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Prologo

Gran parte de la diversificacion de la vida en la
Tierra es el resultado del simple hecho que casi to-
das las especies deben interactuar con otras para
sobrevivir y reproducirse. Las especies parasitan,
depredan y forman relaciones mutualistas con otras
especies. Gran parte de la evolucidén, entonces, no
esta circunscrita solamente a la evolucion de las es-
pecies, sino a la evolucién de las multiples mane-
ras en que las especies explotan a otras y evitan ser
explotadas. Asi como el proceso evolutivo ha pro-
ducido millones de especies, también ha producido
decenas de millones, o tal vez cientos de millones
de interacciones entre las especies, conformando la
compleja trama de la vida que Darwin denomind
la ribera enmaranada.

Las interacciones entre plantas y animales son
especialmente diversas. Los animales no sélo han
evolucionado la habilidad para alimentarse direc-
tamente de los tejidos vegetales, sino que las plan-
tas han evolucionado la habilidad de explotar a los
animales. La mayor parte de las plantas del planeta
dependen de animales para polinizar sus flores o
dispersar sus semillas. Por consiguiente, la trama de
interacciones entre plantas y animales de cualquier
ecosistema involucra una combinacién de relaciones
mutualistas y antagonistas que varia entre las espe-
cles y ecosistemas en un mundo en constante cam-
bio. La habilidad de los ecosistemas terrestres para
sostener la diversidad de la vida, asi como nuestras
propias sociedades, depende en gran medida de las
complejas tramas de interaccion planta-animal.

Esta compleja trama de la vida, sin embargo, esta
en constante peligro de ser desintegrada a medida
que nuestras propias sociedades humanas trans-
forman los principales ecosistemas del planeta. Si
deseamos mantener la riqueza biologica de nues-
tro planeta y ecosistemas saludables para el futuro,
debemos desarrollar un profundo entendimiento
acerca de como los procesos ecologicos y evoluti-
vos continuamente moldean las interacciones entre
plantas y animales. Los esfuerzos de cientificos en
diversas partes del mundo nos proporcionan un cre-

ciente arreglo de aproximaciones de investigacion
que otorgan robustas respuestas a preguntas sobre
la manera en que la trama de la vida se organiza y
cambia a medida que intervenimos los ecosistemas.

Los capitulos de este libro resumen gran parte de
tales aproximaciones de investigacion y aplicacion
para la comprension de las interacciones planta-
animal. La mayor parte de las contribuciones com-
binan aproximaciones ecologicas y evolutivas, refle-
jando de esta manera nuestra creciente compren-
sion que la evolucion es un proceso en curso y que
ocurre en todas las interacciones. No hay distincion
entre tiempo ecologico y tiempo evolutivo. Conta-
mos con muchos ejemplos de interacciones que han
evolucionado en los tltimos clen aflos en respues-
ta a cambios en las condiciones ambientales. En la
medida que continuemos imponiendo cambios en
los ecosistemas, es probable que veamos muchos
ejemplos de evolucion rapida en los afios venideros.
En consecuencia, si queremos lograr una verdadera
comprension de las fuerzas que organizan la trama
de la vida, aun en cortas escalas de tiempo, nece-
sitamos aproximaciones que conecten los procesos
ecologicos con los evolutivos.

En este libro se capturan los principales desafios
que actualmente enfrentamos los cientificos que es-
tudiamos interacciones interespecificas. Historica-
mente, muchos estudios de interacciones entre espe-
cies se han concentrado en comprender la manera
en que las especies interactian con una o unas pocas
especies. El foco actual consiste en entender la ma-
nera como las especies varian en sus interacciones
a través de los paisajes, en entender como aquella
variacion afecta la ecologia y coevolucion de las in-
teracciones a través de multiples escalas espaciales,
y en entender como las complejas redes de especies
interactuantes son moldeadas por procesos ecologi-
cos, evolutivos y coevolutivos. Estas preguntas nos
demandan diversas aproximaciones. Para enfrentar
este desafio debemos expandir nuestro conocimien-
to mediante colaboraciones entre cientificos con di-
ferentes habilidades.



Los capitulos de este libro son escritos princi-
palmente por cientificos de paises iberoamericanos,
quienes estan desarrollando una amplio rango de
nuevas colaboraciones que conectan aproximacio-
nes ecologicas y evolutivas. El estudio de la ecolo-
gia evolutiva de interacciones planta-animal tiene
una larga y distinguida historia en Latinoamérica
y Espana. La alta diversidad biolégica presente en
los climas tropicales, mediterrancos y templados
ha estimulado por décadas el desarrollo de nuevas
hipotesis y aproximaciones para estudiar y expli-
car aquella notable diversidad. Este libro refleja no
solo aquel hecho historico, sino también su conti-
nua expansion. El actual es un momento excitante
para los estudios sobre interacciones planta-animal
ya que la trama internacional de interacciones entre
cientificos contintia creciendo y produciendo nuevas
aproximaciones y colaboraciones.

Colectivamente, este libro aborda los tres princi-
pales desafios en el estudio de las interacciones in-
terespecificas. (Coémo desarrollamos nuevos marcos
conceptuales y aproximaciones que nos ayuden a or-
ganizar nuestra comprension de los procesos ecolo-
gicos y evolutivos que moldean las interacciones en-
tre las especies?, ide qué manera la fragmentacion
de los habitats, la defaunaciéon de los ecosistemas,
la propagacion de especies invasoras y el cambio
global afectan la trama de la vida mediante rapidos
cambios ecologicos y evolutivos?, ¢cual es la mejor
manera de usar nuestro conocimiento para conser-
var la trama de la vida para futuras generaciones?
Estos capitulos son guias que senalan el trabajo que
resta por hacer por nosotros y por las siguientes ge-
neraciones de cientificos.

John N. Thompson
Unwersity of California Santa Cruz



Prefacio

Las interacciones ecolégicas planta-animal represen-
tan la red que aglutina las especies presentes en los
ecosistemas y son por lo tanto la estructura desde la
cual se despliega la biodiversidad. Estudios recientes
evidencian las consecuencias en cascada que tendria
la pérdida de tales interacciones sobre el manteni-
miento de la biodiversidad, en los flujos de energia
y en la propia dindmica de las comunidades. El re-
sultado de las interacciones entre plantas y animales
esta muy condicionado por el grado de manejo hu-
mano del paisaje. Los impactos humanos directos e
indirectos condicionan el tipo, intensidad y balance
global de las interacciones planta-animal, al provo-
car extinciones selectivas de especies, introducciones
de especies exdticas y fragmentar y degradar los
habitats originales. Es fundamental por tanto el in-
corporar explicitamente el estudio de interacciones
planta-animal en los andlisis de biodiversidad, y en
los estudios sobre el funcionamiento ecologico de los
ecosistemas.

Este volumen se gener6 con la conviccion que el
estudio de las interacciones planta-animal se bene-
ficiaria de la presentaciéon reunida de estudios con-
ceptuales y aplicaciones para un puablico de habla
hispana. A pesar de que la gran mayoria de los sis-
temas naturales e interacciones planta-animal mas
estudiados y paradigmaticos ocurren en paises de
Iberoamérica, la mayor parte de los libros sobre el
tema publicados en los tltimos anos han sido escritos
para profesionales y estudiantes anglosajones. Esto
ha restringido de manera importante la difusion del
conocimiento adquirido durante décadas de inves-
tigacion hacia los distintos estamentos de nuestros
paises y con ello se ha limitado el diseno creativo de
nuevas soluciones y respuestas a las diversas amena-
zas relacionadas con la pérdida de biodiversidad. En
nuestras discusiones informales en varios congresos,
descubrimos paulatinamente un interés compartido
por participar en la generaciéon de un volumen di-
rigido a una audiencia hispano parlante donde se
reuniera de una manera amplia los diversos puntos
de vistas y aproximaciones conceptuales y metodo-

légicas que cada uno de los contribuyentes ha expe-
rimentado a lo largo de sus investigaciones. Es asi
como auspiciados por el Programa de Cooperacién
Iberoamericano CYTED, el proyecto XII-6 “Las inte-
racciones ecologicas entre plantas y animales como
generadoras de biodiversidad: su papel en la dina-
mica y conservacion de los ecosistemas” ha servido
como foro donde investigadores de diferentes paises
iberoamericanos hemos discutido sobre el estado del
conocimiento de las interacciones ecologicas planta-
animal como pilares de la conservacion. Este pro-
yecto ha aglutinado a buen nimero de grupos que
investigan en el area de las interacciones planta-ani-
mal en Iberoamérica, y que trabajan en las regiones
mas diversas del planeta, desde la foresta amazonica,
hasta los ambientes de alto estrés, como altas monta-
nas y desiertos. Los 18 grupos de investigacion parti-
cipantes en nuestra propuesta pertenecen a 7 paises
de la comunidad iberoamericana: Argentina, Brasil,
Chile, Cuba, Espana, México y Venezuela. Auto-
res de la mayoria de estos paises contribuyeron con
su perspectiva particular a la conformaciéon de este
volumen, el cual no debiera ser interpretado como
un conjunto de escritos independientes sobre temas
especificos sino como un conjunto articulado de
perspectivas que es mas que la suma de las contribu-
clones particulares. Los autores que contribuyeron a
este volumen han efectuado un admirable esfuerzo
por sintetizar sus visiones lo cual ha satisfecho con
creces nuestras expectativas iniciales.

Las expectativas con un nuevo libro son varia-
das. Por una parte, es nuestra expectativa que este
volumen sirva para proporcionar una sintesis de,
al menos una parte, del enorme caudal de conoci-
mientos existente en la disciplina. Mucho de aquel
conocimiento debiera ser transferible directa o indi-
rectamente hacia la gestion de la vida silvestre, cuya
implementacién en planes de manejo, restauracion
y conservacion requiere necesariamente del conoci-
miento que tengamos de nuestros sistemas naturales.
También esperamos que el libro sirva como punto
de partida para estimular discusiones y seminarios



de estudiantes de pre y postgrado interesados en el
tema en los paises de habla hispana. Es a este grupo
a quienes esta dirigido principalmentre este esfuerzo
colectivo. Finalmente, esperamos que este libro sirva
de estimulo para las nuevas generaciones de cientifi-
cos interesadas en comprender y develar la sutileza,
complejidad y belleza de las interacciones planta-
animal en la naturaleza.

Expresamos nuestra gratitud a Marcela Cuartas
y Sergio Scott por su colaboracién editorial y a Ca-
rezza Botto por numerosas discusiones y sugerencias

sobre la estructura del volumen. Finalmente, agrade-
cemos al Programa de Cooperacion Iberoamericano
CYTED (proyecto XII-6), al Programa Institucional de
Ecologia y Biodiversidad (pieB) de la Universidad de
Chile, a la Facultad de Ciencias de la Universidad de
Chile y a los proyectos Anillo PBCT 34-2006 y Nu-
cleo Milenio P99-103F por apoyar esta iniciativa.

Santiago de Chile
Marzo 2009
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CAPITULO 8
Mutualismos planta-animal en islas: influencia en
la evolucion y mantenimiento de la biodiversidad

ANNA TRAVESET, MANUEL NOGALES Y Luts NAVARRO

8.1. Islas como puntos calientes de biodiversidad a nivel mundial

Tradicionalmente, las islas han sido consideradas como valiosos laboratorios naturales,
los cuales —dada su relativa sencillez en la composiciéon de sus biotas— son ecosistemas
ideales para el estudio de determinados procesos ecologicos y evolutivos. Las caracte-
risticas de la biota de las islas estan relacionadas con aspectos biogeograficos (escaso
numero de especies que componen la flora y la fauna, alto grado de endemicidad y pre-
sencia de elementos relicticos), poblacionales (efecto de la compensacion de densidades
por parte de algunas especies), ecologicas (ampliacion del nicho trofico por parte de al-
gunos organismos, reduccion de la competencia interespecifica), o evolutivas (radiacion
adaptativa, tendencias al gigantismo/enanismo, pérdida de la capacidad locomotora y
de la dispersion biologica) (revisado en Whittaker y Fernandez Palacios, 2007).

A pesar de que en general las biotas insulares se caracterizan por presentar una
flora y fauna depauperadas respecto a los ecosistemas continentales, tienen una par-
ticularidad: su elevado nivel de endemicidad. Esto, asociado a la reducida extension
que ocupan respecto a las zonas continentales, sitda a las islas como ecosistemas de alta
diversidad biologica, lo que las ha llevado a ser consideradas, en general, como “puntos
calientes de biodiversidad” (Myers, 1990). Asimismo, el elevado grado de endemicidad
y los filtros impuestos a la inmigracion de especies desde el continente han derivado en
una biodiversidad muy particular, con muchas peculiaridades y diferencias respecto a
los ecosistemas continentales (Carlquist, 1974; Whittaker y Fernandez Palacios, 2007).
Entre los distintos grupos taxonémicos, las plantas superiores y los reptiles son, proba-
blemente, los mejor estudiados en este tipo de ecosistemas. Las islas, con una superficie
terrestre proxima al 3% de la Tierra, albergan mas de 35.000 especies de plantas su-
periores, lo que supone mas del 13% del total de las plantas descritas en el mundo. El
porcentaje de plantas endémicas en islas suele ser muy alto (ver Tabla 3.2 en Whittaker
y Fernandez-Palacios, 2007), llegando a alcanzar los niveles mas elevados en archipié-
lagos como Hawaii (aprox. el 90%), Nueva Zelandia (82%) o Nueva Caledonia (80%).
En el caso de los reptiles, las islas albergan multitud de especies exclusivas de una Gnica
1isla (60% de los reptiles terrestres en la isla de Mona, 60% de eslizones en islas del
Pacifico tropical, Adler ez al, 1995), e incluso, de géneros endémicos, como es el caso
de Gallotia, cuyos lagartos son endémicos de las islas Canarias (Izquierdo et al., 2004), o
las iguanas de roca, Gyclura, de las Antillas Mayores. Aunque menos estudiados por su
complejidad taxonomica, en el caso de los insectos, un elevado grado de endemicidad
también ha sido descrito para Canarias (38.5% de especies endémicas, Izquierdo et al.,
2004), los lepidopteros en las islas del Pacifico tropical (35% de endemicidad, Adler
y Dudley 1994) o de grupos como las moscas de la fruta en Hawaii (Wagner y I'unk,
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1995). Analisis realizados en islas del Pacifico tropical (ver Carvajal y Adler, 2005) tam-
bién arrojan valores elevados de endemicidad para grupos taxonémicos como las aves
(66%) o los mamiferos (53%). A estas peculiaridades relacionadas con la diversidad de
especies en islas, hay que sumar las relacionadas con la abundancia de determinadas
especies, explicadas por los modelos de compensacion de densidades (Wright, 1980).
Asi, estudios recientes explican, por ejemplo, el fendémeno de la sobre-representaciéon
de reptiles que se produce en islas como una respuesta a la escasez de competidores y
depredadores que este grupo de animales tiene en los ambientes insulares (Buckley y
Jetz, 2007). Como veremos mas adelante, estas particularidades en la composicion y
abundancia de la fauna y flora de las islas van a tener implicaciones directas en el tipo
e intensidad de los mutualismos entre plantas y animales.

El elevado ntimero de especies endémicas contrasta con la gran fragilidad que presen-
tan las islas, al ser territorios de limitada extension y, en numerosas ocasiones, estar some-
tidos a una fuerte alteracion ambiental como producto de la actividad humana. Ademas,
esta fragilidad es en parte debido a que las islas presentan floras y faunas disarmonicas, es
decir, con una composicion y una proporcion de las diferentes familias que difiere de la
flora y fauna de la regiéon “fuente”, que habitualmente suele ser el continente mas cercano
(Garlquist, 1974; Adsersen, 19935; Grant, 1998). Es por ello que las islas se encuentran
muy ligadas al fendmeno de la extincion, siendo éste el destino final de muchas especies.
De hecho, el 80% de las extinciones conocidas desde tiempos histéricos (aproximadamen-
te desde el ano 1.600 d.C) hasta la actualidad corresponden a especies insulares (Groom-
bridge, 1992). Las causas de estas extinciones son diversas, pero se podrian citar, entre
otros factores, una distribucion geografica restringida, poblaciones a menudo reducidas,
alteraciones en relaciones mutualistas y escasa variabilidad genética. Ademas, esta pér-
dida de biodiversidad como producto de los numerosos eventos de extinciéon de especies
en islas se ha visto magnificado por el fenémeno de la “globalizaciéon” de la economia
mundial, la cual estd favoreciendo enormemente el riesgo de invasiones biologicas que
resultan altamente perniciosas para el mantenimiento de la peculiar biodiversidad insu-
lar, como se ha visto en Canarias (Nogales ¢t al., 2005), o en Nueva Zelanda (Kelly ¢t al.,
2006), o en Galapagos ( Jager et al., 2007), por citar algunos ¢jemplos. Las especies inva-
soras, ademas, tienen la capacidad de alterar significativamente la estructura de las redes
mutualistas en la comunidad invadida (ver Morales et al, este volumen) y de provocar
cambios en el éxito reproductivo de las especies nativas mediante diversos mecanismos
(Traveset y Richardson, 2006). Dichas disrupciones se afiaden a las que provocan también
los efectos de fragmentacion del habitat (Aguilar e al, 2006) cada vez mas comunes en
nuestro planeta. Estas disrupciones mutualistas, y concretamente las que tienen lugar en
1slas, son tratadas mas adelante en este capitulo.

Nuestro objetivo principal es sintetizar la informacion disponible sobre la importan-
cia de las interacciones mutualistas planta-animal en la evolucién de las caracteristicas
de la biota insular, especialmente en las de la flora, y mostrar los patrones emergentes de
dichas interacciones en estos peculiares ecosistemas. A su vez, seflalaremos las hipotesis
que se han puesto a prucba o que atn quedan por contrastar en futuras investigacio-
nes para explicar estos patrones. Nos centraremos basicamente en las islas oceanicas
y para-oceanicas, dejando a un lado las estrictamente continentales por tener unas
caracteristicas intrinsecas diferentes a las primeras y no diferir tan marcadamente con
aquellas del continente. (Ver Recuadro 8.1).
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Recuadro 8.1. Tipos de islas segun su origen.

Hawaii, Canarias, Galapagos, Tristan da Cunha, Islandia.

Corcega-Cerdena.

Britanicas, Newfoundland, Tierra del Fuego, Irlanda, Chiloé.

a) Islas oceanicas: son aquellas que han emergido sobre placas oceanicas y que nunca han estado conectadas con el continente. Ejemplos:

b) Islas paraoceanicas (sensu Alcover et al., 1998) (equivalentes a los denominados “fragmentos continentales”, segtin la clasificacion de
Alfred Russell Wallace; Whittaker y Fernandez-Palacios (2007): son aquellas que atn habiendo estado conectadas en un pasado al
continente tienen caracteristicas biolégicas similares a las islas oceanicas, bien porque la conexion isla-continente tuvo lugar durante
un pasado remoto, porque dicha conexién dur6 un periodo relativamente corto, o bien porque la transferencia de taxa fue escasa (e.g.,
debido a un istmo demasiado estrecho). Ejemplos: Madagascar, Nueva Caledonia, Nueva Zelandia, Jamaica, Cuba, Islas Baleares, o

c) Islas continentales: son aquellas localizadas en placas continentales. Muchas de ellas han estado conectadas al continente durante la
era cuaternaria, aislandose durante la transiciéon del Pleistoceno al Holoceno (aproximadamente hace 11.500 anos). Ejemplos: Islas

8.2. Origen de la biodiversidad insular. Importancia de las relaciones
mutualistas planta-animal en la colonizacion y establecimiento en islas

Una multitud de factores influencian la biodiversidad de una isla, pero entre los mas im-
portantes, el origen del istmo, su antigiiedad, el tamafio, la orografia, la disponibilidad
de habitats y su grado de aislamiento presente y pasado, condicionan sobremanera la
diversidad de las especies, sus interacciones e historia de cambios. Ademas de responder
a cuestiones de azar, la disarmonia en la composicién de la biota insular, especialmente
la de islas oceanicas, constituye una clara evidencia de la existencia de un filtro a las
especies que no disponen de sistemas de dispersion a larga distancia. Hipotéticamente,
las especies capaces de colonizar islas deberian tener un sistema de dispersion a larga
distancia eficiente y, ademas, ser capaces de establecerse a partir de un nimero reduci-
do de individuos, o incluso un tnico individuo en muchos casos. En plantas, la anemo-
coria, la exo y endo-zoocoria y la talasocoria (i.e., dispersion de las semillas mediante
flotacion en el mar) constituyen los principales mecanismos de migracién que permiten
a determinadas especies colonizar islas remotas. En el caso de los animales, la migra-
cién puede ser aérea o marina, y tanto de manera activa (i.e., organismos con capaci-
dad intrinseca de realizar vuelos largos o de desplazarse por el agua) como pasiva (i.c.,
transportados por huracanes o ciclones, o bien mediante flotacién encima de troncos u
otro tipo de estructuras flotantes). Obviamente, la distancia entre el continente y la isla,
la intensidad y frecuencia de los diversos fendmenos meteorolégicos, como los huraca-
nes o ciclones, y las caracteristicas intrinsecas de cada organismo, van a condicionar
quién llega y quién no. Sin embargo, analisis generales realizados en islas como Hawaii,
alejadas 3.650 kilémetros del continente americano, muestran que grupos taxonoémicos
tan dispares como murciélagos, aves terrestres, caracoles, artropodos, hongos, musgos,
helechos y angiospermas, han sido capaces de salvar, aunque con distinto grado de
éxito, esta gran distancia. No obstante, en este esquema, se puede observar un patrén
recurrente, sobre todo en islas oceanicas alejadas mas de 200 kilometros del continente:
en la mayoria de los casos, los mamiferos terrestres de gran tamano estan ausentes en
la fauna original. Esto ha condicionado enormemente el tipo de interacciones planta-
animal que ha podido evolucionar en esas islas, tal y como se vera mas adelante al
abordar las interacciones de polinizacion o dispersion por reptiles.
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Las aves suelen ser el principal vector de transferencia de didsporas a las islas, de-
terminando en gran medida la composiciéon de las comunidades vegetales que se esta-
blecen en ellas. Prueba de ello es, por ejemplo, el archipiélago Juan Fernandez, donde
cerca del 90% de las especies de angiospermas han llegado a través de la ornitocoria,
tanto por dispersion exozodcora (46%) como endozodcora (Bernardello e al., 2006). Un
porcentaje menor, pero también relevante, de angiospermas (30%) se ha establecido
en la isla Krakatoa después de su erupcion volcanica en 1883, mediante la dispersion
endozodcora realizada basicamente por murciélagos y aves (Whittaker y Jones 1994). Y
aun otro dato proviene de Nueva Zelandia, donde un 70% de las plantas lefiosas produ-
ce frutos carnosos (250 especies en 50 familias) y, a su vez, un 70% de las aves forestales
nativas son frugivoras (Webb y Kelly, 1993). En el caso de las islas Canarias, existen
aproximadamente unas 70 especies nativas de plantas que producen frutos carnosos
(3.5% respecto al total de plantas superiores), mientras que 7 especies de lacértidos
(50% de los reptiles) y 15 especies de aves nativas (el 21% del total de especies nidifican-
tes) son frugivoras.

Una vez llegada a una isla, una especie ha de ser capaz de establecerse, a veces a
partir de uno o pocos individuos. En este sentido, las especies con capacidad de repro-
ducirse de forma independiente (por autofecundacién o mediante clones) parten con
ventaja respecto a las que necesitan mas individuos y/o vectores de transferencia de sus
gametos. Esto es lo que se conoce como “ley de Baker” (Baker, 1955). Es también cono-
cida, en el caso de las plantas, la capacidad de algunas especies de, una vez establecidas,
adquirir caracteristicas que las hacen menos dependientes (o totalmente independien-
tes) de animales para su regeneracion (i.e., sin necesidad de ningan vector polinico), lo
cual facilita enormemente su posterior propagacion. Mas adelante haremos referencia
a algunos ejemplos de especies que, una vez instaladas en islas, han modificado su
sistema de polinizacién (seccion 5) y/o dispersion (seccion 8) respecto a sus ancestros
continentales.

A continuacion, analizaremos las diferentes caracteristicas de plantas que facilitan
su establecimiento y propagacion en islas al depender (aunque solo débilmente o en
absoluto) de interacciones mutualistas con animales.

8.3. Caracteristicas ecologicas de la flora insular influenciadas por su
interaccion con animales mutualistas

Las diversas estrategias reproductivas en las angiospermas suelen estar muy relaciona-
das con distintas adaptaciones de flores, frutos y semillas. Asi, los disefios y presentacio-
nes florales, por ejemplo, tienen una gran influencia en la cantidad y calidad del polen
dispersado durante los eventos de polinizacion (Barrett 1998). Sin embargo, al ser las
floras y las faunas de las islas normalmente depauperadas y disarmonicas respecto a las
del continente, las especies de plantas en islas oceanicas o para-oceanicas deben “re-
ajustar” sus mecanismos de reproduccion dependientes de polinizadores y dispersores
para establecerse exitosamente. En comunidades insulares, por tanto, esperariamos que
aquellas especies vegetales que presentan sindromes generalistas tendran una mayor
probabilidad de éxito que las que requieren de una interaccién muy especializada (ver
seccion 8.5 mas adelante, y Jordano et al., este volumen). Esto nos lleva a plantearnos in-
teresantes preguntas sobre si las caracteristicas de las floras insulares son el resultado del
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filtro de seleccion al que han estado sometidas las plantas durante su establecimiento
o s1, por el contrario, dichos caracteres han evolucionado de forma auténoma una vez
establecidas y bajo las condiciones ecolégicas “especiales” de cada isla (Barrett, 1996).

Los escasos estudios realizados hasta la fecha sobre las caracteristicas ecologicas de
las floras insulares se han limitado a sefialar el porcentaje de endemicidad y, en algunos
casos, a aportar informacién sobre las formas de vida de las especies (ver revisiéon en
Hnatiuk y Merton, 1979), sin profundizar en el andlisis del sistema de reproduccion
que presentan ni del mecanismo de dispersion de sus didsporas, a pesar del interés que
ambos tienen para explicar su éxito. Los trabajos realizados en el archipiélago Juan Fer-
nandez (Bernardello et al., 2001, 2006) constituyen uno de los mas completos puntos de
partida en este tipo de andlisis ecoldgico, donde se comparan los sistemas de poliniza-
ci6n actuales con los supuestos de los progenitores colonizadores. Estos autores sugieren
que la asociacion existente entre algunos caracteres florales, como el color, la forma, el
tamano o la presencia de néctar y los sindromes de polinizacion, reflejan los mecanis-
mos de polinizacién de los ancestros colonizadores, mas que los mecanismos actuales.
Ademas, dichos autores proponen que las angiospermas colonizadoras del archipié¢lago
fueron mayoritariamente entomofilas (polinizadas por insectos) y anemofilas (poliniza-
das por viento). Debido a la escasez de insectos polinizadores, las especies entomofilas
habrian evolucionado a sistemas anemofilos o, en algunos casos, a mecanismos ornitofi-
los (polinizacién por aves) (Bernardello et al., 2001); mientras que las especies anemofilas
(v las ornitéfilas colonizadoras de la isla) habrian retenido su sistema de polinizacion.
Sin embargo, la ausencia de una fuerte presion selectiva hacia la anemofilia y la relativa
juventud de este archipiélago podrian explicar la débil asociacion que se observa actual-
mente para muchos taxa entre el sindrome anemofilo y sus caracteres florales.

En general, la “escasez” de estructuras florales complejas y un tamano reducido de
las mismas son caracteristicas comunes de las floras insulares (Carlquist, 1974; Barrett,
1996). Probablemente el caso mas extremo lo encontramos en Nueva Zelandia, don-
de las flores son relativamente inconspicuas comparadas con las floras continentales
proximas, con una elevada proporciéon de flores blancas (60%) y una frecuencia muy
baja de flores azules, purpuras y rojas (Webb y Kelly, 1993). Esto es especialmente lla-
mativo en géneros caracterizados por sus flores fuertemente coloreadas en otros lugares,
como Gentiana o Myosotis. En unos casos, las diferencias observadas en las caracteristicas
florales entre la flora insular y continental responden a la selecciéon impuesta por la
inmigracion disarmonica (e.g, la ausencia de especies heterostilas —especies que poseen
distintos morfos los cuales varian en la longitud del estigma y los estambres— en la flora
de Nueva Zelandia), mientras que en otros responden a la pérdida de estructuras es-
pecializadas en la flora insular, la cual a su vez refleja la adaptacion local de la flora a
la fauna polinizadora generalista y promiscua de las islas, tal y como ya argumentaron
hace décadas Godley (1979) y Lloyd (1985). Similares caracteristicas florales (posesion
de flores pequenas, con corolas abiertas, simetria actinomorfa y coloraciones poco vis-
tosas) se observan en la flora de islas oceanicas como Juan Fernandez (Bernardello e
al., 2001) y Galapagos (McMullen, 1999). Una de las evidencias mas claras del posible
re-ajuste en el tamafio de las corolas, como adaptacion al nuevo grupo de visitantes flo-
rales, la encontramos en la comparacién de las caracteristicas florales del género Cam-
panula entre el continente vy las islas Izu (Japon) (Inoue et al., 1996), donde el tamafio de
las flores es mayor en el continente que en las islas, lo cual se ajusta muy bien al tamafio
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de los visitantes florales en cada uno de los ambientes (abejorros de gran tamafo en el
continente y halictidos de pequeio tamafo en las islas). El cambio a simetrias florales
radiales, que se puede apreciar en familias especialmente zigomorfas como las Scro-
phulariaceae u Orchidaceae en Nueva Zelandia constituye un ejemplo mas de “deses-
pecializacién” floral, atribuida a una fauna de polinizadores depauperada, con escasos
o nulos polinizadores especializados (Webb y Kelly, 1993). Por tltimo, la desaparicion
de la hercogamia (separacion espacial entre androceo y gineceo) que se produce en las
poblaciones de Rhododendron kaempferi en las islas Izu ( Japoén), y que permite que esta
especie sea capaz de autofecundarse en estas islas, es otro ejemplo de la evoluciéon de
caracteres florales en ambientes insulares con escasez de polinizadores como motor de
cambio (Inoue, 1993).

Respecto a las caracteristicas relacionadas con la dispersion, existe también escasa
informacion sobre los mecanismos de diseminacion de frutos y semillas de la flora en
islas. La fraccién de la flora dispersada mediante mecanismos bidticos varia bastante
entre islas, aunque no se ha asociado todavia a ninguna caracteristica intrinseca de las
mismas. El porcentaje mas alto lo encontramos en Nueva Zelandia, donde un 70% de
las plantas lefiosas producen frutos carnosos (Webb y Kelly, 1993). En este archipiélago,
Lord y Marshall (2001) muestran que existe una asociacioén entre los frutos carnosos
blancos y azules con habitos arbustivos y crecimiento divaricado (con ramas que crecen
en todas direcciones formando angulos muy abiertos), pequeiio tamafio de las didasporas
y ambientes abiertos. Estos autores sugieren que para las especies arbustivas de habitats
abiertos, y en ausencia de frugivoros nativos capaces de movilizar didsporas de gran
tamano, los reptiles habrian operado como fuerza selectiva en la evolucion de frutos
carnosos pequenos de colores palidos (Lord et al., 2002). Sin embargo, una revisiéon
reciente de Valido y Olesen (2007), enfocada en resaltar la importancia de los reptiles
como polinizadores y dispersores de semillas en ecosistemas insulares, no confirma esta
asoclacion de caracteres como un patréon general. También en Nueva Zelandia se ha
descrito una asociacion entre frutos carnosos, ornitocoria y dioecia (separacion de sexos
en distintos individuos de una especie): cuanto mas elevada es la presencia de frutos
carnosos en islas alejadas, el nivel de dioecia responde mas a la seleccion impuesta por
la facilidad de migracion a larga distancia y a la capacidad de establecimiento de las
especies con fruto carnoso, que a cambios en el sistema reproductivo posteriores a la
colonizacién (Lloyd, 1985; pero ver Sakai et al., 1995).

La polinizacién y la dispersion de semillas mediadas por reptiles parecen ser feno-
menos mas frecuentes en ecosistemas insulares que en el continente (Olesen y Valido,
2003). Sin embargo, hasta la fecha no se han encontrado caracteristicas de las flores o
frutos (color, forma, concentracion de néctar, etc.) que permitan inferir la existencia de
sindromes concretos de polinizacién o de dispersion de semillas (Valido y Olesen, 2007).

8.4. Riqueza y abundancia de mutualistas en islas

Respecto a la fauna de polinizadores, aunque la informacién de muchas islas ocednicas
y para-oceanicas es todavia muy escasa, parece ser bastante depauperada, con una o
muy pocas especies generalistas dominando la comunidad y con una gran escasez (o
ausencia) de insectos polinizadores de probdscide larga. Llama la atenciéon el hecho
de que, habitualmente, los himendpteros, principales polinizadores en el continente,
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son muy raros o estan ausentes en islas oceanicas. Es el caso de Samoa (Bryan, 1931),
Aldabra (Woodell, 1979), las islas Izu en Japon (Inoue, 1993) o Galapagos (McMullen,
1993). Ademas, especialmente en islas oceanicas, existe una representacion despropor-
cionada de insectos de pequenio tamano, lo cual probablemente refleja su mayor capa-
cidad de migracion (Barrett, 1996). Estos insectos son posiblemente muy generalistas,
pudiendo visitar una gran variedad de formas y tamafos de flores. En Galapagos se
han descrito tnicamente dos especies de abejas polinizadoras, siendo Xylocopa darwinii
el principal visitante floral en todo el archipiélago (McMullen, 1987, 1993; Philipp ¢t al.,
2006). Los colibries, habituales polinizadores en el continente americano, estan ausen-
tes en estas islas, aunque dos especies de pinzones (Geospiza scandens y G. conirostris) visitan
las flores de al menos dos especies de Opuntia (Grant y Grant, 1981). La disarmonia en
el ensamblaje de polinizadores lo encontramos también en: 1) Nueva Zelandia (donde
los esfingidos y las abejas con proboscides largas, importantes polinizadores en las areas
continentales, estan totalmente ausentes, Lloyd, 1985), en 2) Hawaii (donde no hay
abejorros y existen sélo unas pocas especies de esfingidos, estando el grupo de poliniza-
dores supra-representado por mariposas nocturnas de pequeno tamafo y por moscas
(Howarth y Mull, 1992), y en 3) las islas Izu (donde los polinizadores de trompa larga,
como abejorros o papilionidos habituales en el continente, estan también ausentes o son
raros, y donde ademas el nimero de especies de polinizadores decrece con la distancia
al continente, Inoue 1993). Las Islas Canarias podrian representar una excepcion a este
patrén tan disarmonico, ya que recientemente se ha documentado que una gran diver-
sidad de polinizadores (un total de 37 especies, 62% de ellos endémicos) visita las flores
de 11 especies de plantas (10 de ellas también endémicas) en un ecosistema sub-alpino
de Tenerife (Dupont et al, 2003). En estas islas ocednicas, la diversidad de himendpteros
parece ser alta, ya que 18 de las 37 especies pertenecen a este orden, siendo 15 de ellas
endémicas de Canarias. No obstante, las Islas Canarias distan tan solo unos 100 km
del NO del continente africano. De ahi que estos insectos o sus ancestros hayan podido
colonizar con relativa facilidad estas islas.

Lamentablemente, pocos son los estudios a nivel de comunidad destinados a investi-
gar, en estos sistemas insulares, como es la topologia de las redes de polinizacion, cudles
son los nodos mas importantes (tanto de plantas como de polinizadores) y la vulnerabi-
lidad de dichas redes frente a cualquier perturbacioén (invasiones, fragmentacion, etc.)
que pueda representar un riesgo para la permanencia de las especies (ver secciéon de
redes mas adelante, y capitulos 1 y 2 de este volumen). Los primeros estudios realizados
en islas oceanicas, sin embargo, han mostrado que es frecuente encontrar especies na-
tivas super-generalistas, atribuyéndose este fenémeno a la relajacion de la competencia
interespecifica en ellas (Olesen ¢ al., 2002).

En cuanto a los dispersores de semillas, el patron de una fauna depauperada en
1slas parece ser similar al de los polinizadores. Unido a la escasez o ausencia de grandes
vertebrados en islas, esta el hecho de que habitualmente, la fauna de aves y murciélagos
frugivoros no se asienta en una isla hasta que las especies de plantas productoras de fru-
tos carnosos se han establecido y producen una fuente estable de alimento. En las islas
Krakatoa, por ejemplo, aunque solo 13 anos después de la erupcion que asolo estas islas
ya se registraron seis especies de plantas endozodcoras, no fue hasta 109 afos después
cuando se registraron hasta 124 especies de aves y murciélagos dispersores de semillas
(Whittaker y Fernandez-Palacios, 2007).
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8.5. ;Como afecta la escasez de polinizadores en las islas a la evolucion
de los sistemas reproductivos en plantas?

El depauperado y disarmoénico ensamblaje de polinizadores en islas oceanicas respecto
a los del continente tiene probablemente una fuerte influencia sobre el mecanismo re-
productor de las angiospermas. Como ya se ha comentado, Baker (1955) propuso que
las especies de plantas con mayor probabilidad de establecerse después de un evento de
migracion a larga distancia serian autocompatibles y la capacidad de autofecundacion
espontanea seria una ventaja adicional (Carlquist, 1974; Ehrendorfer, 1979; Barrett,
1998). Los escasos datos disponibles sobre los sistemas de compatibilidad de plantas en
islas muestran una mayor proporcion de especies autocompatibles respecto al conti-
nente y, por tanto, apoyan esta hipétesis. Bernardello et al. (2001) muestran que el 85%
de las angiospermas analizadas en el archipié¢lago Juan Fernandez son autocompatibles
aunque algunas combinen este mecanismo con la dicogamia (separacion temporal de
las funciones sexuales) o la monoecia (separacion espacial de flores masculinas y feme-
ninas en un mismo pie). En Galdpagos, el 90% de las angiospermas estudiadas también
ha mostrado poseer, con mayor o menor grado, autogamia espontanea. La presencia
de mecanismos promotores de reproduccién cruzada es muy baja en estas islas (Mc-
Mullen, 1987, 1990). Estas altas frecuencias de autogamia pueden resultar del filtro
impuesto al poo/ de especies continentales durante la colonizacion de la isla, aunque po-
drian también haber evolucionado con posterioridad a partir de mecanismos albgamos
(0 sea, que requicren polinizacion cruzada).

La comparaciéon de taxa o grupos que cohabitan en islas y continentes ha mos-
trado, en algunos casos, la pérdida de adaptaciones florales promotoras de una re-
produccién cruzada en asociacién a la colonizacion de islas. Es el caso, por ejemplo,
de 14 especies del género Nigella que en Grecia y Turquia son alégamas, pero cu-
yos congéneres endémicos de las islas del Egeo son predominantemente autégamos
(Strid, 1969). Patrones similares se han descrito en Iris versicolor en la comparacion
entre poblaciones de las islas Kent y Canada (Wheelwright et al,, 2006) o en Nicotiana
glauca entre dos islas del canal y California (Schueller, 2004). Este patron de cambio
en el mecanismo de reproduccién hacia la autogamia es previsible en islas pequefas
con ensambles de polinizadores depauperados respecto al continente. En estas con-
diciones, ciclos repetidos de colonizacion y extincion favoreceran a los inmigrantes
autbgamos, independientes de polinizadores para su reproducciéon (Barrett, 1998).
Otros estudios que han comparado especies que cohabitan en islas y en el continente
han mostrado también que especies insulares poseen una mayor capacidad de auto-
fecundacién respecto a las continentales (Ehrendorfer, 1979; Barrett, 1985; Barrett y
Shore, 1987; Barrett et al., 1989; Inoue et al., 1996). Las islas Juan Fernandez no son
tampoco una excepcion a este patron, encontrandose en ellas una mayor frecuencia
de autocompatibilidad (85% de las angiospermas) respecto al continente mas cerca-
no (Bernardello et al, 2001). Sin embargo, en este archipiélago existe un porcentaje
elevado de especies que dependen de algun vector de polinizacion. Analisis detallados
de las caracteristicas florales en algunas islas han mostrado que, a pesar de la elevada
frecuencia de taxa autégamos en sus floras, la abundante incidencia de mecanismos
de dicogamia y hercogamia sugieren la presencia de vectores de transferencia del
polen. Esto se ha constatado en las islas Juan Fernandez (Anderson e al, 2001) y
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también en la flora de Nueva Zelandia (Lloyd y Webb, 1986; Webb y Lloyd, 1986;
Webb y Kelly, 1993).

¢Coémo se puede explicar esta mezcla de estrategias y mecanismos reproductivos
en las floras insulares? La respuesta a esta pregunta parece radicar en la seleccion de
mecanismos de cruzamiento ejercida sobre las plantas una vez que éstas ya se han
establecido en las islas (Barrett 1996). El escape de la homocigosidad parece ser un pre-
requisito esencial para que se produzca radiacion y diversificacion de un taxon. Asi, la
anemofilia, la dioecia y sus variantes, y algunos rasgos florales, como la hercogamia y la
dicogamia, se consideran diferentes mecanismos para alcanzar la reproduccion cruza-
da en plantas insulares (Barrett 1996).

Incidencia y evolucién de la reproduccion cruzada en islas

La escasez de polinizadores en islas, unida a la intensidad de los vientos en muchas de
ellas, ha llevado a plantear la anemofilia como uno de los mecanismos de polinizacién
principales (Carlquist, 1966; Barrett, 1998). Asi, se han postulado diversas hipotesis
adaptativas (recogidas en Barrett, 1998) sobre los beneficios de la polinizacion por el
viento: 1) las especies anemofilas tienen ventaja sobre las dependientes de polinizadores
bioticos durante el periodo de establecimiento en las islas con faunas de polinizadores
depauperadas, 2) los fuertes vientos en algunas islas favorecen a las especies anemofilas,
y 3) la polinizaciéon anemofila es mas efectiva que la polinizaciéon animal en promover
la dispersion del polen y los consiguientes beneficios asociados a la alogamia.

Sin embargo, los analisis realizados en floras de islas ocednicas muestran que la
incidencia de la anemofilia es variable, y no tan elevada como se presuponia por sus
ventajas. Asi por ejemplo, la anemofilia es practicamente nula en Galapagos (McMu-
llen, 1987), se encuentra representada en un 20% de la flora de Hawaii (Ehrendorfer,
1979), y alcanza el 47% en las islas Juan Fernandez (Bernardello ¢t al., 2001). La elevada
incidencia de anemofilia en estas ultimas es atribuida a una combinacion de factores
que incluyen: 1) la persistencia del sistema de polinizacion original de los colonizadores
y 2) la adaptacion de especies originalmente entomofilas a un nuevo ambiente con una
fauna pobre en polinizadores (Bernardello et al., 2001). En algunos casos, las flores de
las especies retienen caracteristicas entomofilas ancestrales, a pesar de reproducirse por
anemofilia. El cambio de polinizacion bidtica a anemofila podria ser mas habitual de lo
que parece, y es por ende necesario realizar estudios detallados que permitan discernir
el sistema de polinizacién de las caracteristicas florales. En este sentido, urge realizar
aproximaciones comparativas entre especies emparentadas o la misma especie, tanto
en el continente como en islas. Algunos ejemplos de este fenomeno incluyen el género
Rhetinodendron (Asteraceae) de las islas Juan Fernandez, las Rubiaceas Plocama y Phyllis en
Canarias, y Coprosma en Nueva Zelandia (Ehrendorfer, 1979) y Schiedea (Caryophylla-
ceae) en Hawaii (Weller ¢t al., 1998).

Frente al problema de la variacion espacio-temporal en las visitas de los polinizado-
res, la anemofilia puede representar una respuesta evolutiva alternativa a la autogamia,
ademas de proporcionar una “garantia reproductiva” para muchas especies, sobre todo
las autoincompatibles (Goodwillie, 1999). Dado que la transicion de una polinizacion
bidtica a una anemofila es una de las tendencias mas importantes en las angiospermas
(Barrett 1998), es muy necesario, y de gran interés, que futuros estudios profundicen en
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los procesos microevolutivos que intervienen en dicha transicion. Existe una creciente
evidencia en plantas insulares, aunque también en continentales, de la incidencia de
ambofilia (fendmeno que presentan las especies con sindrome de polinizacién entomo-
fila pero que adoptan una combinacion de polinizacion por viento y por insectos). Al-
gunos ejemplos insulares incluyen Buxus balearica (Buxaceae) (Lazaro y Traveset, 2005),
Thymelaea velutina (Thymelacaceae) (De la Bandera y Traveset, 2006), o las Rhamnacea
Rhamnus ludovici-salvatoris (Traveset et al., 2003), y R. alaternus (Gulias e al., 2004). Otro
mecanismo peculiar documentado en especies insulares es el de la presentacion secun-
daria de polen, en el que se combinan la polinizacién entomoéfila con un mecanismo
de autogamia facultativa, facilitada por el viento, que fuerza a los estigmas a frotarse
contra los pétalos de la misma flor donde se almacena el polen propio. Este mecanismo
lo encontramos representado en especies como Wahlenbergia berteroi (Asteraceae) en las
islas Juan Fernandez (Anderson et al., 2000) e Iris versicolor (Iridaceae) en las islas Kent
(Zink y Wheelwright, 1997).

Ademas de la anemofilia, uno de los mecanismos que implica reproduccion cruzada
es la dioecia. Las estimaciones que hay hasta el momento apuntan a que las especies
dioicas (sensu lato) representan el 4% de la flora de angiospermas del mundo, la gran
mayoria de las cuales son hermafroditas (Yampolsky y Yampolsky, 1922). Por esta ra-
z6n, llama la atencion la elevada incidencia de este mecanismo en algunas islas ocea-
nicas como Hawaii (14.7%, Sakai et al., 1995), Juan Fernandez (9%, Bernardello et al.,
2001), Ogasawara (Bonin) (13%, Abe 2006a) o para-oceanicas como Nueva Zelandia
(12-13%, Godley, 1979; Webb y Kelly, 1993). En Hawaii, la dioecia es alta en parte de-
bido a la también elevada (10%) colonizacién por ancestros ya sexualmente dimorficos
(dioicos, gimnodioicos, poligamodioicos o subdioicos); un 55.2% de las especies dioicas
actuales se encuentran en linajes derivados de estos colonizadores dimorficos frente a
un 32% que derivan de colonizadores monomorficos (Sakai ¢f al., 1995). En estas islas,
sin embargo, también se ha detectado evolucion autdctona del dimorfismo sexual en
al menos 12 linajes, que incluyen descendientes de Bidens (Asteraceae) hermafroditas,
algunas Alsinoideae (Caryophyllaceae), o Hedyotis (Rubiaceae). Conclusiones similares
se han obtenido al analizar la evolucién de los taxa endémicos de Bencomia 'y Marcetella
(Rosaceae) en las Islas Canarias (Helfgott et al., 2000). La hipotesis mas aceptada para
explicar la evolucion de la dioecia en islas es la que sugiere que es un mecanismo para
evitar la depresion endogamica en un ambiente de polinizacién depauperado (Char-
lesworth y Charlesworth, 1987; Thomson y Barrett, 1981). En esta situacion, la sepa-
racion de sexos, aprovechando los fuertes vientos (i.e., polinizacién anemofila) como
vector de transferencia del polen, puede constituir una buena alternativa evolutiva. De
hecho, la correlaciéon encontrada en varias islas entre dioecia y polinizacién anemofila
es la que ha permitido hacer estas inferencias (Bernardello ez al., 2001). Sin embargo,
hipétesis alternativas, y no excluyentes, relacionadas con: 1) la asignacion de recursos,
2) la seleccion sexual y 3) factores ecolégicos intrinsecos a cada isla, deben ser también
consideradas (revisados en Bawa, 1980). Estudios mas detallados con linajes individua-
les son sin duda necesarios para dilucidar los factores que han promovido la evolucién
de la dioecia en algunas islas pero no en otras. Se desconoce, por ejemplo, la razon de
la baja frecuencia de la dioecia registrada en Galapagos (< 2%, McMullen, 1987).

La dicogamia y la hercogamia representan otros mecanismos que promueven la
reproduccién cruzada ademas de mejorar la ganancia en fitness masculina y/o redu-
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cir la interferencia polen-estigma (Barrett y Harder, 1996). Ambos mecanismos estan
sobrerrepresentados en la flora de islas como Nueva Zelandia (Webb y Kelly, 1993) o
Juan Fernandez, donde la dicogamia esta presente en el 37% de las especies analizadas
(Bernardello ¢t al., 2001).

8.6. Generalizacion y especializacion en los sistemas de polinizacion en

islas

Obviamente, la flora y fauna inicial en cada isla condiciona el tipo e intensidad de las
interacciones que se establecen entre plantas y animales. Las peculiaridades relaciona-
das con la diversidad y abundancia de flora y fauna, que ya hemos comentado, tienen
un efecto directo en las redes de interacciones mutualistas que operan en las islas. A
pesar de que la informacion sobre estos aspectos es todavia escasa, es posible establecer
ya algunos patrones generales.

Las plantas dispersadas a islas alejadas, habitualmente llegan sin la compania de sus
mutualistas continentales. En un principio, deben enfrentarse a la extincion, a la endo-
gamia o a aceptar otros vectores de dispersiéon de polen y/o semillas, en la mayoria de
los casos, de tipo “generalista”. Los pocos datos disponibles que permiten comparar la
biologia de polinizacién de una especie en particular o de especies congenéricas entre
continente e islas muestran importantes diferencias en la diversidad de polinizadores
y en la tasa de visita a las flores, las cuales suelen traducirse en diferencias en el éxito
reproductivo de las plantas. Asi ocurre en Mandevilla hirsuta (Apocynaceae) (Linhart y
Feinsinger, 1980), Centrosema virginianum (Fabaceae) y Opuntia stricta (Cactaceae) (Spears,
1987), Eichhornia paniculata (Pontederiaceae) (Barrett y Husband, 1990), Campanula (Cam-
panulaceae) (Inoue, 1990; Inoue ¢ al., 1996), Ceiba pentandra (Bombacaceae) y Freycinetia
remecker (Pandanaceae) (Cox et al., 1991), Sophora microphylla (Fabaceae) (Given, 1995), o
Rhaphithamnus (Verbenaceae) (Sun et al., 1996), por citar algunos ejemplos.

Redes de interaccién de polinizacién en islas

La mayoria de las interacciones, especialmente las de polinizacién, no son especificas, y
los ejemplos paradigmaticos de especializacion reciproca son, de hecho, bastante raros
en la naturaleza. Aunque la idea de un alto nivel de generalizacion en las interacciones
planta-polinizador ha existido en la literatura desde hace bastante tiempo (Waser et al.,
1996; Johnson y Steiner, 2000), no ha sido hasta ahora, con las nuevas herramientas
prestadas de la teoria de redes, cuando se ha podido caracterizar y analizar los patrones
resultantes de estudios a nivel de comunidad (ver dichos patrones en Jordano et al., este
volumen).

Debido principalmente a la pobreza en especies, las comunidades insulares tienden
a mostrar elevados niveles de conectancia, al menos las plantas, pero no asi los poli-
nizadores, los que parecen mostrar una mayor especializacion en las islas que en el
continente (Olesen y Jordano, 2002). Estudios realizados en las islas Azores, Canarias
y Mauricio muestran conectancias con valores que oscilan entre 20 y 30% (Olesen et
al., 2002). En principio, esta observacién parece inconsistente con lo esperado segin
Barrett (1998) y expuesto anteriormente. Sin embargo, dentro de una isla puede re-
gistrarse una gran variabilidad dependiendo del habitat estudiado. Asi por ejemplo, la
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laurisilva canaria muestra una alta especificidad, con valores de conectancia de solo
un 9% (Olesen et al., 2002). Parte de esa baja conectancia es probablemente debida a
la presencia de especies de plantas y polinizadores supergeneralistas (con nichos muy
amplios) (Olesen y Jordano, 2002). Si el supergeneralismo es un fenémeno insular, es-
perariamos que en las redes insulares fuera comun encontrar una o unas pocas espe-
cles con un muy alto nivel de generalismo respecto a las otras especies coexistentes.
Dichas especies supergeneralistas, precisamente, serian las que cominmente incluyen
a especies introducidas en su nicho alimentario (néctar y pulpa para los polinizado-
res y dispersores, respectivamente) y reproductivo (para las plantas) creando escenarios
apropiados para futuras invasiones (Morales et al., este volumen). Estudios recientes
realizados en Baleares apoyan de hecho esta hipétesis (Padrén et al, en preparacion,
Figura 8.1A), aunque son necesarios estudios en muchas otras islas para corroborar su
generalidad. Los polinizadores supergeneralistas mas conocidos son insectos como Apis
mellifera y Bombus terrestris, ambos ampliamente distribuidos en varios continentes y en
muchos casos introducidos por el hombre. Otros consisten en especies endémicas como
Bombus canariensis, que poliniza cerca de un centenar de especies en Canarias (Hohman
et al., 1993), Antophora alluaudi, que visita al menos un 46% de la flora en una comunidad
arbustiva de Tenerife (Dupont et al., 2003), abejas endémicas del género Halictus que
visitan un 60% de las angiospermas en la Isla de Flores (Azores) (Olesen et al., 2002),
Xylocopa darwinii que en Galapagos visita al menos un 77% de la flora entomofila ana-
lizada (McMullen, 1987), o el escarabajo endémico Mausoleopsis aldabrensis que visita el
53% de la flora en Aldabra (Woodell, 1979). En Baleares, la abeja Dasyscolia ciliata visita
el 95% de las especies en flor de una comunidad dunar en Mallorca (Padrén et al, en
preparacion, Figura 8.1B). No solo los insectos, sino también especies de vertebrados
polinizadores, como algunas especies de geckos del género Phelsuma en la isla Mauri-
clo, son importantes polinizadores de un gran numero de especies vegetales (Hansen

Figura 8.1. (A) Las flores de la especie sudafricana Carpobrotus edulis, altamente invasora en las costas
mediterraneas, son normalmente polinizadas por insectos generalistas, tales como diferentes especies
de coledpteros y abejas, como Xylocopa violacea. Fotografia: Anna Traveset. (B) Dasyscolia cilata
(Scoliidae) visita el 95% de las especies en flor de una comunidad dunar en Mallorca, Islas Baleares.
En la foto, polinizando las flores de Helichrysum stoechas. Fotografia: Benigno Padrén. (C) El gecko del
género Phelsuma es un importante polinizador de gran variedad de plantas, como esta especie del

género Roussea, (Rousseaceae) en la isla Mauricio. Fotografia: Dennis Hansen.
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et al., 2007; Figura 8.1C). Entre las plantas, algunas especies en diferentes hébitats son
visitadas por un alto nimero de polinizadores, por ejemplo, en Canarias las especies
LEuphorbia obtusifolia (Euphorbiaceae) y Schizogyne sericea (Asteraceae) son visitadas por un
53% y un 48%, respectivamente, de los polinizadores en una comunidad de matorral
en Teno (Padron et al., en preparacion) mientras que Aeonium holockrysum (Crassulaceae)
es visitada por un 80% de los polinizadores en otra comunidad semidesértica costera
(Olesen ¢t al., 2002).

Sistemas de polinizacién inusuales que han evolucionado en islas

La flora de las islas ha generado algunos sistemas de polinizacion inusuales y especia-
lizados. Uno de los casos mas llamativos es el de la polinizacion a nivel del suelo de
la especie dioica Dactylanthus taylorii (Balanophoraceae), endémica de Nueva Zelandia,
por el murciélago Mystacina robusta, también endémico. La evolucién de este sistema de
polinizacién por murciélagos en el suelo ha sido s6lo posible en un ambiente exento de
mamiferos depredadores (Ecroyd, 1993). En Nueva Caledonia, otra isla para-oceanica,
Kawakita y Kato (2004) describen también curiosas interacciones de polinizacion al-
tamente especializadas en las que el polinizador, ademas, consume una fracciéon de las
semillas, pero con un balance neto positivo para la planta. En estas islas, la polinizaciéon
por polillas es predominante, lo cual es atribuido por los autores a la ausencia de abejas
de trompa larga.

Otro de los sistemas de polinizacion peculiar frecuente en islas es la ya mencionada
saurofilia (polinizacion por reptiles). Olesen y Valido (2003) mencionan que de 37 espe-
cies de lagartos polinizadores descritos, 35 son exclusivos de islas. Ademas, frente a la
habitual escasez de aves polinizadoras en islas oceanicas (exceptuando Juan Fernandez
y Hawaii), es interesante la presencia de flores con sindrome de polinizacién por aves
en algunas islas oceanicas. Valido e/ al. (2003) muestran que la mayoria de las especies
de las Islas Canarias con sindrome ornito6filo descienden de ancestros continentales que
ya presentaban caracteristicas similares. Curiosamente, en estas islas, seis especies de
paseriformes generalistas de los géneros Sylvia, Phylloscopus, Serinus y Parus, son quienes
actualmente visitan las flores en busca de néctar.

8.7. Sistemas de dispersion de semillas en islas

La dispersion de semillas es un proceso ecologico crucial en el ciclo de vida de las plan-
tas, permitiendo que los ejemplares jovenes puedan colonizar lugares distantes de sus
progenitores, al mismo tiempo que aumentan su probabilidad de supervivencia y de es-
tablecerse como plantas adultas reproductoras (Ridley, 1930; Van der Pyjl, 1982). Aun-
que los invertebrados, como las hormigas, juegan un papel importante como disperso-
ras en algunos ecosistemas terrestres, en este proceso ecologico participan basicamente
tres clases de vertebrados: reptiles, aves y mamiferos (Stiles, 2000), siendo poco frecuen-
te que los tres grupos intervengan simultaneamente en un mismo sistema de dispersion
(Nogales et al, 2005). Si bien es cierto que en los sistemas de dispersion continentales
participan principalmente aves y mamiferos, en un gran namero de islas oceanicas son
reptiles y aves los que juegan un papel primordial (Valido y Olesen, 2007). Este hecho
esta relacionado con varios factores: 1) que la saurocoria es un fenémeno que ocurre
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Figura 8.2. Distribucion
altitudinal de los principales
habitats de las Islas Canarias e
implicaciones ecoldgicas de la
dispersion de semillas llevada

a cabo por el cuervo (Corvus
corax). (+) dispersion horizontal:
las semillas son dispersadas en

los mismos hébitats donde se
encuentran, (-) dispersion vertical:
las semillas son desplazadas hacia
otros habitats diferentes a donde
viven. Tomado de Nogales ¢t al.,

(1999).
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frecuentemente en islas (al menos 174 especies de reptiles frugivoros han sido registra-
dos en islas, Olesen y Valido, 2003; Valido y Olesen, 2007), y 2) que algunos agentes que
dispersan semillas de forma activa en los continentes se encuentran a menudo ausentes
en las islas (Whittaker y Fernandez-Palacios, 2007 y referencias ahi citadas).

Un factor ecoldgico adicional que modula los sistemas de dispersion de semillas
consiste en la “ampliacion del nicho tréfico” de numerosos vertebrados que habitan en
islas (Grant, 1965; MacArthur y Wilson, 1967; MacArthur ez al., 1972). Este fenomeno
va apareado a la reduccion de competencia interespecifica debido precisamente al bajo
nimero de especies en islas. Estas circunstancias favorecen el que animales que no
suelen interactuar, desde el punto de vista trofico, con especies vegetales lo hagan en
condiciones de insularidad. Unos de los ejemplos mas llamativos es el de la dieta par-
cialmente herbivora de los cuervos (Corvus corax) en ecosistema insulares. Dicha especie
es basicamente carnivora en medios continentales (Nogales y Hernandez, 1994), mien-
tras que en Canarias tiene una dieta vegetal que incluye frutos y semillas de al menos
13 especies de plantas, tanto autdctonas como endémicas, las cuales son dispersadas
legitimamente (Nogales et al., 1999). Estos sistemas de dispersion, donde un ave de gran
tamano interviene, presentan dos peculiaridades basicas: 1) el agente dispersante mueve
grandes cantidades de semillas, y 2) las semillas son dispersadas a larga distancia debi-
do a su gran capacidad de desplazamiento. Al analizar el escenario ecologico de estas
interacciones en Canarias, donde los habitats se encuentran fuertemente estructurados
en funcién de la altitud, el 76.5% de las 102.580 semillas potencialmente fértiles conta-
bilizadas (2672 egagropilas analizadas), fueron dispersadas en habitats potencialmente
adecuados para las 13 especies de plantas (Figura 8.2).

Un caso que 1ilustra las implicaciones ecologicas que presentan los vertebrados con
dietas generalistas en condiciones de insularidad es el de la gaviota patiamarilla (Larus
michahellis) y su interaccion con los frutos de Rubia fruticosa (Rubiaceae), arbusto endémi-
co de las islas macaronésicas de Madeira, Salvajes y Canarias. En Ganarias, las semillas
contenidas en los numerosos frutos translicidos que produce esta planta son dispersa-
das por varios agentes que mueven las semillas a corta distancia, como lagartos (Gallotia
spp.) v aves (e.g., Splvia spp.). No obstante, las gaviotas consumen grandes cantidades de
frutos y semillas que son regurgitadas o defecadas a larga distancia y en condiciones
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adecuadas tanto de viabilidad como de germinacion (Nogales et al., 2001, 2005). La
gran capacidad de vuelo que presentan estas aves marinas, asi como la elevada cantidad
de semillas que pueden desplazar, confieren a este dispersor un especial interés desde
el punto de vista biogeografico. Asi, si se considera que esta ave presenta una velocidad
de crucero que oscila entre 31 y 40 km/h y un tiempo de retenciéon promedio digestivo
de las semillas entre 9.5h (st son regurgitadas) y 16.9h (st son defecadas), las gaviotas
podrian recorrer teéricamente una distancia entre 295 y 677 km antes de expulsar las
semillas. Esta distancia se encuentra dentro del rango de distribucién de la planta en los
archipiélagos macaronésicos, tanto si la colonizacion tuvo lugar desde Canarias o bien
desde el continente africano. Ademas, si se consideran los valores maximos observados
tanto en la velocidad de vuelo (40 km/h) como en el tiempo maximo de retenciéon
digestiva de las semillas (72h), esta distancia en linea recta llegaria a los 2.880 km de
distancia. En definitiva, estos resultados apoyan la idea que estas aves marinas de dieta
generalista, con elevada capacidad de desplazamiento y de transporte digestivo, han
podido jugar un papel importante en la colonizacién de islas ocednicas por algunas
plantas cuyos origenes genéticos estaban emplazados en lugares muy alejados.

Como ocurre en el caso de los polinizadores, la “compensacion de densidades” esta en
el origen de algunas interacciones de dispersion peculiares, como es el caso, por ejemplo,
de los reptiles. Una elevada densidad poblacional, conjuntamente con otras peculiari-
dades biologicas de islas, como las escasas densidades registradas de insectos (Olesen y
Valido, 2003), condiciona que gran parte de su dieta sea bastante generalista, y consista
tanto en material animal como vegetal. Esta tendencia hacia la dieta omnivora, a ve-
ces altamente vegetariana (Valido et al, 2003; Valido y Olesen, 2007), condiciona que
algunos animales vertebrados tiendan a desarrollar cavidades digestivas importantes v,
por lo tanto, evolucionen hacia un aumento significativo de la talla, pudiendo asi ingerir
frutos relativamente grandes. De hecho, un gran nimero de reptiles insulares presentan
dietas altamente frugivoras y llevan a cabo un importante papel como agentes disper-
santes (Tabla 8.1, Valido y Nogales, 1994; Valido et al., 2003; Valido y Olesen, 2007).

Tabla 8.1. Componente frugivoro de la dieta anual del Lagarto Tizon (Gallotia galloti) en el matorral costero de Teno (Isla de Tenerife,
Canarias), estudiado en 1120 excrementos. (*): especies no autoctonas. Tomado de Valido et al. (2003).

Especie de planta Fzzij:gi:;ﬂ:ﬁ:lr i(;:/ioc'))n % total de semillas
Atriplex semibaccata™ 1.0 1.0
Lycium intricatum 5.0 9.7
Neochamacelea pulverulenta 12.0 0.5
Opuntia dilleni* 27.0 4.7
Plocama pendula 40.0 28.3
Rubia fruticosa 94.0 49.8
Whitania aristata 12.0 5.6
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La tendencia evolutiva hacia tamanos corporales grandes posee unas interesantes
connotaciones ecologicas que se ilustran con el siguiente ejemplo. En Canarias, desde
la llegada de la poblacién humana aborigen, hace unos 2000 anos, ha tenido lugar un
proceso de extincion paulatina de los grandes saurios, el cual se ha visto acentuado con
la introduccion de animales depredadores, tales como gatos y perros, llevada a cabo a
partir de la conquista por los europeos, hace unos 500 anos. Asi, especies como Gallotia
golhath en Tenerife, G. gomerana en La Gomera, o las tallas maximas de G. stehlini en Gran
Canaria ya se han extinguido o estan virtualmente extintas. La desaparicion de estos
saurios de talla grande ha provocado que una especie de arbusto, endémico de esas tres
islas, y que depende exclusivamente de lagartos para su dispersion, sea actualmente
un anacronismo, y tenga un éxito de dispersion probablemente mucho menor que el
que tuvo en el pasado. Los lagartos actuales, de menor talla que los del pasado, y con
claras restricciones biométricas de la cavidad bucal, diseminan basicamente semillas
pequenias, las cuales presentan una menor adecuacién biolégica o fitness (germinacion,
vigor de las plantulas, etc.) (Valido, 1999). En La Gomera, la dispersién actual de las
semillas de Neochamacelea pulverulenta (Cneoraceae), un relicto de la flora Terciaria Palear-
tica, es practicamente nula, lo cual puede conducir a su extinciéon en un cierto espacio
de tiempo. Las semillas de su pariente mas cercano, Greorum tricoccon, otro arbusto simi-
lar, endémico del Mediterraneo Occidental y con poblaciones importantes en las islas
Baleares, también son dispersadas por lagartijas del género Podarcis (Traveset, 1995ab).
Esta especie representa también un anacronismo en Baleares, especialmente en Ma-
llorca y Menorca, islas donde estos reptiles desaparecieron (Riera et al,, 2002). Actual-
mente, la dispersion de esta planta, sobre todo en Mallorca, es efectuada por carnivoros
introducidos por el hombre en épocas recientes, especialmente por martas (Iraveset,
1999, 2002). En Menorca, la dispersion de semillas de esta especie es practicamente
nula, y su extinciéon en pocos aflos parece mas que probable. De hecho, la extincion de
algunas poblaciones de C. tricoccon ya ha sido constatada (Traveset ef al, 2005). En esta
isla balear y en un islote adyacente, Colom, existe al menos otro anacronismo, Daphne
rodriguezii (Thymelaeaceae), un arbusto endémico, también perteneciente a la flora ter-
claria temprana y que es dispersado exclusivamente por Podarcis lilfordi. La interaccién
planta-reptil prevalece inicamente en Colom, donde la planta es relativamente abun-
dante. En Menorca, donde la lagartija ha desaparecido, la planta estd extinguiéndose
localmente en varias poblaciones debido a la falta de dispersores (Figura 8.3, Traveset
y Riera, 2005).

Aunque dentro del grupo de los reptiles, los lagartos han sido mayoritariamente des-
critos como agentes dispersantes legitimos de numerosas plantas que habitan en 1slas,
en ocasiones algunos geckos participan activamente en estos procesos mutualistas. Este
es el caso de Hoplodactylus maculatus en Mana Island (Nueva Zelandia) que dispersa efi-
cientemente las semillas de Coprosma propincua a corta distancia (Wotton, 2002). Ademas,
tortugas gigantes también han sido descritas como agentes dispersantes en los archipié-
lagos de Aldabra (Hnatiuk, 1978) y Galapagos (Rick y Bowman, 1961).

Uno de los factores limitantes en los procesos de dispersion, tanto en ecosistemas
continentales como insulares, radica en la talla de las semillas. Logicamente, semillas
pequenas son dispersadas por un mayor nimero de vertebrados que semillas grandes
(Howe y Westley, 1988). En el Océano Pacifico, concretamente en el archipié¢lago de
Tonga (region occidental de la Polinesia), la ingestion de semillas grandes son llevadas
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a cabo tanto por zorros voladores (McConkey y Drake, 2006, 2007) como por palomas
de gran talla (Meehan ez al., 2002, 2005) y el nimero de semillas dispersadas depende
directamente de la densidad de estos agentes dispersantes. No obstante, segin estos
autores, la rarefacciéon de estos vertebrados en algunas de estas islas hace peligrar el
futuro de estas relaciones mutualistas, con los consecuentes riesgos de extincién que
estas plantas podrian sufrir en el futuro. En la actualidad, en Tonga, no existen aves
que puedan dispersar las semillas de frutos con un diametro mayor a 28 mm (maximo
ancho mandibular de Ducula pacifica) por lo que la interaccién se limita a la esporadica
ingestion por los zorros voladores. Probablemente la interaccion mas frecuente de estos
grandes frutos tuvo lugar en el pasado con palomas de gran talla, desgraciadamente
extintas en la actualidad (Mechan et al.,, 2002). Algo similar ocurre en el caso de la Isla
de Mona (Puerto Rico), donde las iguanas (Gyclura cornuta) son los tnicos vertebrados
capaces de movilizar las semillas de frutos con didmetros superiores a 35 mm (Navarro
y Ayensa, inédito).

8.8. Dispersion secundaria por diplozoocoria: jun fendbmeno importan-
te en islas oceanicas?

Aunque todavia es un fenémeno escasamente conocido, la dispersion secundaria por
diplozoocoria (doble endozoocoria) podria jugar un papel relevante en ciertos ecosis-
temas insulares subtropicales, presentandose como un sistema de dispersion adecuado
para llevar a cabo colonizaciones interinsulares (Moore, 1999). Un ejemplo que ilustra
bien este fenomeno es el documentado en Canarias, precisamente con los lagartos en-

Figura 8.3. Distribucion actual
del endemismo balear Daphne
rodriguezii. Debido a la falta

de dispersion por parte de la
lagartija, actualmente extinta
en Menorca, algunas de las
poblaciones han desaparecido o
tienen un bajo reclutamiento de
juveniles. La interaccion planta-
dispersor sobrevive tnicamente
en el pequeno islote de Coolom,
donde la regeneracion es alta.
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démicos del género Gallotia. La compensacion de densidades en islas conlleva que una
alta densidad de estos reptiles frugivoros constituya una presa frecuentemente captu-
rada por aves depredadoras. En estas islas, el alcaudén meridional (Lanius menidionalis)
y el cernicalo vulgar (Falco tinnunculus) son importantes aves depredadoras sobre dichos
lagartos, y dispersan secundariamente las semillas que se encuentran en el interior del
tubo digestivo de las presas, por lo que las semillas estan sometidas a una doble diges-
tion (Nogales et al., 1998, 2002). La doble endozoocoria también acontece en ecosiste-
mas continentales; no obstante, el hecho de que un ave frugivora sea depredada por una
rapaz ha sido registrado tinicamente de forma anecdética (Hall, 1987; Dean y Milton,
1988). Los tnicos sistemas estudiados en profundidad hasta la fecha estan localizados
en las islas e islotes orientales de Canarias, donde tres fanerégamas arbustivas, Lycium
intricatum (Solanaceae), Rubia fruticosa (Rubiaceae) y Asparagus nesiotes (Asparagaceae) son
dispersadas mediante doble endozoocoria (Nogales et al., 2007). Experimentos de via-
bilidad y germinacién mostraron que mientras lagartos y alcaudones actian como dis-
persores legitimos de semillas de estas plantas, la ingestion secundaria por los cernicalos
reduce significativamente la viabilidad de las semillas de L. wntricatum y R. fruticosa (Figura
8.4). Ademas, este trabajo pone de manifiesto que, contrariamente a algunos paradig-
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mas de dispersion a larga distancia, estos complejos sistemas de dispersion de semillas
permiten que un gran nimero de semillas lleguen a distintos microhdbitats cada afio y
mediante procesos regulares en el tiempo. Ademas, esos datos apoyan la hipotesis que la
dispersion secundaria por doble endozoocoria podria haber jugado un papel importan-
te en procesos de dispersion a larga distancia, tanto entre areas de volcanismo reciente
de una misma isla como entre islas subtropicales proximas. Por ltimo, de estos datos se
desprende también que la dispersion a larga distancia de las semillas de estas especies,
y posiblemente de otras especies con frutos carnosos, esta sometida a un intenso efecto
del azar, siendo su futuro ecologico contingente al dispersor secundario que realiza la
depredacion. Para conocer el auténtico alcance ecolégico de este proceso complejo de
dispersion de semillas, sin duda serian necesarios futuros estudios que aporten una in-
formacién contextual mas completa y en un mayor ntimero de ecosistemas insulares.

8.9. ¢Como pueden influir los sistemas de polinizacion y dispersion de
semillas en la estructura de las comunidades vegetales insulares?

En base a las hipotesis planteadas previamente por Baker (1955), Carlquist (1974) y
Cox (1989), y a sus resultados en las islas Izu, Inoue (1993) plantea los pasos de un hi-
potético proceso de colonizacion y estabilizacion de una comunidad de interacciones
planta-polinizador en una isla oceanica. Para simplificar el modelo, el autor supone que
los fenotipos de plantas y polinizadores son fijos y no estan expuestos a las presiones se-
lectivas de su ambiente. Siendo asi, en un primer estadio se produce la colonizacién de
la nueva isla por especies autocompatibles y parcialmente autdgamas. En un paso pos-
terior (estadio II), la isla es colonizada por polinizadores generalistas-oportunistas con
fases adultas cortas y bajo requerimiento de energia. Los sirfidos constituyen un buen
ejemplo de este grupo, pudiendo establecerse en una isla con pocas especies de plantas
de las que alimentarse. Seguidamente (estadio III), se establecen especies de plantas con
sistemas de reproduccion cruzada, pero que no requieren polinizadores especializados.
A medida que la presencia de recursos florales se vuelve mas constante en la comuni-
dad, polinizadores con ciclos de vida larga y mayores requerimientos energéticos pue-
den entrar a formar parte de la comunidad (estadio IV). A continuacion, (estadio V),
ya se produce la entrada y establecimiento de especies de plantas con requerimiento de
polinizadores especializados. Obviamente, este modelo esta influenciado por factores
como la probabilidad de inmigracién de las especies de plantas y animales, el area de la
isla y la disponibilidad de nichos.

Un modelo similar explicaria la incorporaciéon y estabilizacion de interacciones
planta- animal dispersor. En un estudio del proceso de colonizacién vegetal de la isla
Motmot (Papua, Nueva Guinea), Harrison ef al. (2001) muestran que en los primeros
estadios se incorporan predominantemente especies anemocoras y talasbcoras. A me-
dida que van estableciéndose estas especies comienza la incorporacion de unas pocas
especies zoocoras. En ese momento se comienzan a dar las condiciones para que la
isla sea visitada por aves y murciélagos frugivoros, lo que a su vez va incorporando a la
comunidad nuevas especies de plantas de dispersion zo6cora. Sélo cuando la disponibi-
lidad de recursos para los dispersores endozodcoros es elevada, es cuando se produce un
incremento significativo en la presencia de esta comunidad de mutualistas y, de manera
paralela, de las especies de plantas con sindrome de dispersién endozodcora.
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8.10. Riesgos actuales de disrupciones mutualistas planta-animal en
ecosistemas insulares y previsibles consecuencias.

Aparte de la pérdida de habitats, debido sobre todo a los cambios en el uso del suelo,
que tiene lugar en todo el planeta, fendmenos como las invasiones biologicas o la frag-
mentacion estan alterando de forma creciente las comunidades vegetales y animales vy,
en general, el funcionamiento de los ecosistemas. Dadas sus caracteristicas intrinsecas
(ver secciones anteriores), los ecosistemas insulares son especialmente fragiles a dichas
alteraciones, las cuales pueden acabar con millones de anos de evolucion de una in-
teraccion ecologica ademas de alterar la estructura y composiciéon de las comunida-
des nativas. Aqui nos centraremos en las disrupciones de polinizacion y de dispersion
de semillas, aunque las profundas implicaciones que tienen esas alteraciones tan solo
ahora empiezan a estudiarse, tanto en continentes como en las islas. En el caso de la
introduccion de especies foraneas, son muchos los ejemplos documentados en islas que
evidencian el impacto negativo que esas especies suelen tener sobre las comunidades
(ver revision en Traveset y Richardson, 2006). Tanto la magnitud del impacto como los
mecanismos del mismo varian dependiendo del grupo funcional al que pertenezca la
especie foranea y su abundancia. Por ¢jemplo, una planta invasora tendra un impacto
diferente del de una especie de polinizador exético, o del de un herbivoro exético que
tenga unas preferencias determinadas por algunas especies vegetales nativas. En cual-
quier caso, dicha especie, especialmente si es muy agresiva, tiene la capacidad de alterar
significativamente el éxito reproductivo de las nativas, a la vez que altera la estructura
de la red de polinizacion o de dispersion de semillas. Entre los casos mas estudiados
del efecto de insectos introducidos encontramos Apis mellifera y Bombus terrestris, ambas
especies estan estrechamente asociadas al ser humano (para polinizacién de cultivos
o producciéon de miel) y se han introducido en muchos paises del mundo, incluyendo
muchas islas como Japoén, Tasmania, Canarias, etc. Estas introducciones han tenido
consecuencias devastadoras sobre las abejas nativas (ver revision en Goulson, 2003a) ¢
incluso sobre el éxito reproductivo de plantas que dependian de ellas, al tener la capaci-
dad de alterar la produccion de semillas, el flujo genético y/o promover la hibridacién
de las especies de plantas nativas (ver Figura 1 en Traveset y Richardson, 2006). Ambos
insectos son super-generalistas y se integran con facilidad en las redes de polinizacion
en las comunidades que invaden (ver Morales ¢f al., este volumen). En un ambiente
insular, todos estos posibles efectos nocivos se magnifican de manera exponencial con
tamanos poblacionales reducidos, ausencia de especializacion en las interacciones nati-
vas, o bien, impredictibilidad en la produccién de recursos (e.g., Abe, 2006b).

Los efectos negativos que la introduccion de vertebrados herbivoros o depredadores
han tenido sobre la fauna y flora nativa de las islas estan muy bien documentados y se
ha demostrado que pueden tener implicaciones en las interacciones mutualistas entre
organismos nativos (e.g., Gampbell y Donlan, 2005; Nogales ¢t al., 2005, 2006; Kelly
et al., 2006). El éxito de dispersion de una planta en una isla, por ejemplo, puede ser
alterado por la introduccion de cabras, ratas, loros, etc., ya sea directamente mediante
el consumo directo de sus partes vegetativas o reproductivas (disminuyendo asi las tasas
de dispersion) como indirectamente si los consumidores foraneos afectan negativamen-
te a las poblaciones nativas de dispersores legitimos (Traveset y Richardson, 2006). Los
roedores, introducidos en muchas islas del mundo, tienen la capacidad de afectar a las



Capitulo 8

Mutualismos planta-animal en islas

poblaciones de dispersores de plantas (Kelly e al, 2006). También gatos, zariglieyas, e
incluso hormigas invasoras como Linepithema humilis o Wasmannia auropunctata han mos-
trado tener efectos devastadores sobre dispersores legitimos nativos, y en general, sobre
las biotas de muchas islas (referencias en Traveset y Richardson, 2006).

Desde una perspectiva de redes de polinizaciéon o dispersion de la comunidad in-
vadida, a pesar de que una especie introducida (vegetal o animal) tenga un impacto
importante sobre una o mas especies determinadas, puede no alterar significativamente
las caracteristicas de la red que describen su topologia, como son su conectividad (nt-
mero de interacciones que se establecen respecto a todas las posibles), grado de anida-
miento, nivel de asimetria, compartimentacion, etc. (Jordano et al., este volumen). Sin
embargo, la topologia de la red puede verse alterada si la especie introducida promueve
conexiones débiles (de menor dependencia) entre las especies nativas o incluso la total
desconexion entre ellas (disrupcion mutualista) a la vez que ella va aumentando sus
conexiones dentro de la red (Aizen et al., 2008). Por otro lado, la relacion entre el grado
de generalizacion de las plantas y la probabilidad de integracion de especies de polini-
zadores o dispersores invasores ha recibido mucha menos atencién, a pesar de que la
frecuencia de éstos es cada vez mayor en distintos ecosistemas (e.g., Apis mellifera, Bombus
spp., Megachile rotundata, Linepithema humilis).

Alavez que impactan sobre los mutualismos nativos, las plantas invasoras de muchas
especies se ven “facilitadas” al integrarse en las redes mutualistas, bien siendo visitadas
por polinizadores generalistas o bien siendo dispersadas por animales que incluyen en
su dieta los frutos carnosos de muchas plantas. Por tanto, estos mutualistas generalistas
proveen una via de integracion de plantas invasoras en sus redes al tiempo que contri-
buyen a la expansion de éstas (ver Morales et al., este volumen, y referencias alli citadas).
Este proceso de facilitaciéon ocurre con relativa frecuencia en los ecosistemas insulares,
en los que un gran nimero de especies animales (vertebrados e invertebrados) tiende a
ampliar su nicho tréfico con respecto a su espectro alimentario en zonas continentales.
Este es el caso, por e¢jemplo, de distintas especies del género Opuntia, especie invasora
en Baleares y Canarias, cuyas semillas son dispersadas por varias especies nativas de
aves (e.g., cuervo, Corvus corax) y lagartos generalistas del género endémico Gallotia (Pa-
drén et al., en preparacion). Otra planta proveniente de Sudafrica y muy invasora en
muchas islas mediterraneas, Carpobrotus spp., es facilitada en su fase de polinizacién por
una gran diversidad de insectos nativos atraidos a sus abundantes y vistosas flores, ricas
en polen (e.g,, Moragues y Traveset, 2005). Una situaciéon diferente ocurre en el caso
de la invasora Ralanchoe pinnata (Crassulaceae) en las Islas Galapagos. Esta especie, con
gran capacidad de crecimiento vegetativo, presenta flores complejas que en estas islas
no encuentran ningun polinizador especializado. Ademas, las flores sufren una presion
alta de robo de néctar por aves generalistas (Figura 8.5) que elimina practicamente
cualquier posibilidad de producir semillas (Navarro y Gémez, inédito).

Otra importante causa de disrupciones mutualistas, que puede verse magnificada en
las islas, es el creciente fenémeno de la fragmentacion del habitat (ver Aguilar e al., este
volumen). Un reciente metaandlisis muestra que el sistema reproductivo de la planta,
concretamente su sistema de autocompatibilidad mas que el nivel de generalizacion de
la planta sobre los polinizadores es lo que determina si su éxito reproductivo se altera
significativamente por la fragmentacion (Aguilar et al., 2006). Esto implica que inde-
pendientemente de si las plantas son polinizadas por pocas o muchas especies de poli-
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Figura 8.5. En las islas Galapagos las flores de la
especie invasora Kalanchoe pinnata (Crassulaceae)

no encuentran ningun visitante floral adaptado

a sus complejas flores. Al contrario, pinzones y
abejas carpinteras acceden al néctar realizando
perforaciones en la base del tubo floral,
destruyendo asi el gineceo y, por tanto, eliminando
la posibilidad de reproduccién sexual en esta
especie.

nizadores, las especies autocompatibles seran menos vulnerables a la fragmentaciéon del
habitat. Si las especies autocompatibles son proporcionalmente mas abundantes en islas
que en el continente, esto podria implicar que la fragmentacion tendra un menor efecto
reproductivo en islas que en areas continentales. Sin embargo, no hay que olvidar que
otros factores intrinsecos a las islas (e.g., la menor complejidad de las redes de interac-
ci6n) podrian ser muy vulnerables a la fragmentacion y desaparicion de, por ejemplo,
especies clave (“hubs” en la semantica de la teoria de redes complejas) que podrian
tener efectos negativos en cadena sobre la permanencia de especies en las redes.

8.11. Consideraciones finales

Dado el incremento en el nimero de estudios realizados en distintos archipié¢lagos del
mundo, es previsible que en un periodo relativamente corto de tiempo puedan corrobo-
rarse o refutarse algunas, si no todas, las hipotesis revisadas o planteadas en este capitulo.
En particular, la comparacion de los sistemas de polinizacion actuales con los supuestos
de los progenitores colonizadores, en diferentes islas, permitira dilucidar si han evolucio-
nado, y en qué direccidn, distintos caracteres florales en ellas. Asimismo, es de prever que
futuros trabajos en islas contribuyan al conocimiento de los factores que promueven la
evolucion de la dioecia en linajes particulares. Particularmente necesarios son los estudios
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comparativos entre isla y continente de una especie en particular, o de especies empa-
rentadas, para confirmar si existe un patréon comun de evolucion desde la polinizacion
bidtica hacia la anemofilia.

A una escala de comunidad, estudios de mutualismos planta-animal son especialmen-
te requeridos en ecosistemas insulares, dado el alarmante escenario actual de perturbacio-
nes: conjuntos enteros de polinizadores y dispersores (insectos, aves, murciélagos e incluso
reptiles en muchas islas, e.g., Cox et al., 1991; Olesen y Valido, 2003; Foster y Robinson,
2007), han desaparecido o estan desapareciendo. La pérdida de mutualismos suele tradu-
cirse en una reduccién en las tasas de reclutamiento de las plantas involucradas en tales
interacciones, lo cual se relaciona a menudo con descensos poblacionales y extinciones
locales o incluso totales (e.g., Meehan et al, 2002; Biesmeijer et al., 2006; Traveset y Ri-
chardson, 2006). En algunos casos, los polinizadores o dispersores nativos son reemplaza-
dos por especies exoticas, pero la eficiencia de estas tltimas es a menudo inferior (Traveset
y Richardson, 2006; y referencias alli citadas, Foster y Robinson, 2007). Es de esperar que
estudios en marcha y futuros a este nivel de comunidad permitan obtener estimaciones
globales del impacto de dicha pérdida de mutualismos sobre las caracteristicas de toda la
red, asi como de su grado de resiliencia contra distintos tipos de perturbaciones.

De la mayoria de los archipiélagos, se desconoce atn st hay, y cuales son, las especies
super-generalistas, aquellas capaces de establecer nuevas interacciones mutualistas con
especies al6genas a la vez que mantienen la estabilidad de la red frente a esas perturba-
ciones. Especial atencion especial merecen los polinizadores super-generalistas, particu-
larmente aquellos favorecidos o introducidos por el hombre (e.g., la abeja de la miel, o los
abejorros). Estos polinizadores tienen un efecto dual sobre las floras locales. Por una parte,
dada su abundancia y amplio nicho alimentario, pueden desplazar a otros animales mu-
tualistas y tener efectos negativos sobre el reclutamiento de las plantas visitadas. Por otra
parte, pueden incrementar el reclutamiento de algunas plantas locales, particularmente
cuando sustituyen a mutualistas nativos que han desaparecido por otras causas. En el
caso de la abeja de la miel, por ejemplo, la decision de erradicarla, tolerarla o incluso pro-
moverla activamente fuera de su rango nativo, varia localmente, al variar tanto su efecto
sobre otras especies como los objetivos de gestion. Por lo tanto, cada sistema particular
necesita ser examinado para desarrollar la estrategia de manejo mas apropiada.

Desde la perspectiva de los procesos de dispersion de semillas, resultaria de inte-
rés: 1) profundizar en el conocimiento sobre el papel de los reptiles como vectores de
dispersion endozoodcora, haciendo énfasis en el caso de frutos y semillas de tamanos
grandes, y, 2) evaluar, en un contexto mas general, la importancia del fenémeno de la
diplozoocoria, por endozoocoria, recientemente documentado en Canarias (Nogales ez
al., 2005, 2007) mediante el estudio en todas sus islas, asi como en otros archipi¢lagos
tropicales y subtropicales donde los reptiles son especies abundantes.

Por dltimo, los ecosistemas insulares constituyen escenarios ideales para el estudio de
las implicaciones evolutivas de las interacciones mutualistas entre plantas y animales. Al-
gunos fendémenos ecoldgicos como la ampliacion del nicho tréfico, la compensacion de
densidades, etc., posibilitan la polinizacion y/o la dispersion de semillas de muchas plan-
tas que habitan en islas, mediante una serie de interacciones ecologicas altamente parti-
culares y que unicamente acontecen en estos ecosistemas. Por ello, resulta de gran interés
el estudio de las interacciones mutualistas, auténtica clave de la arquitectura ecologica que
permite el funcionamiento de la peculiar biodiversidad existente en las islas oceanicas.
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