frutos han sido probable-
mente muy débiles durante mucho tiempo.
Este cambio evolutivo tan lento en esos
caracteres podria ser explicado, al menos
parcialmente, por una constancia en el sis-
tema de dispersién, suponiendo que las
lagartijas han sido los principales disper-
sores de Cneorum durante este largo perio-
do de tiempo (Traveset 1995b).

Polinizacién por lemures

Este mutualismo ha sido estudiado por
Kressetal. (1994) en un drbol endémico de
Madagascar, Ravenala madagascariensis.
Segin estos autores, el lemur de collar
Varecia variegata es el unico polinizador
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eficaz de esa planta, la cual produce gran-
des cantidades de néctar. Las flores estdn
protegidas por unas bricteas que requieren
fuerza para ser abiertas y los pistilos son lo
suficientemente resistentes como para ser
manejados por estos primates. En otros
lugares donde el drbol ha sido introducido
(islas Mauricio y Reunién), los polini-
zadores son murciélagos del género
Pteropus. Kress et al. (1994) han hipo-
tetizado que los caracteres asociados a la
polinizacién por lemures se originaron du-
rante el Cretdceo en el taxén ancestral de la
familia. Los lemures se diversificaron en el
este de Africa a principios-mediados del
Terciario, mds o menos cuando se originé
la familia Strelitziaceae, de la cual el géne-
ro mds primitivo es Ravenala. El mu-
tualismo Ravenala-lemur ha persistido en
una regién aislada geogrdficamente y que
hoy se mantiene muy empobrecida en
vertebrados voladores que van a las flores.
Los otros dos géneros de la familia han
radiado en dreas con abundantes aves
nectarivoras (Strelitzia en el continente
africano) o abundantes murciélagos
(Phenokospermum en Sudamérica) (Kress
et al. 1994).

Polinizacion por murciélagos de hdbitos
terrestres

Una interaccién que ha sido recientemente
descrita en Nueva Zelanda es la existente
entre un murciélago endémico, Mystacina
robusta, y una planta endémica, parésita y
bastante rara, Dactylanthus taylorii
(Balanophoraceae) (Webb & Kelly 1993).
Los murciélagos viajan largas distancias
para consumir la gran cantidad de néctar
que producen las flores. Parece tratarse de
un mutualismo obligado que ha evolucio-
nado durante millones de afios desde la
separacién de Nueva Zelanda de Gondwana
(Webb & Kelly 1993). El murciélago come
a menudo a nivel del suelo, hdbito que ha
podido evolucionar en un ambiente libre de
depredadores mamiferos. Ambas especies
mutualistas estdn actualmente amenazadas
de extincion, y las flores de Dactylanthus
atraen a mamiferos introducidos como son
los opossums australianos o las ratas de
Polinesia, los cuales destruyen las flores y
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evitan la produccién de semillas (Webb & '
Kelly 1993).

Ejemplos de ruptura de mutualismos

La completa extincién de animales mutua-
listas en ecosistemas insulares ha ocurrido
en varias ocasiones. En todos esos casos,
las consecuencias deben haber sido impor-
tantes para las plantas, aunque existe po-
quisima informacién al respecto, y la prac-
tica extincion de las plantas no ha sido
nunca documentada.

+ La desaparicién del dodo, Raphus
cucullatus, en la isla Mauricio no causé la
desaparicién del 4rbol del tambalocoque,
Calvaria major; sin embargo, sus pobla-
ciones si parecen haber disminuido enor-
memente a raiz de la extincién de este ave,
aparentemente su mds eficaz dispersor
(Temple 1977; pero ver Witmer & Cheke
1991).

» Los moas de Nueva Zelanda desapare-
cieron repentinamente con la llegada de los
Polinesios a la isla, hace unos 1000 afios
(Cooper et al. 1993). Estos eran péjaros
herbivoros, ramoneadores, que incluian fru-
tos y semillas en sus dietas (Burrows et al.
1981). Se esta especulando mucho sobre
qué efecto tuvieron estas aves (las cuales
no habrian tenido ningin tipo de compe-
tencia con mamiferos o reptiles y su tinico
depredador habria sido el dguila gigante,
también extinguida de Nueva Zelanda) so-
bre la vegetacién; segin algunos autores
(Batcheler 1989), podrian haber actuado
como importantes factores de seleccion
sobre algunos caracteres de las plantas como
la fenologia, morfologia, quimica de las
hojas, etc.

e En la isla Chatham, al este de Nueva
Zelanda, existe un d4arbol (Sophora
microphylla) que parece haber perdido sus
polinizadores (Given 1995), el pdjaro cam-
pana y el tui -actualmente extinguidos o
muy amenazados-, debido a la fragmenta-
cién del hdbitat que ha tenido lugar des-
pués del establecimiento de los europeos
en la isla durante el siglo XIX. Otro ejem-
plo de ruptura de mutualismo en estaisla, y
que se ha traducido en una falta de plantas
jovenes, es el existente entre una especie
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de palmera, Rophalostylis, y su principal
dispersor, la paloma Hemiphaga
novaeseelandiae, ave en peligro de extin-
cion en la isla (Given 1995).

* Las aves nectarivoras endémicas de la
familia Drepanididae y Corvidae de las
Hawai eran las unicas polinizadoras de al
menos una especie de liana, Freycinetia
arborea (Pandanaceae). Esta se ha salvado
de la extincidén debido a la introduccién, en
1929, de Zosterops japonica, un ave prove-
niente de Japén que actia como su tnico
polinizador actualmente (Cox 1983).

* Fuchsiamagellanica es polinizada prin-
cipalmente por el picaflor Sephanoides
galeritus y por Bombus dahlbomii en la
mayor parte de su distribucién en Sud-
américa. Sin embargo, este mutualismo
planta-polinizador parecer romperse préic-
ticamente a altas latitudes (Tierra del Fue-
g0), donde el picaflor y el insecto son poco
comunes y la frecuencia de robo de néctar
por parte de un fringilido es relativamente
alta (Traveset et al. 1998).

* A parte del caso de C. tricoccon en
Baleares, mencionado mds arriba, otro
ejemplo de ruptura de un mutualismo pare-
ce suceder en una herbdcea, Paeonia
cambessedessi, endémica de Mallorca y
Menorca. Esta planta produce unos frutos
(foliculos) muy conspicuos por su tamafio
y color. Sin embargo, no se ha observado
nunca ningin animal consumiendo sus se-
millas (Traveset, en prep.). Estas permane-
cen debajo de la planta, o incluso dentro de
los foliculos secos, durante mucho tiempo
sin ser dispersados. La distribucién actual
de esta especie es muy limitada y es abso-
lutamente “contagiosa”, encontrdndose
Unicamente en despefiaderos orientados al
norte. La presencia de pulpa jugosa alrede-
dor de la semilla sugiere la existencia de
una interaccioén planta-dispersor en un pa-
sado. Es posible, aunque totalmente espe-
culativo, que la planta fuera dispersada en
un pasado por aves frugivoras tropicales,
actualmente extinguidas, pero abundantes
durante el Terciario (Cracraft 1973). Las
peonidceas son una familia primitiva
(emparentada con las Magnoliales y
probablemente originadas a partir de ellas;
Heywood 1985). Desafortunadamente, no
existe informacién alguna sobre el sistema
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de dispersién de las otras 35 especies exis-

-tentes, seaen el continente o en lasislas. La

presencia de arilos en algunas peonias (cf.
Heywood 1985) sugiere que la mirme-
cocoria podria ser importante para su dis-
persion, aunque ésta no se ha documentado
de momento. Esta especie se reproduce no
s6lo por semillas sino también vegetati-
vamente, ya que posee un bulbo rizomatoso
(Traveset, en prep.)

Amenazas alos polinizadores y dispersores
y respuestas de las plantas a la pérdida de
sus mutualistas

Los polinizadores y los dispersores de se-
millas, tanto vertebrados como invertebra-
dos, estdn sometidos a diversas amenazas
en los diversos ecosistemas donde viven
(Bond 1994, Kearns & Inouye 1997, Kearns
et al. 1998). Algunas de éstas son:

a) Alteracién del hébitat (e.g. Williams
1986, Janzen 1987, Vinson et al. 1993,
Travesetetal. 1998). La conversién de zonas
de bosque a dreas cultivadas ha supuesto en
muchos casos la total desaparicién de
polinizadores y dispersores en esas zonas.

b) Envenenamiento por pesticidas (e.g.
Kevan 1975, Johannsen 1977, Thomson et
al. 1985). Al no ser éstos selectivos, afec-
tan a la totalidad de polinizadores del 4rea
donde se ha aplicado el pesticida.

¢) Invasién de animales y plantas exéti-
cas (e.g. Bond & Slingsby 1984, Aizen &
Feinsinger 1994a,b, Vaughton 1996). Este
efecto es mucho mds grande en las islas que
en el continente (Vitousek et al. 1995). La
introduccién de la abeja de la miel en mu-
chas partes del mundo es un claro ejemplo
de invasién y posterior desplazamiento de
polinizadores nativos (Aizen & Feisinger
1994b, Vaughton 1996, y ver revisiones en
Kearns & Inouye 1997 y Kearns et al. 1998).

d) Fragmentacién (insularizacién) del
hébitat (e.g. Linhart & Feinsinger 1980,
Jennersten 1988, Lamont et al. 1993, Aizen
& Feinsinger 1994a,b, Given 1995). Esta
fragmentacién puede afectar no solamente
al éxito reproductivo de determinadas plan-
tas si no también a los niveles de poliniza-
cién cruzada (Jennersten 1988, Traveset et
al. 1998).
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Predecir cual sera el efecto de la pérdida
de los animales mutualistas de una especie
de planta en particular no es tarea facil. En
principio, se puede argumentar que las plan-
tas especialistas que dependan de unas po-
cas especies de polinizadores o dispersores
seran més vulnerables que las generalistas.
Algunos estudios sobre plantas polinizadas
por picaflores apoyan, de hecho, esa pre-
diccién (Linhart & Feisinger 1980). Sin
embargo, existe todavia poca evidencia de
que cambios en la diversidad y abundancia
de polinizadores y dispersores causen una
reduccién significativa en el éxito repro-
ductivo de plantas (e.g. Spears 1987,
Jennersten 1988, Aizen & Feisinger
1994a,b, Steiner & Whitehead 1996). Una
disminucién en los niveles de polinizacién
puede tener un impacto pequefio sobre la
dindmica de poblaciones de la planta, y el
cuajado de frutos puede estar mds limitado
por recursos, por ejemplo, que por polen
(e.g. Horvitz & Schemske 1988). Seguin
cual sea la causa de “alteracién” del habitat,
el conjunto entero de mutualistas puede
desaparecer o sus poblaciones verse seria-
mente afectadas. En ese caso, las plantas
generalistas podrian sufrir consecuencias
similares a las especialistas. En otros casos
(e.g., Zosterops en Hawai, carnivoros en
Baleares), animales introducidos pueden
“reemplazar” a los autéctonos que por una
razén u otra han desaparecido, ejerciendo
su papel de mutualistas, aunque nunca de
forma igual a los originales.

Para evaluar el riesgo de extincién de una
planta desposeida de sus animales mutua-
listas hay que considerar al menos tres
factores (Bond 1994):

(1) la probabilidad de ruptura del
mutualismo. La polinizacién por una sola
especie es relativamente poco frecuente;
los casos mds conocidos se encuentran en
las orquideas, y en los géneros Yucca y
Ficus. Se necesitan estudios de campo para
determinar la especificidad en la poliniza-
cién y dispersién de la planta en cuestion,
examinando a la vez la variacién espacio-
temporal en estas interacciones.

(2)el grado de dependencia reproductiva
del mutualismo (facultativo u obligado).
Se ha de conocer el sistema reproductivo
de la planta. La dependencia de los
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polinizadores serd total en plantas dioicas,
no anemdfilas y autoincompatibles, mien-
tras que no habrd ninguna dependencia en
especies apomicticas o que se autofecundan.
Para ello son necesarios estudios de polini-
zacién manual y de exclusién de poliniza-
dores en el campo. Hay que determinar
también la dependencia de los dispersores
para la germinaci6n y el reclutamiento de
las plantas. Para ello son necesarios expe-
rimentos de germinacién de semillas des-
pués de pasar por el tracto digestivo de los
animales (Traveset 1998) y comparar su-
pervivencia de pldntulas en diferentes
microhabitats donde los dispersores depo-
sitan las semillas.

(3) la importancia de las semillas en la
demografia de la planta. La ruptura del
mutualismo puede llevar a la extincidn de
la planta dinicamente en aquellos casos en
que las poblaciones estdn limitadas por las
semillas. Hay que distinguir la importancia
ecol6gica de la interaccién de su importan-
cia evolutiva. El mutualismo puede ser
evolutivamente relevante (por ej. el
polinizador o dispersor pueden estar ejer-
ciendo una gran presién de seleccién sobre
un caracter de las flores o frutos) sin alterar
el tamafio de las poblaciones de la planta
(Heithaus et al. 1982; Addicott 1986).

Para evaluar la dependencia de las semi-
llas, hay que conocer: a) si la planta tiene
propagacién vegetativa o clonal, b) la lon-
gevidad de la planta, y ¢) la capacidad de
rebrotar después de una perturbacién como
puede ser un incendio o un huracdn. Ade-
mds, hay que determinar la importancia
ecoldgica de la mortalidad de semillas y
plantulas para la poblacién. Las especies
mds limitadas por la cantidad de semillas
son, supuestamente, especies poco produc-
tivas, que no tienen banco de semillas, con
escasas poblaciones y que mueren trds una
perturbacién (Bond 1994).

Mediante los factores mencionados, las
plantas pueden tener efectos compensa-
torios para reducir el riesgo de extincion.
Estos efectos han de ser examinados en
plantas que estén en peligro de extincion
para determinar el riesgo que tienen de
desaparecer y poder preveer y evitar dicha
desaparicién. En algunos (o quizds mu-
chos) casos, la autopolinizacién puede evo-
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lucionar rdpidamente como respuesta a una
escasez o falta absoluta de polinizadores
(e.g. Grant & Grant 1965, Motten 1986,
Galen 1989, Washitani 1996). De hecho,
algunos géneros se autofecundan en las
islas pero no en el continente de donde
provienen: Nigella (Ranunculaceae) en las
islas del mar Egeo (Strid 1969), Cyrtandra
(Gesneriaceae) en las islas del Pacifico, o
Lycopersicon (Solanaceae) en las Gala-
pagos (Ehrendorfer 1979). En la isla de
Tierra del Fuego, Fuchsia magellanica pre-
senta unas poblaciones con un grado de
autogamia mds alto que en el continente,
probablemente seleccionado por la escasez
de polinizadores (Traveset et al. 1998).
Otro ejemplo puede ser el de Paeonia
cambessedessi en Baleares; esta especie
muestra unos niveles de autofecundacién
(20%) mucho més elevados que otras espe-
cies del género en la Peninsula Ibérica
(Traveset, datos no publ.). La seleccion
puede también alterar caracteres de las flo-
res de forma que atraigan a polinizadores
alternativos, como se ha visto en Rhaphi-
thamnus venustus (Verbenaceae) en la isla
de Juan Ferndndez (Yun Sun et al. 1996).
También la anemofilia puede evolucionar a
partir de la polinizacidn por animales, como
se ha descrito para Phyllis y Plocama
(Rubiaceae) en las Islas Canarias o para
Coprosma (Rubiaceae) en Nueva Zelanda
(Ehrendorfer 1979). Los efectos compensa-
torios en respuesta a una falta de dispersores
son mucho miés dificiles de identificar.
Quizas el mas probable sea el de la evolu-
cién de la capacidad de reproducirse
asexualmente. No existe ningin ejemplo,
que sea de mi conocimiento, que muestre
que una poblacidén sin dispersores tenga
este tipo de reproduccién y otra con
dispersores no tenga la capacidad de repro-
ducirse de forma asexual. Otro efecto com-
pensatorio podria ser el de la evolucién de
algin caracter de los frutos que los haga
“atractivos” a un conjunto mas amplio de
dispersores. Tampoco hay casos documen-
tados que evidencien esta posibilidad.
Los mutualismos planta-animal no se dan
en las mismas proporciones en todos los
ecosistemas, y por tanto, es razonable pen-
sar que el riesgo de extincién debido a una
ruptura de un mutualismo debe ser mayor
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en aquellas regiones donde éstos son fre-
cuentes. En altas latitudes, y en zonas
desérticas, ladependencia de polinizadores
y dispersores suele ser baja (Regal 1982).
Los ambientes tropicales son seguramente
los mas vulnerables (Regal 1982; Bawa
1990), mientras que los subtropicales y los
templados se sitian en un nivel intermedio.
Los bosques lluviosos templados de Chiloé,
sin embargo, podrian ser una excepcién, ya
que la alta incidencia de interacciones mu-
tualistas en ellos parece jugar un papel muy
importante en la estructura de sus comuni-
dades (Willson et al. 1995). Desafortuna-
damente, disponemos todavia de muy poca
informacién para evaluar si los diferentes
efectos compensatorios de las plantas se
dan con la misma probabilidad en los dis-
tintos ambientes y por tanto, si el riesgo de
extincién -dada una alteracién del hébitat
similar- es mayor en un ecosistema que en
otro.

En los ecosistemas mediterrdneos, en
general, faltainformacién sobre polinizado-
res, sistemas de reproduccién y dependen-
cia demogrdfica de las semillas. En las
islas Baleares, por ejemplo, se conoce la
biologia reproductiva de unas 50 especies
solamente (aproximadamente un 2% de la
flora total). Los datos disponibles apuntan
a un menor grado de autofecundacién en
las plantas endémicas, y por tanto, a una
mayor dependencia de vectores de polini-
zacién (insectos y/o viento) (Traveset
1999). Una de estas especies es un arbusto,
endémico de la isla de Menorca, Daphne
rodriguezi (Thymelaeceae) -el cual tiene
muy pocas poblaciones, con escasos indi-
viduos en la mayoria de ellas- y que presen-
taun altoriesgo de extincién: es autoincom-
patible, tiene polinizacién estrictamente
entomoéfila, y no se reproduce asexual-
mente. Ademds, su principal dispersor pa-
rece ser la lagartija Podarcis lilfordi, pre-
sente sblo en los islotes alrededor de Me-
norca, pero no en la isla grande.

Conservacidn de interacciones ecoldgicas
y evolutivas

Si consideramos que la reproduccién es
vital para la supervivencia de las especies,
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y que muchas plantas dependen de unos
pocos polinizadores o dispersores de semi-
llas, es razonable pensar que los mutualis-
mos pueden jugar un papel crucial en la
preservacién de la biodiversidad (e.g., Cox
et al. 1991; Willson et al. 1995).

En todos los programas de conservacion
es necesario incorporar el estudio y la
facilitacion de las interacciones mutualis-
tas. Mantener y propagar colecciones vivas
de plantas para una posterior reintroduccion
no funcionard a menos que también conser-
vemos su fauna asociada. Un primer paso
puede ser el calcular los indices de vulne-
rabilidad a la extincién propuesto por Bond
(1994) para las especies amenazadas de
una zona determinada. Una vez estudiada
la dependencia que las especies en peligro
de extincidn tienen de los polinizadores, de
los dispersores y de las semillas para su
reproduccion, propagaciény establecimien-
to, se pueden buscar soluciones (poliniza-
ciones manuales, reintroducciéon de los
polinizadores, plantacién de semillas, etc.)
para evitar la desaparicion de la especie en
su ambiente natural. La conservacién de
plantas y sus animales mutualistas puede
requerir poco mds que la proteccién o el
manejo apropiado del habitat (Kearns &
Inouye 1997; Kearns et al. 1998). Por ejem-
plo, dejar franjas sin cultivar entre campos
agricolas puede ser de gran utilidad para el
establecimiento de colonias de abejas o
abejorros, que de otro modo podrian des-
aparecer. Mantener plantas en el hébitat
que provean de néctar y polen, y/o de fru-
tos, a lo largo de la estacién puede también
ser importante para conservar los sistemas
de polinizacién y dispersién, ademdas de
contribuir a que areas deforestadas revier-
tan a una situacién boscosa. También la
aplicacién de fuegos controlados puede
servir, en determinados casos, para mante-
ner comunidades de herbiceas que sirven
de recurso para los polinizadores (Kearns
& Inouye 1997; Kearns et al. 1998).

Como se ha dicho previamente, los
ecosistemas insulares son particularmente
vulnerables a las extinciones de inter-
acciones ecoldgicas y/o evolutivas. Las
islas grandes de la cuenca Mediterrdnea, en
particular, han funcionado como reservorio
de floras del Terciario, sirviéndoles de re-
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fugio de las fluctuaciones climdticas del
Pleistoceno y de los cambios producidos
por los cinturones de vegetacién. Su tasa
de endemismos es relativamente alta
(Greuter 1995), y en ellas se han originado
una gran variedad de interacciones entre
especies muy peculiares. Nuestro objetivo,
por tanto, debe ser no solamente preservar
la diversidad genética y el potencial evolu-
tivo, sino también conservar los sistemas y
procesos que ya existen y que han venido
evolucionado durante miles de afios.
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