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INTRODUCCION

El mundo en el que vivimos depende en gran medida de las plantas con flor y
de los productos que se derivan de ellas. Seria dificil imaginar un mundo sin
maiz ni tortillas, sin trigo ni pan, sin cebada ni cerveza, sin algodén ni ropa
de vestir, sin arroz, sin frijoles, sin verduras y sin tantos otros productos que
han sido esenciales para la supervivencia del ser humano. Ninguno de estos
alimentos o productos existiria si no fuera por las plantas con flor. Hace 120
millones de aios la Tierra era muy diferente a la de hoy, y una diferencia sus-
tancial es que entonces no existian las plantas con flor. Las primeras plantas
con flor surgieron en la Tierra en el Cretacico temprano. Desde entonces las
angiospermas han dominado todos los habitats terrestres del planeta. Actual-
mente se sabe que las angiospermas tienen su origen en el trépico y que eran
polinizadas por animales. Esta relacién evolutiva entre las plantas y sus poli-
nizadores se ha mantenido desde entonces y ha sido uno de los motores de
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seleccion en la diversidad de las angiospermas. El objetivo principal de este
capitulo consiste en ilustrar el estado de conocimiento actual sobre la diversi-
dad de plantas con flores en las regiones tropicales y su relacién con los poli-
nizadores, con énfasis en la importancia de su conservacion.

Las angiospermas son el grupo mds diverso de plantas, con mas de
250000 especies (Wyatt, 1992) distribuidas en dos subclases: monocotiledd-
neas (Monocotyledoneae, 82 familias y aproximadamente 70000 especies)
y dicotiledéneas (Dicotyledoneae, 300 familias y aproximadamente 180000
especies, Davies et al., 2004). El grupo de las monocotiledéneas incluye or-
quideas, lirios, yucas, palmas, pastos, cafia de azucar y diversos granos (maiz,
trigo etc.). Entre las dicotiledoneas tenemos rosas, chiles, encinos, chicharos,
cacao, etc. Las floras mas diversas del mundo ocurren en las regiones tropica-
les; por ejemplo, inicamente en el neotrépico hay mas de 300 familias (=78%
del total), 5000 géneros y mas de 80000 especies (=32% del total). Dos rasgos
importantes caracterizan la evolucion de las angiospermas: una extraordina-
ria diversidad de formas de 6rganos reproductivos (flores) sin equivalente en
cualquier otro grupo de organismos, asi como una sorprendente variedad de
sistemas reproductivos y de polinizacién que se expresan sin igual en los tro-
picos (Bawa, 1990).

DIVERSIDAD DE SISTEMAS DE POLINIZACION

Una explicacion de la evoluciéon de la extraordinaria diversidad de plantas
con flores tiene que ver con la relacién entre los polinizadores y el éxito re-
productivo de las angiospermas. Debido a su habito sésil las plantas requieren
de vectores bidticos o abidticos para la dispersion de polen. La mayor parte de
las especies de plantas tropicales son polinizadas por animales y tienen siste-
mas de autoincompatibilidad que evitan la fecundacién de los évulos con po-
len propio (Bullock, 1985; Bawa 1990; Machado et al., 2006). Por lo tanto, las
plantas con flores de los ecosistemas tropicales tienen una fuerte dependencia
de animales para mover su polen hacia plantas compatibles y receptivas de la
misma especie y lograr la reproduccion sexual. El mantenimiento de esta in-
teraccion en el largo plazo hace posible que tanto en plantas como en polini-
zadores evolucionen caracteristicas (en ocasiones muy elaboradas) relaciona-
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das con la polinizacion. En general, la evolucion de la compleja y diversificada
morfologia floral, color, aroma, tamarfio, tipo y cantidad de recompensas, es
en gran medida resultado de la seleccién ejercida por el tipo de vector em-
pleado para la dispersién de polen entre plantas. En contraparte, la diversi-
ficacién de distintos grupos de animales como abejas, mariposas, palomillas,
moscas, avispas, colibries, murciélagos y otros esta estrechamente vinculada
con la evolucién de las plantas con flores. No es raro entonces que algunas
escenas de la interaccidn entre las plantas con flores y sus polinizadores sean
utilizadas para ilustrar libros de texto que abordan el tema de la evolucién de
la diversidad biolégica y la coevolucion.

El grado de especializacion de los sistemas de polinizacion se ha estudia-
do y discutido con base en dos puntos de vista contrastantes (Waser et al.,
1996; Johnson y Steiner, 2000; Fenster et al., 2004). El primer enfoque plantea
que cada especie de planta es visitada y polinizada por un grupo particular
y especifico de polinizadores, lo cual supone que los sistemas de polinizacién
son altamente especializados. De acuerdo con el principio del polinizador
mas efectivo, una planta deberia mostrar especializacion por el polinizador mas
abundante y eficiente siempre que su disponibilidad sea predecible (Stebbins,
1970). Un punto de vista contrario considera que los sistemas de polinizacion
son por naturaleza generalizados debido a que las especies de plantas pueden
ser polinizadas por diversos grupos de polinizadores taxonémicamente dife-
rentes. Desde este enfoque se asume que la generalizacion se favorece cuan-
do la disponibilidad de los polinizadores efectivos es impredecible durante
el periodo reproductivo de las plantas (Waser et al., 1996). La idea de que la
convergencia en el conjunto de las caracteristicas florales de muchas angios-
permas refleja adaptaciones a grupos especificos de polinizadores constituye
la principal evidencia de que la mayoria de las especies de plantas son po-
linizadas por algun tipo particular de polinizador (Fenster et al., 2004). Sin
embargo, es casi igual de evidente que las plantas pueden ser polinizadas por
diferentes tipos de polinizadores (Waser et al., 1996). Los datos que apoyan
ambos puntos de vista indican que esta aparente dicotomia entre especiali-
zacién y generalizacion es una simplificacidon de lo que en realidad puede ser
una distribucién continua, que incluye plantas que son polinizadas por pocos
o un solo tipo de polinizador hasta plantas que son polinizadas efectivamente
por diversos tipos de polinizadores (Johnson y Steiner, 2000).
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Las revisiones de estudios sobre el grado de especializacion de los siste-
mas de polinizacién muestran que la mediana del nimero de polinizadores
por especie difiere entre familias. Por ejemplo, plantas de las familias Aste-
raceae y Ranunculaceae pueden tener entre 25 y 10 polinizadores por espe-
cie, respectivamente, y pueden considerarse entre las plantas mas generalistas
(Proctor et al., 1996). Otras familias, como Polemoniaceae y Asclepiadaceae,
pueden tener cuatro y tres polinizadores diferentes por especie respectiva-
mente, mientras que Orchidaceae es la familia con el mayor grado de espe-
cializacion, con una relacion especifica planta-polinizador de 1:1 (Proctor et
al., 1996; Roubik y Hanson, 2004; Roubik et al., 2005). Sin embargo, no es
claro si dichas tendencias se deben a restricciones filogenéticas en las estruc-
turas florales o son producto de la adaptacion local a los diferentes tipos de
habitats o regiones geograficas donde las familias ocurren. A pesar de las dis-
crepancias, es claro que muchos de los sistemas de polinizacion mas diversos
y elaborados que involucran murciélagos, estingidos, escarabajos crepuscula-
res, avispas agaodnidas y abejas euglosinas ocurren en los bosques tropicales.
Las orquideas, con mas de 20000 especies, son un sorprendente ejemplo de
evolucién de complejidad y diversidad floral relacionada con sistemas de po-
linizacion especializados (Roubik y Hanson, 2004).

Combinaciones particulares de caracteres florales, como el largo y el color
de la corola, asociados con polinizadores especificos, se han utilizado tradi-
cionalmente como ejemplos de adaptaciones (Endress, 1994; Fenster et al.,
2004). Uno de los conceptos mas influyentes en el estudio de dichas adapta-
ciones es el de sindromes de polinizacion, que establece que las combinacio-
nes especificas de rasgos florales estan asociadas con grupos especificos de
polinizadores (Faegri y Van der Pijil, 1966). Debido a que este planteamiento
supone de manera implicita que los rasgos florales son invariablemente pro-
ducto de la seleccién impuesta por los polinizadores, es conveniente senalar
algunas limitaciones. Lo primero es que existe poca evidencia que muestre
que combinaciones particulares de rasgos florales son resultado de la selec-
cién impuesta por un tipo particular de polinizador en el tiempo evolutivo
(Marten-Rodriguez et al., 2009, 2010; Rosas-Guerrero et al., 2011). La idea
de sindrome de polinizacién también se ha criticado debido a que las flores
pueden atraer una mayor diversidad de polinizadores que lo predicho por
los sindromes de polinizacion. Por lo tanto, no se espera que la evolucion de
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los rasgos florales esté vinculada directamente con la selecciéon de un solo
polinizador (Ollerton et al, 2009). A pesar de esta limitante, el concepto de
sindromes de polinizacién ha originado estudios y discusiones enfocados a
entender los mecanismos evolutivos relacionados con la exuberante diver-
sificacion de los atributos florales. Una idea desarrollada a partir del concep-
to de sindrome de polinizacion establece que los polinizadores pueden ser
agrupados en grupos funcionales de comportamiento semejante que ejercen
presiones selectivas similares en las flores que visitan (Fenster et al., 2004).
Por ejemplo, las flores polinizadas por mariposas de lengua larga podrian ser
seleccionadas para desarrollar corolas tubulares, estrechas y largas. El estudio
del grado de superposicion de las presiones selectivas que ejercen los gru-
pos funcionales de polinizadores en las flores que visitan puede ayudar a
explicar la evolucién de los disenos florales complejos, asi como los diversos
tipos de recompensas producidas. Algunas combinaciones de rasgos florales
como esencias, colores y atributos morfoldgicos que restringen el acceso a las
recompensas florales pueden ser rasgos seleccionados por tipos particulares
de polinizadores. Un ejemplo de ello son las abejas de las familias Anthopho-
ridae y Melitidae, que colectan aceites y que polinizan cientos de especies de
plantas tropicales. Otro caso particular son las abejas euglosinas macho, que
colectan fragancias producidas por las flores que polinizan y que utilizan para
atraer abejas hembra y aparearse con ellas. Otro sistema muy interesante es el
de las especies de arboles del género Ficus (mas de 900 especies), distribuidos
en su mayoria en bosques tropicales y que son polinizados especificamente
por avispas que se desarrollan dentro de los frutos a partir de las semillas in-
maduras (Roubik ef al., 2005). Estos dos sistemas de polinizacion representan
escenarios de seleccion natural particularmente interesantes, debido a que la
reproduccion de ambas partes depende de la estrecha interaccion entre pares
de especies particulares de plantas y polinizadores.

La diversidad de sistemas de polinizacion y de sindromes de polinizacion
en los trépicos es muy amplia, y con la finalidad unica de ilustrar esta com-
pleja variedad mencionaremos los diferentes sindromes de polinizacién entre
la gran diversidad de plantas tropicales (Proctor et al., 1996; Roubik et al.,
2005). Las especies de angiospermas en los tropicos son polinizadas por esca-
rabajos (cantarofilia); mariposas diurnas (psicofilia) y palomillas o esfingidos
nocturnos o crepusculares (falenofilia); abejas (melitofilia), que son el grupo
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mads importante de polinizadores en el planeta; avispas, entre las que sobresa-
len los agadnidos, que se desarrollan en siconos especificos de Ficus; moscas
(miofilia y sapromiofilia); aves (ornitofilia), donde los colibries son exclusivos
de los neotrdpicos; murciélagos (quiropterofilia), caracteristicos de bosques
tropicales; diversos mamiferos no voladores, incluyendo marsupiales; por
viento, sobre todo en bosques tropicales secos o estacionales (anemofilia), y
por agua (hidrofilia), particularmente en plantas acuaticas de la familia Alis-
matidae (Proctor et al., 1996; Roubik et al., 2005).

REDES DE POLINIZACION

Recientemente se han propuesto nuevas metodologias para estudiar las rela-
ciones entre plantas y polinizadores a la escala de comunidad por medio de
redes complejas. En las redes cada especie estd representada por un nodo, y las
interacciones entre estos nodos (plantas y polinizadores o visitantes florales)
por enlaces. El uso de redes contribuye al analisis del nivel de especializacion
de los sistemas de polinizacion desde otra perspectiva. Se han mostrado pa-
trones de especializacion emergentes a partir del estudio de las interacciones
a esta escala, consistentes entre distintas comunidades donde, por ejemplo, la
mayoria de las especies establecen pocos enlaces y unas cuantas establecen un
gran numero de enlaces. Ademas, las interacciones tienden a ser asimétricas,
de forma que especialistas interactiian con generalistas, en contraste con la
vision tradicional de especializacion reciproca.

La polinizacion y la dispersion de semillas fueron los primeros mutua-
lismos estudiados bajo el enfoque de redes, primero en analogia con redes
troficas (Jordano, 1987; Memmott, 1999; Dicks et al., 2002; Olesen y Jorda-
no, 2002; Ollerton y Cranmer, 2002), y posteriormente como redes complejas,
que se apoyan en analisis derivados de la teoria de redes (p. ¢j. Jordano et al.,
2003, 2006; Olesen et al., 2006). Jordano (1987) fue el primero en utilizar el
enfoque de redes troficas para el estudio de interacciones planta-polinizador,
basado en estudios concentrados en una familia o género de plantas o poli-
nizadores y el ensamble de especies con que éstos interactuan (frente a en-
sambles completos de plantas y polinizadores de una comunidad). Uno de
los aspectos mads evidentes y estudiados en las redes es la amplitud de nicho o
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CuADRo 111.1. Patrones de redes de polinizacion

Asimetria de dependencias: en redes cuantitativas se ha encontrado que también existe
asimetria en la fuerza (frecuencia) de la interaccién o dependencia entre pares de
especies (Bascompte et al., 2006); es decir, si una planta depende fuertemente de un
polinizador, el polinizador tiene una baja dependencia en esa especie de planta y
viceversa. La distribucion de dependencias en las redes de polinizacién es sesgada a
la derecha; es decir, la mayoria de los enlaces son débiles (de baja frecuencia) y unos
cuantos son muy comunes (Bascompte et al., 2006).

Asimetria de grado: las especies especialistas tienden a interactuar con las generalistas;
es decir, no hay reciprocidad en la especializacion (Bascompte et al., 2003; Vazquez
y Aizen, 2004).

Asimetria de red: es la desviacion de la razén 1:1 del nimero de especies de plantas con
respecto al numero de especies de polinizadores. En promedio, en redes de poliniza-
cion hay 3.6 veces mas especies de animales que de plantas (Bliithgen et al., 2007).

Conectividad: es la proporcion de interacciones que ocurren, del total de combina-
ciones posibles entre pares de especies. Las redes de polinizacion presentan baja
conectividad (Jordano, 1987).

Distribucion de grado: es la distribucion de frecuencias del nimero de enlaces que pre-
sentan las especies de la comunidad. Las redes de polinizacién son heterogéneas
en el grado de generalizacion de las especies: la mayoria de las especies muestran
pocos enlaces, y unas cuantas muestran un gran numero de enlaces; es decir, hay
pocas especies extremadamente generalistas (Jordano et al., 2003), lo que hace que
la distribucién de la frecuencia del numero de interacciones por especie presente
un sesgo a la derecha y en la mayoria de los casos se ajusten a una distribucién de
ley potencial truncada.

Estructura anidada o encajada: las interacciones ocurren de forma anidada con res-
pecto a la generalizacién de especies (Bascompte et al., 2003); es decir, una planta
especialista interactua con un subgrupo de los polinizadores de una planta gene-
ralista. Esta otra planta a su vez interacttia con un subgrupo de los polinizadores
de otra planta atin mds generalista, y este patron se repite para todas las plantas y de
forma equivalente para los polinizadores. Esta estructura implica que hay un grupo
de especies altamente conectadas entre si (las de mayor generalizacién) y una asi-
metria de grado de generalizacién entre pares de especies conectadas.

Grado: numero de enlaces que presenta una especie; refleja su nivel de generalizaciéon.

Modularidad: 1os médulos son subgrupos de especies de una red, débilmente conec-
tados entre ellos pero altamente conectados dentro de cada subgrupo. Las redes de
polinizacién también tienden a estar organizadas en compartimientos o médulos
(Olesen et al., 2007).
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grado de generalizacion de las especies involucradas. De hecho, el comienzo
del estudio de redes de polinizacién va de la mano con el desarrollo del de-
bate de especializacion y generalizacion de sistemas de polinizacion y la falta,
entonces, de un mayor conocimiento sobre el nivel de generalizaciéon de las
comunidades de plantas y polinizadores. Waser y colaboradores (1996) han
analizado la evidencia de la especificidad de sistemas de polinizacion y han lle-
gado a la conclusion de que lo comun es que una especie de planta sea visi-
tada por varias especies de polinizadores, y a su vez los polinizadores visiten
varias especies de plantas; ademas coinciden con otros trabajos en sefialar la
necesidad de hacer estudios a escala de comunidad que describan ensambles
completos de plantas y polinizadores. Este planteamiento contrasta con los
sistemas de polinizacion especialistas, pero existe un debate en la bibliogra-
fia atin no resuelto. Memmott (1999) propuso la construccion de redes cuan-
titativas, que ponderan las interacciones entre pares de especies de acuerdo
con su frecuencia en la comunidad (frente a redes binarias o cualitativas que
muestran la presencia/ausencia de interacciones); como herramienta para el
estudio de interacciones planta-polinizador sugirié un protocolo de mues-
treo y destacé su potencial para estudios de ecologia. En 2002 se incrementa-
ron considerablemente las publicaciones de estudios en esta nueva disciplina
(Dicks et al., 2002; Olesen et al., 2002; Olesen y Jordano, 2002; Ollerton y
Cranmer, 2002; Vazquez y Simberloff, 2002), y a partir de entonces la biblio-
grafia de redes mutualistas ha ido en aumento (Ings et al., 2009). La recopi-
lacién y la construcciéon de matrices de interacciones planta-polinizador de
distintos sistemas y zonas geograficas, su analisis y su contraste con mode-
los nulos ha generado grandes avances en el conocimiento de la estructura
de redes mutualistas (cuadro 111.1, Bascompte y Jordano, 2007; Vazquez et al.,
2009a). Sin embargo, dada la intensa labor de generarlas, las redes cuantitati-
vas son aun poco representativas de la diversidad de habitats y regiones geo-
graficas del mundo, y son pocas las disponibles para estudios de analisis de
patrones de redes.
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PATRONES LATITUDINALES DE ESPECIALIZACION
DE SISTEMAS DE POLINIZACION

Johnson y Steiner (2000) notan la falta de conocimiento sobre los patrones
biogeograficos de especializacion en plantas y el hecho de que en los trépicos
existe amplia evidencia de especializacion de sistemas de polinizacion. Con
la recopilaciéon de bases de datos de interacciones bioticas de distintas par-
tes del mundo, uno de los primeros aspectos en ser abordado fue el analisis
de las tendencias latitudinales en la especializacion de los sistemas de poli-
nizacién. En estudios independientes, Olesen y Jordano (2002) y Ollerton y
Cranmer (2002) llegan a conclusiones contrarias. Los primeros encontraron
que la conectividad (una medida de generalizacién de redes que es la pro-
porcién de interacciones que ocurren del total de combinaciones posibles
entre pares de especies) incrementa con la latitud, por lo tanto es menor en
las regiones tropicales que en otras latitudes. Esto sugiere mayor especifici-
dad de los sistemas de polinizacion en los trépicos. En congruencia con este
resultado, también encontraron que la especializacion de plantas (pero no de
animales) es mayor hacia el ecuador. De forma similar, Ollerton y Cranmer
(2002) analizaron la especializacion de plantas (el ndmero de visitantes flo-
rales por especie de planta) y, a diferencia de Olesen y Jordano (2002), no en-
contraron un patrdn latitudinal en la especializaciéon de las plantas. Ollerton
y colaboradores (2006) atribuyen esta diferencia a que los primeros autores, a
pesar de corregir por la riqueza de especies (que estd correlacionada negativa-
mente con la conectividad) no tomaron en cuenta el esfuerzo de colecta (que
era menor en los estudios de los trépicos), que si se considerd en el andlisis
de Ollerton y Cranmer (2002). Adicionalmente, Ollerton y Cranmer (2002)
abordaron la misma pregunta con un andlisis de la especializacion de especies
de la subfamilia Asclepiadoideae, familia Apocynaceae, y tampoco encontra-
ron evidencia de mayor especializacién en los tropicos. Los autores comentan
que las comunidades tropicales contienen los mejores ejemplos de coevolu-
cion entre plantas y polinizadores, y que en términos absolutos contienen un
mayor numero de plantas con sistemas de polinizacién especializados. Sin
embargo, debido a que tienen una mucha mayor riqueza de especies que las
zonas templadas, es posible que no tengan proporcionalmente mas sistemas
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de polinizacién especializados que comunidades de regiones templadas. De
forma similar, Armbruster (2006) predice que con investigacion extensiva se
encontrard que los extremos de especializacion son raros en todo el mundo
y que existe mayor especializacién en menores latitudes, pero que esta ten-
dencia latitudinal se refleja en la varianza y no en la media. Esta prediccién se
basa en observaciones de campo que incluyen datos de cerca de 3000 especies
de varios géneros y cinco familias.

REDES DE POLINIZACION EN LOS TROPICOS

Curiosamente, la representacién de estudios tropicales en los trabajos de Ole-
sen y Jordano (2002) y Ollerton y Cranmer (2002) es muy baja, del 14% y del
17% respectivamente. De hecho, en general las redes de polinizacién en los
estudios de propiedades de redes en ecosistemas tropicales estan pobremente
representadas. Se han descrito pocos ensambles de comunidades de plantas y
polinizadores en los trépicos con la resolucién taxonémica necesaria para ser
incluidos en estos estudios, y los que hay involucran sélo unos cuantos tipos
de vegetacion (cuadro 111.2). Los patrones de redes descritos se han basado en
el andlisis de un grupo de entre 18 y 51 redes. Los andlisis de redes binarias
han utilizado tinicamente entre cuatro y siete estudios de los tropicos, que re-
presentan del 10% al 17% de las redes analizadas. En el analisis de redes cuan-
titativas las redes tropicales estan representadas por un solo estudio (véase
Vézquez, 2005; Bliithgen et al., 2007) de una red pequefia proveniente de una
de las islas Mauricio (Olesen et al., 2002) o no estan representadas en absolu-
to (véase Bascompte et al., 2006). En el pequefio numero de redes tropicales
utilizadas las islas estan sobrerrepresentadas (seis de 11 estudios con infor-
macién) y hay estudios con baja resolucién taxondémica o un limitado nime-
ro de plantas estudiadas (cuadro 11.2). Considerando la extensién de tierra
ocupada por los trépicos, y el hecho de que ahi se encuentran los ecosistemas
mas productivos y ricos en especies, se puede tener una idea del sesgo del co-
nocimiento de patrones y procesos en redes tropicales e incluso de redes de
polinizacién. Ings y colaboradores (2009) sugieren considerar con cautela los
patrones generales de la estructura y la dindmica de redes ecoldgicas, ya que
mucho del trabajo teérico y empirico de las propiedades de redes descansa
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Cuadro 111.2. Redes de polinizacion tropicales utilizadas en estudios de redes*

Tipo de Niim.
Referencia Localidad vegetacion especies Notas
(A/P)**
Percival, Punta Morant, Matorral 97 Isla
1974 Jamaica costero (36/61)
Ramirez, Parque Nacional ~ Arbustal de 93
1989 Canaima, tierras altas  (46/47)
Venezuela tropicales
Ramirez y Cerca de Calabozo, Palmar 86
Brito, 1992 Venezuela inundado (53/33)
McMullen, Registros de las Vegetacion 32 Isla, compilacién
1993 islas Galdpagos delasislas  (22/10) de registros
y datos de la isla
Pinta, Ecuador
Momose Parque Nacional Bosque 3? Baja resolucion
et al., 1998 Lambir Hills, tropical (52/270) taxonomica de
Malasia lluvioso polinizadores: mayoria
de abejas identificadas
a género; otros grupos
a familia u orden.
Unicamente utilizado
por Ollerton y
Cranmer (2002)
Olesen fle aux Aigrettes, Vegetacion 27 Isla
et al., 2002 en Mauricio de la isla, (13/14)
incluyendo
bosque
costero
Kanstrup Bilsa, Ecuador Bosque 56 Estudio limitado a
y Olesen, tropical (4719) epifitas y trepadoras,
2000 lluvioso unicamente utilizado
en Ollerton y
Cranmer (2002)
Ingversen, Dominica Bosque de 70 Isla
2006 tierras bajas  (41/29)
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Cuadro 111.2. Redes de polinizacion tropicales utilizadas en estudios de redes*

Tipo de Nim.
Referencia Localidad ve Z cion especies Notas

g (A/P)**
Ingversen, Jamaica Bosque de 74 Isla
2006 tierras bajas  (45/29)
Philipp Cerca de Puerto Desierto 16 Isla
et al., Villamil, isla de lava (6/10)
2006 Isabela, Galdpagos
Ollerton Kumu, Guyana Interface Sin Unicamente utilizado
et al. de bosque info. en Ollerton y
(inédito) tropical Cranmer (2002)

lluvioso y

sabana
Olesen Sin informacion Unicamente utilizado en
(inédito) Bascompte et al. (2003)
Olesen Sin informacién Unicamente utilizado en
(inédito) Bascompte et al. (2003)

* Basado en los siguientes estudios (no todos incluyen redes tropicales): Olesen y Jordano, 2002; Ollerton
y Cranmer, 2002; Bascompte et al., 2003; Jordano et al., 2003; Vazquez y Aizen, 2004; Vazquez, 2005; Bascompte
et al., 2006; Jordano et al., 2006; Olesen et al., 2006; Vazquez y Aizen, 2006; Bliithgen et al., 2007; Guimaraes et
al., 2007; Olesen et al., 2007; Rezende et al., 2007; Santamaria y Rodriguez-Gironés, 2007; Thébault y Fontaine,
2008.%* A/P: nimero de especies de animales/niimero de especies de plantas.

sobre un numero relativamente pequeno de redes bien definidas, y aunado a
esto las redes mejor definidas son usualmente de habitats menos productivos
y de poca riqueza de especies, que representan una muestra muy pequeiia del
universo de posibilidades ecoldgicas.

Debido a la escasa descripcion de redes de interacciones planta-poliniza-
dor en los trépicos, se desconocen aspectos basicos como su tamano (nimero
total de especies en la red) y asimetria (diferencias entre el nimero de plantas
y el nimero de polinizadores), que influyen sobre muchas de las propiedades
de redes (cuadro 111.1). Hay varias propiedades que aumentan la escala con el
tamaio de red (revisado en Vazquez et al., 2009a). Dado el gradiente latitudi-
nal de riqueza de especies (Willig et al., 2003) se esperaria que las redes tro-
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picales sean de mayor tamano que las de otras latitudes y que las diferencias
en estructura, en comparacion con redes de otras regiones, se den en parte
por diferencias en el tamafo de red. Sin embargo, entre las redes que se han
descrito las tropicales no son las de mayor tamano (cuadro 111.2, p. €j. el tama-
no de redes en Olesen et al., 2007, el estudio que utiliza el mayor nimero de
redes, con un rango de 16 a 952 especies). Esto puede reflejar una tendencia
natural a que las redes de polinizacién mas grandes efectivamente no ocurran
en los trépicos. Por otro lado, también puede ser reflejo de su baja represen-
tatividad en la bibliografia, la sobrerrepresentacion de islas o una menor in-
tensidad de muestreo dada la dificultad de muestrear algunos ecosistemas
tropicales. Hasta ahora, las redes mas grandes se han observado para ecosiste-
mas del Mediterraneo, Japén (entre 400 y 950 especies; Olesen et al., 2007) y
el suroeste de Illinois, Estados Unidos (1885 especies; en Memmott y Waser,
2002), que quiza reflejan las zonas mejor estudiadas. En estas redes, el mayor
tamano estd dado principalmente por un gran numero de polinizadores. El
Mediterrdneo es conocido por su alta diversidad de abejas (Michener, 2007).
De hecho las abejas, el grupo mas importante de polinizadores, muestra ma-
yor diversidad en zonas aridas templadas (Michener, 2007), por lo que en tér-
minos de numero de especies de polinizadores quiza los trépicos no sean mas
diversos. Otro aspecto relacionado, evidente en las redes tropicales mostradas
en el cuadro 111.2, es que la asimetria de red no es tan marcada como la repor-
tada (en promedio las redes presentan 3.6 mads especies de animales que espe-
cies de plantas; Bliitghen et al., 2007), pues tiene un nimero similar o no tan
dispar de animales y plantas interactuantes. En conclusion, a pesar de todo el
conocimiento generado sobre sistemas de polinizacién en los trépicos y so-
bre estructura de redes mutualistas, se necesitan mas estudios para evaluar
la generalidad incluso de aspectos basicos como tamano y asimetria de redes
tropicales, que afectan las propiedades que las redes exhiben (Bliitghen et al.,
2007; Vazquez et al., 2009a).

El estudio de redes tiene el potencial de revelar la importancia de proce-
sos ecologicos, evolutivos y estocdsticos en la estructuracion de las comuni-
dades de plantas y polinizadores (Vazquez et al., 2009a). Entre los atributos
bioldgicos que se ha propuesto que pueden explicar el establecimiento de in-
teracciones y por lo tanto la estructura de redes se han sugerido el traslape
en las fenologias o en la distribucion espacial de plantas y animales, el aco-
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plamiento en caracteres morfoldgicos (p. ej. corolas largas excluyen visitantes
con probdscides cortas) y relaciones filogenéticas (Jordano et al., 2003). En
contraparte, la interaccion aleatoria entre individuos de plantas y polinizado-
res también puede contribuir a explicar la estructura de las redes (Vazquez et
al., 2007). Por ejemplo, Stang y colaboradores (2006, 2007) muestran que la
morfologia floral impone restricciones al tamafo de los polinizadores que
pueden acceder a los recursos florales, de forma que el numero de visitantes
florales de las especies de plantas disminuye con el aumento de la longitud del
tubo floral donde se obtiene el néctar. Estas restricciones, junto con la abun-
dancia de las especies, pueden dar origen a la asimetria de grado (cuadro 111.1)
observada en la red. Vazquez y colaboradores (2009b) proponen un marco
metodoldgico y conceptual para evaluar la contribucidn relativa de distintos
mecanismos que estructuran las redes mutualistas. Esta aproximacion al es-
tudio de redes abre la oportunidad de estudiar diferencias y similitudes en
los procesos ecoldgicos y evolutivos que estructuran las redes de polinizacion
en distintas regiones y la neutralidad (interaccién aleatoria entre los indivi-
duos de la comunidad), que contribuyen en menor proporcion si los atributos
bioldgicos de un sistema toman mayor importancia. Vazquez y colaboradores
(2009b) sugieren concentrar los esfuerzos de investigacion en una muestra de
sistemas de estudio representativos con condiciones ecoldgicas contrastantes
para una evaluacion general de la contribuciéon de los mecanismos de ensam-
blaje de redes mutualistas.

Mucho de lo que se conoce sobre polinizacion en el trépico a nivel de co-
munidad esta sesgado por lo que ocurre en el trépico himedo. El estudio de
otros ecosistemas tropicales contribuira a generar una muestra representativa
de redes de los distintos biomas y regiones biogeograficas, que permitird co-
nocer tendencias latitudinales, comparar ambientes similares de distintas lati-
tudes y avanzar en el entendimiento de los procesos que estructuran las redes
de interacciones. Las caracteristicas de las comunidades conocidas de bosques
tropicales sugieren notables diferencias en estructura con otras comunidades.
Es en los bosques tropicales donde la proporcion de plantas con polinizacién
bidtica es mayor (Janzen, 1975; Bawa, 1990); la polinizacién cruzada cobra
gran importancia debido a la alta proporcion de especies monoicas, dioicas y
hermafroditas autoincompatibles (Quesada et al., en prensa), ya que la limi-
tacién por polen es mas marcada (Vamosi et al., 2006). Ademads, es donde se
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presenta el mayor nimero de sistemas de polinizacién (Ollerton et al., 2006),
con grupos de polinizadores ausentes en otros lugares, como murciélagos y
abejas euglosinas. También es en los trépicos donde muchas de las especies
de abejas sociales se originaron y, como consecuencia, donde ocurre la ma-
yor diversidad de este grupo (Michener, 2007). Finalmente, en este ecosiste-
ma es comun encontrar recompensas florales diferentes del néctar y polen
(p. ¢j. aceites, fragancias y resinas; Buchmann, 1987; Armbruster, 2006). Por
otro lado, en los tropicos la diferenciacién de nicho parece jugar un papel im-
portante. Es ahi donde existen los mejores ejemplos de especializacion extre-
ma, y donde los patrones de fenologia floral son mds complejos (Sakai, 2001).
La reparticion de recursos para los polinizadores a lo largo del afio no se res-
tringe a una temporada de pocos meses (esto es, durante la antesis, el periodo
de floracion; Bawa et al., 2003); puede darse en secuencia a lo largo del dia
(p. ¢j. la antesis en Acacias; Stone et al., 1998), y la polinizacién nocturna pue-
de ser un componente importante (p. ej. Lobo et al., 2003). En algunos sitios
se presenta una floraciéon masiva supraanual sincronizada entre varias espe-
cies (Sakai et al., 2005). Seguramente futuros estudios de redes en el tropico
contribuiran a nuestro entendimiento sobre las interacciones planta-poliniza-
dor, sus patrones de generalizacion, los procesos ecoldgicos y evolutivos que
los originan y su estabilidad y susceptibilidad a disturbios.

PATRONES FENOLOGICOS

La fenologia o los cambios estacionales en la produccién de hojas, flores y fru-
tos es un importante fenémeno que determina el ciclo de vida de las plantas.
Factores proximos (ecoldgicos) y ultimos (evolutivos) regulan la expresion de
la fenologia de las plantas (Janzen, 1967; Frankie et al., 1974; Van Schaik et
al., 1993; Borchert, 1994; Wright y Cornejo, 1990; Wright y Calderén, 1995).
Los polinizadores dependen del periodo en el que se expresen las flores en
las plantas y por consiguiente los patrones fenoldgicos florales son fenéme-
nos clave en la interaccion planta-polinizador. Las causas proximas incluyen
eventos ambientales de corta duracién que estimulan cambios fenoldgicos,
mientras que las causas tltimas incluyen la historia evolutiva que determina
los patrones fenoldgicos. Los factores ambientales relacionados con cambios
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en el almacenamiento de agua por las plantas, variaciones temporales en la
precipitacion, la temperatura, la fotoperiodo, la radiacién solar y los suce-
sos climaticos impredecibles se han propuesto como causas proximales que
disparan eventos fenoldgicos en las plantas tropicales. En bosques con tem-
poradas secas bien marcadas se ha propuesto que la causa fundamental que
moldea los patrones fenoldgicos de la vegetacion es la disponibilidad de agua,
determinada a su vez por cambios en el régimen de precipitacion y humedad
del suelo (Frankie et al., 1974; Borchert, 1994).

En contraste, los factores bidticos, como la atraccion o la competencia por
polinizadores y dispersores de semillas, asi como el escape de herbivoros, han
sido propuestos como causas ultimas responsables de los patrones fenologi-
cos en especies de plantas tropicales. Estudios cldsicos de los bosques tropica-
les secos de Costa Rica sugieren que los factores biéticos afectan directamente
la sincronizacion fenoldgica entre especies dentro del mismo gremio (Janzen,
1967; Lobo et al., 2003).

Finalmente, algunos estudios han sugerido que las restricciones filogené-
ticas y la forma de vida determinan la fenologia de las plantas. Esta hipotesis
plantea que las restricciones filogenéticas son mas fuertes que las presiones
selectivas locales, de tal forma que los miembros del mismo tax6n deberian
tener patrones fenoldgicos similares independientemente de su distribucion
geografica y presiones bidticas (Kochmer y Handel, 1986; Wright y Calderén,
1995; Lobo et al., 2003).

Relativamente pocos estudios han evaluado las causas proximas y tltimas
de los patrones fenoldgicos en diferentes ambientes o regiones geograficas, y
en su mayoria dichos estudios comparan comunidades. Los primeros estudios
realizados en Costa Rica indican que el pico de abscision foliar corresponde a
los periodos mds secos tanto en los bosques himedos (La Selva) como en los
bosques secos (Comelco) (Frankie et al., 1974). Estos estudios concluyen que
la sincronizacién de la floracion durante temporadas particulares depende de
las condiciones climaticas. Sin embargo, también sugieren que factores bioti-
cos como la competencia por el servicio de polinizadores podrian tener una
ligera pero relevante influencia en la fenologia floral. Otro estudio en el que se
compararon dos sitios de bosques tropicales secos con diferencias en la preci-
pitacion anual en el sureste de la India concluyé que los patrones fenoldgicos
dependen esencialmente de la precipitaciéon (Murali y Sukumar, 1994). Sin
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embargo, al mismo tiempo se reconoce la importancia de las causas dltimas y
se sugiere que en algunas especies la fenologia floral puede estar determinada
por competencia por polinizadores.

Estudios fenoldgicos comparativos de plantas del mismo taxén en dife-
rentes localidades geograficas que varien en condiciones climaticas o ensam-
bles de polinizadores pueden ayudar a establecer la importancia relativa de
diferentes hipotesis para explicar los patrones fenoldgicos florales. Estas com-
paraciones deberian enfocarse en determinar si la variacién en la fenologia se
debe a cambios en las condiciones climaticas entre sitios o si se trata de una
respuesta a factores bioldgicos tales como la competencia por los polinizado-
res dentro de cada sitio.

CONSERVACION BIOLOGICA, POLINIZACION
Y REPRODUCCION DE ARBOLES TROPICALES

La reduccién y la fragmentacion de los bosques tropicales como producto de
la deforestacion es una de las principales amenazas de extincidn de los polini-
zadores naturales y de las poblaciones de plantas cuya reproduccién depende
en esencia de éstos (Aizen y Feinsinger, 1994; Quesada et al., 2004; Aguilar
et al., 2006; Winfree et al., 2009; Quesada et al., en prensa). Actualmente, en
regiones templadas se ha empezado a documentar una disminucién de po-
linizadores (Maes y Van Dick, 2001; Biesmeijer et al., 2006) y cambios en la
composicién y estructura de las comunidades de abejas debidos a la fragmen-
tacion de habitat (Donaldson et al., 2002; Cane et al., 2006), pero muy pocos
estudios han intentado documentar este mismo fenémeno en ecosistemas
tropicales (Becker et al., 1991; Brosi et al., 2008; Ashworth et al., 2009). Por
otro lado, se ha documentado que la proximidad a bosques naturales pro-
mueve la abundancia y la diversidad de polinizadores en sistemas agricolas
(Ricketts et al., 2008), lo que sugiere una dependencia de los polinizadores en
dichos sistemas.

Se predice que la reduccion del hébitat natural con el subsiguiente aisla-
miento y contraccién del tamaio de las poblaciones tendra consecuencias ne-
gativas en los polinizadores, en la reproduccion de las plantas y en la estruc-
tura y diversidad genética de las especies de arboles tropicales (Cascante et
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al., 2002; Fuchs et al., 2003). Una revision preliminar de la bibliografia indica
que la mayoria de los estudios enfocan su atencion en especies arbdreas, y que
acorde con las predicciones generales de la teoria, la fragmentacion del bos-
que afecta negativamente el proceso de polinizacion y la reproduccién sexual
de las especies tropicales (Aguilar et al., 2006; Quesada et al., en prensa). De
manera similar, la fragmentacioén del bosque afecta negativamente la diversi-
dad genética de diversas especies de arboles (Aguilar et al., 2008; Quesada et
al., en prensa). Por ejemplo, se ha mostrado que la fragmentacion del bosque
tropical seco reduce la variacion genética y el vigor de la progenie de arbo-
les de Samanea saman, una especie ampliamente distribuida en el neotrépico
(Cascante et al., 2002). Sin embargo, a pesar de la condicién de su habitat
los arboles aislados presentaron una alta capacidad reproductiva, recibieron
cargas similares de polen en los estigmas y produjeron un niimero similar de
semillas por fruto y de semillas sin dafio (potencialmente viables). Los resul-
tados de este estudio enfatizan la importancia de cuantificar y entender los
efectos que la fragmentacion del habitat pueden tener en la actividad de los po-
linizadores, el éxito reproductivo y la diversidad genética de las especies de
arboles tropicales.

La posibilidad de proteger los recursos biologicos y manejar los bosques
tropicales depende en gran medida de la reproduccién de las especies de 4r-
boles bajo diferentes condiciones ecoldgicas. Muchos arboles tropicales pue-
den encontrarse tanto en bosques conservados como en fragmentos de bos-
que o como individuos aislados rodeados de pastizales o campos agricolas.
En este contexto es importante entender el papel de los drboles en ambientes
modificados y potencialmente aislados en el mantenimiento de polinizado-
res naturales. Por otro lado, estos drboles pueden jugar un papel importante
para el flujo génico entre poblaciones en bosques continuos, asi como tener
implicaciones en la regeneracion de los ecosistemas tropicales. El uso de mé-
todos moleculares y de redes complejas puede contribuir de manera impor-
tante para este fin. Un mejor entendimiento de estos aspectos es indispensable
antes de implementar programas destinados al manejo y la manipulacién de
las poblaciones naturales de arboles tropicales.
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CONCLUSIONES

Las angiospermas son el grupo mas diversificado de plantas, y es principal-
mente en las regiones tropicales donde la asombrosa diversidad de 6rganos
reproductivos —es decir, las flores—, asi como la variedad sin paralelo de sis-
temas reproductivos y de polinizacion, han evolucionado. Asimismo, la diver-
sificaciéon de muchos grupos de polinizadores como abejas, mariposas, mos-
cas, avispas, colibries y murciélagos ha ocurrido también en los bosques tropi-
cales. De hecho, la polinizacion de las plantas con flores mediada por anima-
les constituye uno de los mejores ejemplos de coevolucién o evolucion para-
lela por seleccidon natural. Aunada a la diversidad de sistemas de polinizacion,
existe una compleja variedad de sistemas reproductivos de angiospermas tro-
picales que involucra una alta incidencia de especies que se entrecruzan, asi
como de arboles dioicos. Esta situacién determina una alta dependencia re-
productiva mutua entre las especies de plantas tropicales y sus polinizadores.
En consecuencia, la reduccion y la fragmentacion de los bosques tropicales
son una de las mayores amenazas de extincion de las poblaciones de poliniza-
dores, lo que a su vez compromete la persistencia de las plantas. Ademas de las
consecuencias negativas sobre los polinizadores y la reproduccién de las plan-
tas, se predice que la reduccion del tamaino de las poblaciones y el incremento
del aislamiento reproductivo afectard negativamente la diversidad y la estruc-
tura genética de las poblaciones de plantas y arboles tropicales. La viabilidad
y el mantenimiento de los bosques tropicales dependen primordialmente de
la capacidad reproductiva y del establecimiento de los drboles tropicales en
condiciones naturales. Por ello, es critico disefiar y emprender estudios con
el fin de conocer la reproduccién de las plantas tropicales. La generacion de
conocimiento basico en ecologia y evolucion a diferentes escalas y utilizando
métodos analiticos actualizados es fundamental para entender el origen y el
mantenimiento de la diversidad bioldgica. En el caso que nos ocupa, el estu-
dio de los sistemas de polinizacion y de los mecanismos de diversificacion de
las interacciones planta-animal permitira contar con herramientas y conoci-
miento para emprender estrategias enfocadas a la conservacion de las comu-
nidades tropicales y su funcionamiento.
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