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10.1. Introduccion

Desde los dos tltimos siglos el crecimiento de la poblacion humana y la consecuente
expansion a gran escala de las fronteras agricolas, el desarrollo industrial y las aglom-
eraciones urbanas, han resultado en la eliminacién de grandes extensiones de veget-
acion natural, alterando la estructura, distribucion y funcionamiento de los ecosistemas
(Saunders et al. 1991, Jules et al. 1999, Hobbs y Yates 2003). Estos cambios, persistentes
y generalizados, afectan los patrones estructurales del paisaje, ocasionando un proce-
so de fragmentacion cuyas principales e inmediatas consecuencias son la pérdida de
habitat y la formacién de parches de vegetacion nativa de variadas formas y tamaios,
separados entre si por una matriz de caracteristicas muy distintas al sistema original.
Generalmente, estos cambios van acompanados de una reduccion en los tamafos po-
blacionales y un aumento en el grado de aislamiento de las poblaciones en los fragmen-
tos remanentes (e.g., Saunders et al. 1991, Rathcke y Jules 1993, Andrén 1994, Murcia
1996, Jules y Rathcke 1999, Fahrig 2003).

La fragmentacion de habitat puede modificar la composicion, distribucién y abun-
dancia de las especies alterando numerosos procesos ecologicos tanto a nivel poblacio-
nal como de la comunidad (e.g., Rathcke y Jules 1993, Andrén 1994, Fischer y Matthies
1998, Jules et al. 1999, Harrison y Bruna 1999). La reduccion y el aislamiento de las
poblaciones confinadas a los parches de habitat remanente estan a menudo ligados a un
aumento de la endogamia, una disminucién en el flujo génico y eventos de deriva géni-
ca, lo cual puede conducir a una pérdida de diversidad genética (Ellstrand y Elam 1993,
Young et al. 1996, Young y Clarke 2000). De esta manera, en sucesivas generaciones se
esperaria que la aptitud de los individuos remanentes en parches de bosque disminuya
haciéndolos mas susceptibles a los cambios que se producen en su entorno bidtico y
abibtico, aumentando asi la probabilidad de extincion de estas poblaciones (e.g., Ell-
strand y Elam 1993, Murcia 1995, 1996, Young et al. 1996, Jules y Rathcke 1999, Jac-
quemyn et al. 2002). Estas extinciones locales pueden constituir nuevos nichos vacantes,
favoreciendo el establecimiento de especies antes no presentes, como podria ser el caso
de especies introducidas y/o invasoras, produciéndose cambios en la composicion espe-
cifica en una regién particular (Simberloft' 1988, Harrison y Fahrig 1995).

Las especies vegetales y animales forman parte de una compleja red ecologica, por lo
que si se consideran las intrincadas tramas de interacciones entre los diversos organismos,
las consecuencias de la pérdida de alguna especie pueden trasladarse con un efecto en
cascada de manera indirecta sobre otros miembros del ecosistema (e.g:., Aizen y Feinsinger
1994a, Murcia 1996, Dukes y Mooney 1999, Memmott 1999). Sin embargo, el efecto
que la pérdida de una especie particular pueda tener sobre una interacciéon dependera
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en gran medida de la estructura de la red de interacciones y del grado de redundancia
ecologica de la especie extinta (Bascompte y Jordano 2006). Las especies vegetales en
particular, presentan diversas interacciones en diferentes momentos de su ciclo de vida.
Tanto las interacciones antagonistas como la depredacion, la herbivoria, o el parasitismo
y las interacciones mutualistas como la polinizacion y la dispersion de semillas pueden
modelar la dindmica de sus poblaciones en el tiempo y el espacio (e.g., Kearns et al. 1998).
En este sentido, las interacciones mas criticas para la persistencia de las poblaciones en
el largo plazo son aquellas que afectan directamente la reproduccion y el reclutamiento
de las especies vegetales (Murcia 1996, Kearns y Inouye 1997, Kearns et al. 1998). Por
estas razones los estudios que evaltian los efectos de fragmentacion y pérdida de habitat
sobre los procesos ecologicos que involucran la interaccion entre plantas y animales son
particularmente importantes para intentar identificar patrones de respuesta de los organ-
ismos frente a estas alteraciones antropicas y, eventualmente, comprender los mecanismos
involucrados (e.g., Saunders et al. 1991, Davies et al. 2001, Primack et al. 2001).

En el contexto de la biologia de la conservacion, es fundamental intentar arribar a
generalizaciones acerca de cuan importantes y consistentes son los efectos de fragmen-
tacion sobre las interacciones planta-animal a lo largo de una amplia variedad de siste-
mas. Esto permitird descubrir patrones emergentes o excepciones que puedan generar
conocimiento aplicado a la conservacion de la biodiversidad.

Los estudios que evaltian los efectos de la fragmentacion sobre distintas interaccio-
nes planta-animal se iniciaron a mediados de los aflos ochenta pero recién en la década
de los noventa se ha producido un incremento sustancial en la produccién de literatura
en esta area. No obstante, el conocimiento que ha surgido de estos estudios no se ha
desarrollado de forma pareja entre las diversas interacciones que involucran a plantas
y animales. En el caso de los mutualismos, existe una mayor cantidad de trabajos que
han evaluado los efectos de fragmentacion sobre las interacciones planta-polinizador en
comparacion con las interacciones planta-dispersor. En tanto que los estudios sobre las
interacciones antagonistas, en particular sobre las relaciones planta-herbivoro o planta-
depredador de semillas han sido mucho menos frecuentes. El presente capitulo tiene
como principales objetivos: (a) revisar el conocimiento acumulado hasta el momento de
los efectos de fragmentacion de habitat sobre las interacciones planta-animal, mutual-
istas y antagonistas, (b) analizar las caracteristicas ecologicas que hacen a las especies
de plantas y animales mas o menos susceptibles a la fragmentacion, (c) relacionar los
efectos de la fragmentacion sobre las diferentes interacciones con el objeto de evaluar el
efecto neto de la fragmentacion sobre las comunidades vegetales, (e) destacar areas de
mvestigacion que aun no han sido exploradas y sugerir futuras direcciones de las inves-
tigaciones sobre las interacciones planta-animal en ambientes fragmentados.

10.2. Evolucion del marco tedrico para el estudio de la fragmentacion
de habitat

En distintos momentos se han realizado revisiones historicas de la teoria de fragment-
acion de habitat considerando diferentes aproximaciones y variaciones en la profundi-
dad conceptual (e.g., Haila 2002, McGarigal y Cushman 2002, Fahrig 2003, Kattan y
Murcia 2003). Sin embargo, consideramos util realizar una breve resena historica sobre
el desarrollo de los distintos marcos tedricos. El nimero y la caracterizacion de las dis-
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tintas etapas que pueden definirse al considerar la evolucion de la teoria relacionada al
estudio de la fragmentacion resultan arbitrarias, y a los fines didacticos las dividiremos
aqui en cuatro:

Biogeografia de islas

El trabajo de MacArthur y Wilson (1967) sobre biogeografia de islas se considera la
base teodrica de la que originé el concepto moderno sobre fragmentacion. Es decir, esta
base teorica se utilizd para estudiar el fenomeno de “insularizaciéon” de los bosques
producto de las actividades del hombre. Esta idea simple se popularizé rapidamente,
suponiendo que el estudio de la diversidad de organismos entre islas de origen oceanico
(generalmente con un origen historico comin) rodeadas de una matriz uniforme, era
analogo al estudio de la diversidad de organismos en fragmentos de bosque (“islas” de
vegetacion, las que muchas veces no tienen el mismo origen) inmersos en una matriz
antrépica que rara vez es uniforme. Por otro lado, también se supuso constancia tempo-
ral para las fluctuaciones poblacionales de los organismos. Es decir, la teoria de biogeo-
grafia de islas tiene supuestos sobre historia natural que rara vez se cumplen al estudiar
fragmentos de bosque. Algunas de las razones de la popularizacion y estabilizacion de
este marco teérico pueden encontrarse en Haila (2002).

Metapoblaciones

Lateoria de metapoblaciones (Levins 1969), si bien se formul6 casi contemporaneamente
ala de biogeografia de islas, no comenzo6 a utilizarse en estudios de fragmentacion sino
hasta principios de 1980. El aporte fundamental que hace esta teoria al desarrollo del
marco conceptual de la fragmentacion es comenzar a evaluar con mayor profundidad
los organismos que viven en ambientes fragmentados, incorporando la toma de datos
detallados a escala del paisaje (metapoblaciones) para evidenciar procesos ecologicos y
cambios en los parametros poblacionales. Es decir, ya no se enfatiza tanto en el analisis
e interpretacion de los patrones, como propone el enfoque biogeografico.

Incorporacion del paisaje

La definitiva incorporacién del paisaje al concepto de fragmentacion lleva a una subdi-
vision conceptual, donde fundamentalmente se reconoce la pérdida de habitat, referido
ala disminucion total del area del habitat original, y la fragmentacion per se, referido a la
subdivision y configuracion espacial de los fragmentos de habitat. Es decir, se incorpo-
ran particularidades del hébitat fragmentado que son evaluados considerando distintas
escalas temporales y espaciales. Se reconoce la importancia de caracterizar cuidadosa-
mente la matriz y también de empezar a tomar datos alli. Asimismo, comienza a evalu-
arse la heterogeneidad del héabitat al compararse las particularidades sobre la calidad
del habitat dentro y entre los fragmentos.

Incorporacion de escalas funcionales de los organismos

Esta aproximacion conceptual incorpora definitivamente la perspectiva de los distintos
organismos que viven en los paisajes fragmentados y las interacciones particulares que
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se establecen entre ellos, lo cual determina, fundamentalmente, que se reconozca la
complejidad de la dindmica del paisaje, y que se enfatice la necesidad de incrementar
los estudios que consideren parametros demograficos de los organismos y las distintas
interacciones que se establecen a lo largo del ciclo de vida.

Las distintas ideas que hemos desarrollado brevemente se siguen utilizando en la ac-
tualidad, muchas veces sobrepuestas entre si. Queda claro que a pesar del gran avance
conceptual que experiment6 el marco teoérico utilizado para el estudio de los efectos
de fragmentacion de habitat y del gran nimero de proyectos realizados o en ejecucion
en todo el mundo sobre esta problematica, la teoria disponible no ha sido lo suficiente-
mente exitosa para entender y explicar la complejidad de los sistemas fragmentados. A
nuestro entender, esta apreciacion no es pesimista, sino todo lo contrario, ya que resulta
un desafio para los ecologos y nuevos estudiantes interesados en la fragmentacion del
habitat para seguir desarrollando la teoria y refinar los métodos de muestreo y analisis
de datos, algo que seguramente ocurrira durante los proximos afios.

10.3. Interacciones mutualistas en ambientes fragmentados

Interacciones planta-polinizador

Los animales polinizadores (insectos, aves y algunos mamiferos y reptiles) son los princi-
pales responsables del proceso de polinizaciéon de la gran mayoria de las Angiospermas,
el mayor grupo de plantas terrestres (Buchmann y Nabhan 1996). La eficacia de los po-
linizadores en remover, trasladar y depositar polen compatible en los estigmas tiene un
profundo efecto sobre el éxito reproductivo de las plantas (Kearns et al. 1998, Young y
Clarke 2000). Una semilla que surge del proceso de reproduccion sexual representa una
fase de dispersion independiente e implica una nueva oportunidad para mantener o in-
crementar la diversidad genética y el potencial para adaptarse a nuevos ambientes, por
lo que es un estadio fundamental para el establecimiento y la persistencia de las pobla-
ciones de plantas en el largo plazo (Rathcke y Jules 1993, Young et al. 1996, Wilcock y
Neiland 2002). Al mismo tiempo, los polinizadores son beneficiados por las plantas que
visitan puesto que en ellas encuentran alimento, sitios de nidificaciéon y apareamiento,
refugio, etc., estableciéndose de esta manera una interacciéon mutualista (Buchman y
Nabhan 1996). En esta interaccion, los animales realizan la transferencia de polen entre
plantas de una determinada especie e inclusive entre especies diferentes, cumpliendo
un rol fundamental en la regeneraciéon, mantenimiento y diversificacion de las pobla-
ciones naturales. Por lo tanto, en tiempo ecoldgico los polinizadores contribuyen a la
preservacion de la cobertura vegetal, en tanto que en tiempo evolutivo pueden facilitar
la hibridacién interespecifica, uno de los mecanismos que genera la materia prima para
un potencial proceso de especiacion (Rieseberg et al. 2003, Hegarty y Hiscock 2005),
incrementando asi la diversidad global de especies de plantas.

La facultad adquirida evolutivamente por las plantas de interactuar con animales
vectores de polen ha mejorado la eficiencia en la transferencia de polen hacia los es-
tigmas de otros individuos conespecificos favoreciendo el exocruzamiento (Hamrick et
al. 1992, Spira 2001, Aizen et al. 2002). Recientemente se ha demostrado que en esta
interaccion los insectos en particular presentan una menor tolerancia a la perturbacion
antrépica que las plantas (Maes y VanDick 2001, Poyry et al. 2006). Por lo tanto, esta
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dependencia del mutualismo con animales para la reproducciéon también podria ac-
tuar como un factor de riesgo al aumentar el nivel de susceptibilidad reproductiva de
las plantas a la fragmentacion y otras formas de perturbaciéon del habitat (Bond 1994,
Renner 1998, Spira 2001, Aizen et al. 2002). Es decir, cualquier cambio que experi-
mente la comunidad de polinizadores como consecuencia de la fragmentacion de habi-
tat, podria propagar su efecto en la cantidad y/o calidad del polen depositado sobre los
estigmas (xen6gamo vs autégamo), y asi afectar la capacidad reproductiva de las plantas
(Aizen y Feinsinger 1994a, Wilcock y Neiland 2002, Quesada et al. 2003, 2004). Por lo
tanto, en el largo plazo, es de esperar que la simplificacion y disrupcion de los mutualis-
mos planta-polinizador, como consecuencia de la fragmentacion de habitat, produzcan
una disminucion sustancial en la calidad y/o cantidad de semillas producidas y de esta
manera se establezca el primer paso del colapso demografico de las poblaciones de
plantas (Aizen et al. 2002, Cascante et al. 2002, Aguilar et al. 2006).

Polinizadores

La funcién de los polinizadores es de gran importancia no solo para la integridad y
funcionamiento de los ecosistemas naturales sino también para la productividad de
muchos agroecosistemas generados por el hombre (ver Aizen y Chacoff, este volu-
men). Las disminuciones globales y las extinciones locales de poblaciones de poliniza-
dores naturales se han incrementado notablemente en las ultimas décadas (Didham
et al. 1996, Allen-Wardell et al. 1998, Kearns et al. 1998, Biesmeijjer et al. 2006). En
general, se ha observado que la fauna de polinizadores es particularmente sensible a
las alteraciones del habitat causadas por la fragmentacion, produciéndose disminu-
ciones en la riqueza y abundancia, y cambios tanto en la composiciéon de especies de
los ensambles como en el comportamiento de forrajeo de los polinizadores (Didham
etal. 1996, Murcia 1996, Aizen y Feinsinger 2003, Bhattacharya et al. 2003, Quesada
et al. 2003). Desde el punto de vista de los polinizadores, el proceso de fragmentacién
puede implicar pérdida de sitios de nidificaciéon, apareamiento y menor diversidad
y disponibilidad de alimento a nivel del paisaje. Sin embargo el nuevo paisaje frag-
mentado no es percibido de la misma manera por todas las especies puesto que es-
tos cambios pueden ser perjudiciales para ciertas especies y beneficiosos para otras
(Ewers y Didham 2006, Steffan-Dewenter et al. 2006). Esto se debe a que existe
una gran variabilidad en los rasgos ecologicos de las especies de polinizadores que
pueden generar una susceptibilidad diferencial a la fragmentacién del habitat. En-
tre los caracteres indicadores de susceptibilidad se pueden destacar la variabilidad
en el tamano poblacional, la especializaciéon en los requerimientos alimenticios y de
habitat, el comportamiento de forrajeo, la capacidad de movimiento, la cantidad de
generaciones por ano y el tamafio corporal (revisado en Tscharntke et al. 2002, Aizen
y Feinsinger 2003, Biesmeijer et al. 2006).

El grado de especializacion en el recurso floral de los polinizadores es un rasgo que
ha sido postulado como un importante determinante de susceptibilidad de los polin-
izadores a la fragmentacion de habitat (Kunin 1993, Bond 1994, Kearns et al. 1998,
Aizen y Feinsinger 2003). Los polinizadores que se especializan en uno o unos pocos
recursos florales son mas proclives a sufrir efectos de fragmentacién, pues la abundan-
cia, riqueza y/o composicion de las especies vegetales tiende a modificarse en los frag-
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mentos de bosque (Rosenzweig 1995, Aizen y Feinsinger 2003, Cagnolo et al. 2006).
De esta manera, si el recurso floral especifico disminuye o desaparece de los fragmentos
de bosque también desapareceran los polinizadores asociados a ese recurso. Por el con-
trario, los polinizadores generalistas, que utilizan una amplia variedad de especies con
flores para alimentarse, no seran tan afectados por la fragmentacion pues la ausencia de
una o mas especies en un fragmento de bosque puede ser reemplazada por otras espe-
cies en flor (Kunin 1993, Bronstein 1995, Murcia 1996). Esta ausencia de especificidad,
conjuntamente con un mayor oportunismo en el uso del recurso es precisamente lo que
permite que los polinizadores generalistas predominen y persistan en los fragmentos de
bosque (Steffan-Dewenter y Tscharntke 2000, Ashworth et al. 2004).

En relacion con la capacidad de movimiento existe un gran rango de distancias
de recorrido dependiendo de los diferentes grupos de polinizadores. En insectos, por
ejemplo, escarabajos (Coledptera) y moscas (Diptera) polenivoros presentan un redu-
cido rango de forrajeo de s6lo unos 10-20 metros (Mayfield 2005). Las abejas solitarias
(Himenoptera, Apoidea) forrajean a una escala espacial de aproximadamente 250 m,
en tanto que los abejorros (Himendptera, Apidae) pueden buscar recursos a mayores
distancias (~2500 m, Steffan-Dewenter et al. 2001). Las mariposas (Lepidéptera), en
cambio, pueden llegar a recorrer unos 5000 m en busqueda de alimento (Bergman
et al. 2004). Finalmente, entre los mamiferos se ha registrado que ciertos murciélagos
nectarivoros pueden recorrer distancias de forrajeo de hasta 100 km en una sola noche
(Horner et al. 1998). Asi, es de esperarse que en un paisaje fragmentado, donde el
aislamiento entre los remanentes de bosque puede ser grande, las especies con menor
capacidad de movimiento seran probablemente las mas afectadas negativamente. Es-
tudios recientes con especies de abejas y moscas que difieren en sus capacidades de
vuelo apoyan la prediccion anterior (Maes and Van Dyck 2001, Kotiaho et al. 2005,
Biesmeijer et al. 2006). No obstante, la capacidad de vuelo no garantiza por si misma la
posibilidad que los polinizadores atraviesen las matrices de paisajes fragmentados (Mur-
cia 1996, Ghazoul 2005a). Existen diversos factores bidticos y abidticos que pueden
impedir el movimiento de los polinizadores en ambientes altamente perturbados como
las matrices antropicas que rodean los fragmentos (Stoner et al. 2002, Bhattachrya et
al. 2003, Quesada et al. 2003).

La fragmentaciéon puede ocasionar la pérdida de especies de polinizadores que
comparten rasgos ecologicos causando a su vez pérdida de funciones en el ecosistema.
Por ejemplo, abejas solitarias, cuya capacidad de movimiento es restringida, con-
tribuyen mas a los servicios de polinizacion que especies de abejas con mayor capa-
cidad de movimiento (Klein et al. 2003a, Potts et al. 2006). Como consecuencia de
estos cambios, se ha demostrado que las primeras especies en perderse son las mas efi-
cientes del ensamble y que las especies remanentes no logran compensar los servicios
de polinizacién al incrementar en abundancia (Larsen et al. 2005). Finalmente, otro
aspecto poco estudiado considera los tiempos generacionales de las poblaciones de
insectos polinizadores. La pérdida de especies de polinizadores es comparativamente
mas frecuente entre especies univoltinas que multivoltinas en ambientes fragmenta-
dos (Maes and Van Dyck 2001, Kotiaho et al. 2005, Biesmeijer et al. 2006). Estos hal-
lazgos ponen en evidencia que la pérdida de especies de polinizadores no es azarosa
(ver Tscharntke et al. 2002, Larsen et al. 2005). Asi, los cambios que afecten diferen-
tes aspectos de la diversidad del ensamble de polinizadores (riqueza, abundancia,
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diversidad funcional y composicion de especies) van a tener profundas consecuencias
sobre la comunidad vegetal y por ende sobre el funcionamiento del ecosistema (Fon-
taine et al. 2000).

Plantas polinizadas por animales

En el ambito de la ecologia reproductiva de plantas, los argumentos teéricos sugie-
ren que las plantas y los polinizadores poseen atributos biologicos particulares que
resultan en respuestas ecologicas diferentes a la fragmentacion del habitat (e.g., Bond
1994, Waser et al. 1996, Renner 1999, Aizen y Feinsinger 2003, Hobbs y Yates 2003,
Harris y Johnson 2004). De esta manera, la reproduccién en las plantas podria ser
diferencialmente susceptible a la fragmentacion de héabitat dependiendo de ciertos
rasgos que caracterizan y modelan la relaciéon y el grado de dependencia reproduc-
tiva de las plantas y sus polinizadores. Uno de estos atributos es el grado de depen-
dencia reproductiva del mutualismo de la polinizacion (Bond 1994, Murcia 1996,
Aizen y Feinsinger 2003). En este sentido, el sistema de compatibilidad de las plantas
es un rasgo importante para evaluar esta dependencia del mutualismo. Las plantas
autocompatibles (AC) pueden ser consideradas autégamas facultativas, pues si bien
requieren de polinizadores para transportar el polen hacia otros individuos cone-
specificos, poseen la ventaja de poder utilizar polen del mismo individuo (autégamo o
geiton6gamo) o de otros individuos (xen6gamo) para producir semillas. Ciertas espe-
cies ademas, pueden poseer la capacidad de reproducirse via autogamia espontanea,
sin la intervencion de polinizadores. Asi, la dependencia del mutualismo de las plan-
tas AC puede ser facultativa. Las plantas autoincompatibles (Al), por el contrario, son
xenodgamas obligadas ya que s6lo pueden utilizar polen de otros individuos conespeci-
ficos y por lo tanto presentan una alta dependencia de los polinizadores para repro-
ducirse (Richards 1997). Es de esperarse que las plantas Al sean mas susceptibles a los
cambios inducidos por la fragmentacion en los ensambles de polinizadores y asi ver
mas negativamente afectada su reproduccion que las plantas AC.

Otro determinante importante del riesgo de disrupcion del mutualismo en habi-
tats fragmentados es el grado de especializacion en la polinizacion (Bond 1994, John-
son y Steiner 2000). Las especies vegetales varian ampliamente en su grado de espe-
cializacién en la polinizacién, pudiendo utilizar desde cientos de polinizadores hasta
tan s6lo una especie. Si bien es un rasgo continuo, en la practica las plantas son
consideradas generalistas (G) cuando son polinizadas por varias o muchas especies
de animales de diferentes taxa, o especialistas (E), cuando son polinizadas por una o
pocas especies de animales relacionados taxonémicamente (Bawa 1990, Bond 1994,
Herrera 1996, Renner 1999). Segun surge de la teoria, las plantas E podrian ser
mas susceptibles a la disrupcion del mutualismo ocasionada por la fragmentacion de
habitat, pues no podrian compensar la pérdida de sus parejas mutualistas especificas
con otros polinizadores alternativos (Bond 1994, Waser et al. 1996, Fenster y Dudash
2001). Por el contrario, las plantas G serian mas resilientes a los cambios producidos
por la fragmentacion de habitat en su ensamble de polinizadores, pues la ausencia
de algtn polinizador podria ser amortiguada por otros polinizadores de su amplio
ensamble (Morris 2003).
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Polinizacién y reproduccion de plantas en ambientes fragmentados

Las hipétesis hasta aqui expuestas con relacion a la susceptibilidad reproductiva dife-
rencial de las plantas a la fragmentacion segn su sistema de compatibilidad y su es-
pecializaciéon en la polinizacion, no habian sido puestas a prueba de manera formal
y general hasta hace poco tiempo. A través de revisiones bibliograficas cualitativas,
Aizen et al. (2002) y Ghazoul (2005b) encontraron una proporcion similar de especies
con distinto sistemas de compatibilidad (AC y Al) y especializacion en la polinizacion
(E vy G) cuya reproduccién fue afectada negativamente por la fragmentacion de habi-
tat. Es decir, ambas revisiones sugerian que los diferentes sistemas de compatibilidad
o el grado de especializacion en la polinizaciéon no determinarian una mayor o menor
susceptibilidad en la respuesta reproductiva de las plantas. Por lo tanto, los autores
concluyen que no es posible realizar generalizaciones sobre la susceptibilidad de las
plantas a la fragmentacion basandose exclusivamente en los sistemas de compatibilidad
o de polinizacién. No obstante, recientemente se realizé una nueva revisiéon bibliogra-
fica pero con una aproximacion cuantitativa que permitié estimar no sélo la magnitud
y el sentido del efecto de la fragmentacién sino también la variabilidad del efecto a
través de las especies vegetales (Aguilar et al. 2006). Las revisiones cuantitativas como el
meta-analisis son estadisticamente mas robustas que las tradicionales revisiones cuali-
tativas y por lo tanto son herramientas mas precisas para establecer generalizaciones y
responder a una mayor variedad de interrogantes (Arnqvist y Wooster 1995, Gurevitch
y Hedges 2001). En esta tGltima revision se evaluaron los efectos de fragmentacion na-
turales, sobre el proceso de polinizaciéon de 50 especies y la reproduccion sexual de
89 especies, pertenecientes a 45 familias con diversas formas de vida distribuidas en
diferentes sistemas naturales de distintas regiones del mundo y los resultados difirieron
de las revisiones anteriores de Aizen et al. (2002) y Ghazoul (2005b). En este trabajo se
encontr6 que la fragmentacion tiene un efecto grande, negativo y significativo sobre la
polinizaciéon (d = -0.782) y el éxito reproductivo (d = -0.608) del conjunto de especies
vegetales evaluadas (Figura 10.1). Esto es, independientemente de los rasgos ecologicos,
historia de vida de las especies, y tipos de habitat donde se crecen, el balance global de
los efectos de la fragmentacion sobre la polinizacién y reproduccion de las plantas es
considerablemente negativo (Figura 10.1). Por otro lado, la Gnica variable categorica
que explico las diferencias de las magnitudes del efecto entre las especies fue el sistema
de compatibilidad. Los otros rasgos que se evaluaron (el sistema de polinizacién, la
combinaciéon simultanea del sistema de polinizacién y de compatibilidad, la forma de
vida y el tipo de habitat), por el contrario, no estarian determinando susceptibilidad re-
productiva diferencial a la fragmentacion (Figura 10.1, Aguilar et al. 2006). En relacion
con estos ultimos resultados, la ausencia de diferencias significativas en la magnitud del
efecto entre plantas E y G coincide con lo observado por Aizen et al. (2002), es decir
ambos grupos de especies son afectados negativa y significativamente por la fragment-
acion (Figura 10.1B). Estos resultados contradicen lo esperado a partir de los conceptos
teodricos clasicos que sostienen que las especies E, por poseer menor diversidad de in-
teracciones deberian ser negativamente mas afectadas que las G (Bond 1994, Waser et
al. 1996, Renner 1999, Johnson y Steiner 2000). Una posible explicacion a este patron
de respuesta ha sido recientemente desarrollada por Ashworth et al. (2004). La similar
susceptibilidad reproductiva entre plantas E y G podria deberse a la asimetria en las
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interdependencias que caracteriza a las interacciones planta-polinizador (Vazquez y
Simberloff’ 2002, Bascompte et al. 2003, Vazquez y Aizen 2004) y al hecho de que los
polinizadores con habitos alimenticios generalistas predominan en los fragmentos de
bosque (Murcia 1996, Aizen y Feinsinger 2003). De esta manera, si bien las plantas E
poseen comparativamente menor diversidad de interacciones que las G, al interactuar
principalmente con polinizadores generalistas, no experimentarian grandes cambios en
su ensamble como consecuencia de la fragmentacion (Figura 10.2). Las plantas G, que
poseen mayor diversidad de interacciones y lo hacen con ambos tipos de polinizadores,
generalistas y especialistas, en un ambiente fragmentado perderian sélo la fraccion de
polinizadores especialistas y por lo tanto ambos tipos de plantas quedarian similar-
mente expuestos a los efectos de la fragmentacion (Figura 10.2, Ashworth et al. 2004).
Siguiendo este razonamiento, tanto plantas G como E mantendrian s6lo sus interaccio-
nes mas persistentes (sensu Pimm 1991). Unicamente las plantas G perderian parejas de
interaccion, perdiendo asi su capacidad de amortiguamiento ante futuros cambios.
Por el contrario, al evaluar la susceptibilidad reproductiva segiin los sistemas de com-
patibilidad de las especies, la tendencia que surge a partir del meta-analisis es diferente
de la encontrada en las revisiones previas de Aizen et al. (2002) y Ghazoul (2005b). En
la revision cuantitativa, la magnitud del efecto negativo de la fragmentacion fue muy
grande en las especies Al y significativamente superior a la de especies AC, donde
la magnitud del efecto ademas no difiri6 significativamente de cero (Figura 10.1B).
La mayor susceptibilidad reproductiva a la fragmentacion del habitat de las especies
Al concuerda con la hipotesis planteada, la cual sefiala que estas especies al requerir
indispensablemente polen de otros individuos conespecificos para producir semillas vy,
por lo tanto, ser altamente dependientes de los polinizadores, seran mas proclives a ver
afectada su reproduccion si la fragmentacion modifica la riqueza, composicion, abun-
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Figura 10.1. Magnitudes de
efecto ponderadas e intervalos
de confianza corregidos del
95% de la fragmentacién de
habitat sobre (A) el proceso

de polinizacion en 50 especies
vegetales (52 puntos de datos) y
sobre (B) el éxito reproductivo
en 89 especies vegetales (93
puntos de datos). En cada

panel (A'y B) se muestran

las comparaciones dentro de

las categorias de sistemas de
compatibilidad y especializacion
en la polinizacion, los asteriscos
indican diferencias significativas
entre las categorias. ** P < 0.05,
*k* P < 0.01, ns: no significativo.
La linea de puntos indica el
valor cero de la magnitud de
efecto. Grafico obtenido y
modificado de Aguilar et al.

(2006).
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Figura 10.2. Representacion
esquematica de la
especializacion en las
interacciones planta-polinizador.
En la especializacion simétrica
(A), las plantas generalistas

son polinizadas por muchos
diferentes polinizadores
generalistas (G) mientras que
las plantas especialistas son
polinizadas por uno o unos
pocos taxa de polinizadores
especialistas (E). De tal manera
que la fragmentacion (B)
afectard negativamente con
mayor fuerza a las plantas
especialistas en comparacion
con las generalistas. En el caso
de la especializacion asimétrica
(c), las plantas generalistas son
polinizadas por muchos taxa
de polinizadores especialistas

y generalistas, mientras que

las plantas especialistas son
polinizadas fundamentalmente
por uno o pocos taxa de
polinizadores generalistas, de
manera que existiria similar
susceptibilidad reproductiva

a la fragmentacion de habitat
para las plantas especialistas

y generalistas (D). Grafico
obtenido y modificado de
Ashworth et al. (2004).

Estrategias Moleculares de la Evolucion
Origen y Evolucion de Proteinas y Enzimas

dancia y/o el comportamiento de los polinizadores (e.g.,, Didham et al. 1996, Aizen y
Feinsinger 1994a, 2003, Kearns et al. 1998, Steffan-Dewenter et al. 2002, Quesada et
al. 2003). Estos cambios en el ensamble de polinizadores pueden modificar los patrones
de transferencia de polen (calidad y/o cantidad) y por lo tanto afectar negativamente
la reproduccién de plantas (Wilcock y Neiland 2002, Quesada et al. 2003, Matthies et
al. 2004). La posibilidad de que los cambios en el éxito reproductivo sean consecuencia
de cambios mediados por la fragmentacién a través de la polinizacion, es apoyada por
el andlisis de correlacion realizado con 50 especies de plantas donde se encontr6 una
relacion positiva y significativa entre la magnitud del efecto de la fragmentacion sobre
la polinizacion y la reproducciéon (Figura 10.3, Aguilar et al. 2006). Es decir, esta rel-
acion positiva estaria indicando que la causa mas inmediata de la reduccion en el éxito
reproductivo de las plantas en ambientes fragmentados es la limitacién por polen/po-
linizador.

De manera interesante, recientemente se ha observado que en sitios donde se ha reg-
istrado pérdida de polinizadores, también se ha observado pérdida de especies vegetales,
registrandose particularmente la ausencia de especies vegetales con mayor dependencia
reproductiva sobre los polinizadores (Biesmeijer et al. 2006). Estos resultados coinciden
con la tendencia de que las especies Al son mas susceptibles a reducir su capacidad re-
productiva en ambientes fragmentados (Aguilar et al. 2006). Ambos resultados sugieren
que los efectos que la fragmentacion tenga sobre los polinizadores tendran repercusio-
nes sobre la demografia de las plantas, especialmente en especies cuya dinamica po-
blacional es sensible a los cambios en la produccién de semillas, como aquellas que no

presentan crecimiento clonal, con pocos episodios reproductivos y/o carecen de banco
de semillas (Bond 1994, Larson y Barrett 2000, Ashman et al. 2004).

Interaccion planta-dispersor en ambientes fragmentados

La dispersion es el proceso mediante el cual la progenie se mueve desde el ambiente
inmediato de sus progenitores para asentarse en un area relativamente distante. A dife-
rencia de los animales, la dispersion de la progenie en plantas es un evento de caracter
pasivo pues la semilla no controla el proceso de dispersién ni tampoco decide cual



Consideraciones generales sobre Evolucion
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sera su lugar de asentamiento. Mientras que los progenitores animales tienen poco o
ningun rol en determinar el curso de dispersion de sus progenies autbnomas, en plan-
tas, la dispersion de la progenie esta determinada por los rasgos de la planta madre
y no por rasgos de la progenie (Sorensen 1986, Herrera 2002). La dispersion de se-
millas por animales es un fenémeno intrinsicamente heterogéneo que involucra una
enorme diversidad de linajes de plantas y animales, mecanismos proximos y relaciones
funcionales, ecologicas y evolutivas entre plantas y animales y no siempre representan
un mutualismo en el sentido estricto. A diferencia de lo que se observa en la relaciéon
mutualista planta-polinizador donde los animales invertebrados, esencialmente insectos
himendpteros, juegan el papel mas importante, en el proceso de dispersion de semillas
son animales vertebrados, y en particular frugivoros, los que predominan en la interac-
cion. Dependiendo de la manera en que se establece la interaccion y de los mecanismos
involucrados, se pueden separar tres grandes categorias funcionales: (I) Dispersion por
“cosecha imperfecta”, realizada por granivoros que se alimentan de las mismas semillas
pero una proporcién de éstas eventualmente escapa de la muerte y germina, convirtien-
do a los depredadores en dispersores ocasionales. (II) Dispersion por adhesion externa,
donde las semillas en la planta madre se adhieren accidentalmente a la superficie ex-
terna de los animales. Este tipo de dispersion no se la considera un mutualismo pues
el inadvertido dispersor no recibe ningtn beneficio de la planta (Herrera 2002). (III)
Dispersion via el interior de los animales, donde las semillas maduras dentro de frutos
carnosos son ingeridas por vertebrados frugivoros y luego escupidas, regurgitadas o def-
ecadas en condiciones aptas para la germinacion. Este Gltimo constituye el sistema de
dispersion mutualista mas difundido y mas diverso ecologica y evolutivamente, en que
los animales obtienen alimento de las plantas que visitan y las plantas son beneficiadas
por el servicio de dispersion de su progenie (Herrera 2002). El movimiento de semillas
a grandes distancias de la planta madre es un fenémeno poco comuan pero de enorme
importancia ecologica y evolutiva (Cain et al. 2000, Trakhtenbrot et al. 2005, Soons y
Ozinga 2005) y que es fundamentalmente mediado por animales dispersores (Sorensen
1986, Nason et al. 1997, Jordano et al. 2007). La posibilidad de cuantificar la dispersion
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y establecimiento de semillas es crucial para determinar la conectividad genética actual
de las poblaciones de plantas remanentes en fragmentos de bosque. Mientras la disper-
si6n de polen involucra el movimiento de un genoma haploide, la dispersién de semillas
involucra el movimiento de genes derivados de ambos padres. Por lo tanto, en términos
de unidad, la dispersiéon de semillas contrarresta mas efectivamente la diferenciacion
entre poblaciones que la dispersion de polen (Nason et al. 1997). Asimismo, a diferencia
del flujo de polen, que implica la migracién de genes entre poblaciones establecidas, el
flujo de semillas puede resultar tanto en migracién como en colonizacién de habitats
vacantes. Asi, esta fase de dispersion diploide independiente es fundamental en tanto
que provee el potencial para colonizar y adaptarse a nuevos ambientes (Cain et al.
2000, Wilcock y Neiland 2002).

Dispersores de semillas

Al igual que los polinizadores, los animales dispersores varian en su susceptibilidad a la
fragmentacion. Especies restringidas exclusivamente al consumo de frutos (i.e., frugivo-
ros estrictos al menos en algin momento de sus vidas), presentaran un mayor riesgo de
extincion local que especies mas oportunistas en el uso del recurso (i.e., especies con
dietas mixtas o frugivoria irregular) (Estrada et al. 1993, Turner 1996, Thiollay 1999,
Moran et al. 2004). Asimismo, dentro de los considerados frugivoros estrictos existen
aquellos que consumen frutos sobre una o unas pocas especies de plantas y otros que
consumen frutos sobre un amplio espectro de especies vegetales. Esta especializacion
evolutiva al nivel de especies es analoga a la caracterizacion de la especializacion en la
interaccion planta-polinizador. Otro aspecto clave en la susceptibilidad de los disper-
sores a la fragmentaciéon, como ocurre con los polinizadores, es su capacidad de mov-
imiento, pues les confiere el potencial de utilizar recursos a diferentes escalas espaciales.
Especies de dispersores con poca movilidad se veran mas afectadas por la fragment-
acion que aquellas con mayor movilidad (Estrada et al. 1994, Kattan et al. 1994, Chi-
arello 1999). Los mamiferos frugivoros no voladores (e.g., primates y roedores) y reptiles
frugivoros tienen menor capacidad de cruzar las matrices antropogénicas hostiles que
circundan las areas de bosque, en tanto que para las aves y los murciélagos frugivoros
esta posibilidad es mucho mas factible (Guariguata et al. 2000, Griscom et al. 2007).
No obstante, como se ha observado con polinizadores, el rasgo de movilidad no asegura
por si mismo que los animales dispersores voladores efectivamente crucen las matrices.
Por ejemplo, en un paisaje fragmentado del sur de México, el movimiento de Tucanes
(Ramphastos sulfurarus) se vio restringido a parches que presentaban un bajo valor costo-
distancia, existiendo un umbral de costo-distancia mas alla del cual los movimientos
entre los fragmentos fueron muy raros (Graham 2001). Similarmente, al evaluar los
movimientos de aves en paisajes fragmentados de la selva amazonica, Van Houtan et
al. (2007) encontraron que las aves se mueven mayores distancias dentro de bosques
continuos que entre fragmentos. Actualmente se estan desarrollando modelos espa-
cialmente explicitos de dispersion y ocupacion de parches de animales en ambientes
fragmentados que utilizan parametros cada vez mas realistas al tiempo que incorporan
aspectos de la configuracion e historia del paisaje, caracteristicas de movilidad de los
animales, comportamiento, etc. (e.g., Alderman et al. 2005, Pearson y Dawson 2005,
Gros et al. 2006, Castellon y Sieving 2006). Estos tipos de modelos acoplados a estudios
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empiricos seran una poderosa herramienta para evaluar y predecir la dinamica del
movimiento de animales dispersores en ambientes fragmentados.

Plantas dispersadas por animales

Como consecuencia de la fragmentaciéon de habitat, en general las comunidades de
animales son inmediatamente afectadas, mientras que las comunidades vegetales pu-
eden permanecer sin cambios por un largo periodo de tiempo (Corlett y Turner 1997,
Phillips 1997). En plantas que dependen de animales para dispersarse, los cambios
en la composicion de la comunidad animal que afecten a especies frugivoras también
afectaran los procesos de dispersion de semillas y reclutamiento de plantulas (e.g., San-
tos et al. 1999, Benitez-Malvido 1998, Cordeiro y Howe 2001, Marsh y Loiselle 2003,
Jordano et al. 2007). La cantidad de lluvia de semillas que llega a fragmentos y bosques
continuos podria verse alterada por cambios en la diversidad, abundancia, dieta o com-
portamiento de los animales dispersores (Bond 1994, Harrington et al. 1997, Bruna
2002). Como ocurre con la polinizacién, el colapso de los mutualismos de dispersion
como consecuencia de la fragmentacion puede resultar en la extincion local de espe-
cies vegetales en el mediano o largo plazo en los fragmentos remanentes (Bond 1994,
Hobbs y Yates 2003). En este sentido, los factores que determinan la probabilidad de
disrupcion del mutualismo de dispersion son similares a los indicados para el mutu-
alismo de polinizacién y que afectan la reproducciéon de las plantas, aunque existen
algunos aspectos adicionales. Similarmente a lo planteado para el mutualismo de la
polinizacion, el grado de dependencia de las plantas en el mutualismo de la dispersion,
en este caso para disparar la germinacion y el efectivo reclutamiento de plantulas, tam-
bién estaria determinando mayor susceptibilidad a la fragmentacion y pérdida de habi-
tat (Bond 1994) aunque es un aspecto poco conocido. En principio se reconoce como
un rasgo muy variable, con plantas que son muy dependientes de los dispersores para
la germinacion (revisado en Janzen 1983), y el reclutamiento (Slingsby y Bond 1985,
Louda 1989) y otras muy poco dependientes (Janzen 1983, Pierce y Cowling 1991).
Una alta dependencia sobre los dispersores implica que las semillas de las especies veg-
etales necesitan indefectiblemente pasar por el tracto digestivo de animales para poder
germinar y/o ser depositadas en sitios con condiciones que faciliten la germinacion.
Determinar este rasgo en especies vegetales no es una tarea sencilla, pero definitiva-
mente es informaciéon muy importante para determinar el grado de susceptibilidad
en la dispersion frente a la fragmentacion de habitat. El nivel de susceptibilidad a la
fragmentacion considerando el grado de especializacion en el mutualismo de dispersion
podria enmarcarse analogamente sobre la hipotesis que surge para la especializacion en
la polinizacion (Bond 1994, Aizen et al. 2002, Aguilar et al. 2006). Esto es, plantas que
presenten un amplio ensamble de especies de frugivoros dispersores de semillas podrian
ser menos susceptibles a los cambios ocasionados por la fragmentaciéon en comparacion
con plantas que presenten un reducido ensamble de frugivoros (Bond 1994). Siguiendo
esta analogia, y considerando que también se ha observado que las redes de interac-
ciones planta-dispersor presentan en la naturaleza una fuerte asimetria (Bascompte et
al. 2003), podriamos anticipar una ausencia de diferencias en la susceptibilidad entre
plantas especialistas y generalistas en la dispersion, a partir de la hipotesis planteada
por Ashworth et al. (2004). En este caso, no obstante, esta explicacién tedrica deberia
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apoyarse en evidencia empirica, para lo cual se deberad incrementar sustancialmente
el nimero de estudios de caso de los efectos de fragmentacion sobre el proceso de
dispersion de especies vegetales conociendo paralelamente el grado de especializacion
del dispersor. Una cuestion importante a considerar, sin embargo, es que a diferencia
de la interaccion planta-polinizador, donde la enorme mayoria de polinizadores son
insectos voladores, en el caso de la interaccion planta-dispersor deberiamos considerar
no solo el niimero de parejas de dispersores de la planta y el grado de especializacion
en el recurso del dispersor (i.e., el grado de especializaciéon evolutiva de la planta y el
dispersor respectivamente), sino también las caracteristicas en términos de movilidad
de los gremios de dispersores incluidos en los ensambles de las plantas. En un caso ex-
tremo se podria esperar que los efectos de fragmentacion sean muy diferentes para dos
plantas generalistas en la dispersion si una de ellas interacta con dispersores voladores
(e.g., aves y murciélagos) y la otra s6lo con dispersores no voladores (roedores, primates,
reptiles, etc.). Dentro de la literatura generada hasta el momento, la capacidad de mov-
imiento del vector de dispersion aparece como una caracteristica determinante en la
capacidad de aminorar los efectos de fragmentaciéon sobre el proceso de dispersion
de las plantas. Se ha observado con cierta consistencia que las especies vegetales dis-
persadas por viento son menos afectadas por la fragmentacion que las dispersadas por
animales. Dentro de estas tltimas en ciertos casos se ha observado que las dispersadas
por vertebrados voladores son menos afectadas que las dispersadas por mamiferos no
voladores (e.g., Foster et al. 1986, Fore et al. 1992, Tabarelli et al. 1999, Bacles et al.
2006, Laurance et al. 2006, Price 2006). Un aspecto interesante observado en algunos
estudios es la relacion positiva entre el éxito reproductivo de las plantas y la probabili-
dad de atraer mas animales dispersores (e.g., Blake y Hoppes 1986, Ratiarison y Forget
2005). Es decir, la capacidad de atraer dispersores puede depender de la cantidad de
frutos producidos por el individuo en un evento reproductivo, independientemente de
la condicién de fragmentacion. En estos casos, podrian observarse efectos en cascada o
bien de compensacion entre ambos procesos. St los individuos en fragmentos de bosque
sufren disminuciones en su ¢éxito reproductivo también presentaran menor cantidad
y/o diversidad de visitas de animales dispersores, atin cuando sus dispersores tengan el
potencial de llegar a esos fragmentos. Por el contrario, una alta produccion de frutos
en fragmentos podria atraer a mas frugivoros oportunistas que igualen los niveles de
remocion de semillas a los bosques continuos (Ratiarison y Forget 2005). En este sen-
tido podriamos especular que las plantas que posean sistemas de autoincompatibilidad,
cuya produccion de frutos se ve negativamente afectada en ambientes fragmentados
(Aguilar et al. 2006) y que sean dispersadas por frugivoros también podrian sufrir una
disminucién en el proceso de dispersion, independientemente de los efectos que la frag-
mentacion ejerza sobre sus frugivoros dispersores.

Dispersion de plantas en ambientes fragmentados

Debido al comportamiento de los animales dispersores en sus patrones de forrajeo y
deposicion de las semillas, existe una mayor dificultad para evaluar el proceso de disper-
sion mediado por animales en comparacion con los modelos de dispersion por viento
(Nason et al. 1997). Es por esto que los estudios empiricos de los efectos de fragmen-
tacion sobre la dinamica de dispersion en plantas que utilizan animales dispersores
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son mas escasos que estudios sobre polinizacion (Hobbs y Yates 2003). Esto limita la
posibilidad de establecer generalizaciones, de manera que nos remitiremos a revisar
los estudios de caso y evaluar las tendencias encontradas hasta el momento. A partir
de una busqueda bibliografica en el ISI Web of Science utilizando las palabras clave
“fragment™ AND seed dispers*” encontramos mas de 350 articulos que evaluaban al-
gun aspecto de la dispersion de semillas en ambientes fragmentados entre los afios 1985
a 2007. Entre estos trabajos existe una enorme heterogeneidad de objetivos, tematicas,
aproximaciones (tedricas y empiricas) y organismos estudiados. Entre estas contribu-
ciones se pueden destacar estudios realizados en el contexto de la fragmentacion de
habitat para evaluar (I) parametros genéticos en plantas asociados al proceso de dis-
persion de semillas, (II) la dindmica de movimiento de animales dispersores, (II) desar-
rollo de modelos tedricos para evaluar dispersion de semillas y animales dispersores
y (IV) estudios observacionales de la dinamica de dispersiéon de plantas en ambientes
fragmentados. Entre estos tltimos estudios se encuentran trabajos en plantas dispersa-
das por viento, por adhesién externa al cuerpo de animales y por ingestion mediada
por frugivoros, sobre estos ultimos concentramos nuestra atencion. Encontramos 29
articulos que evaluaron los efectos de la fragmentacion de habitat sobre la dispersion de
semillas de especies vegetales mediada por frugivoros (Apéndice I). Las metodologias,
escalas y aproximaciones entre estos estudios fueron variadas, un sélo estudio realiz6é un
experimento natural utilizando frutos artificiales (Galetti et al. 2003), mientras que en
19 trabajos se evaluaron los efectos de fragmentacion sobre la dispersion de 41 especies
vegetales focales, en tanto que 9 trabajos evaluaron estos efectos al nivel de la comuni-
dad, considerando multiples especies vegetales sin identificarlas individualmente. Entre
estos ultimos, los resultados surgen a partir de censos de especies vegetales, sus semillas
o plantulas y/o de sus dispersores frugivoros (porcentaje, riqueza, etc.) en ambientes
fragmentados y continuos. La enorme mayoria de los estudios han sido realizados con
arboles de bosques tropicales, solo 6 trabajos en bosques templados y 1 en bosques sub-
tropicales. Para cada trabajo caracterizamos la capacidad de movilidad del ensamble
de frugivoros dispersores como voladores (aves y murciélagos), no voladores (fundamen-
talmente primates y roedores) o de ambos tipos. Las tendencias encontradas en cada
estudio (a nivel de la comunidad y de las especies), muestran que en la mayoria de ellos
se documentan efectos negativos de la fragmentacién sobre el proceso de dispersion de
las plantas estudiadas (Figura 10.4A). Al evaluar las tendencias sobre las 41 especies
vegetales, se observa que el 85% de ellas presenta efectos negativos sobre el proceso de
dispersion en ambientes fragmentados (Figura 10.4A) medido de diferentes formas (e.g.,
% semillas removidas o dispersadas, nimero de frutos consumidos, nimero de plantu-
las, etc.). La capacidad de movimiento de los animales frugivoros asociados a las plantas
no parece reflejar susceptibilidad diferencial a la fragmentacién (Figura 10.4B). Esto
indicaria que los frugivoros voladores no necesariamente son mas hébiles en cruzar ma-
trices hostiles. No obstante, al examinar las escalas de trabajo de los estudios se observa
que difieren ampliamente en las caracteristicas de los paisajes fragmentados estudiados
(e.g., rango de tamafios de parches, grado de conectividad del paisaje, tipo de matriz,
etc.). Es posible que estas diferencias impidan observar si la capacidad de movimiento
de los frugivoros es un factor que indique mayor o menor susceptibilidad a los efectos
de pérdida y fragmentaciéon de habitat sobre el proceso de dispersion de semillas. Las
diferencias en las caracteristicas de los estudios en términos de escalas, metodologias
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y variables evaluadas, sumadas a un nimero relativamente bajo de especies vegetales
estudiadas comprometen por el momento la posibilidad de realizar generalizaciones
cuantitativas mas robustas. No obstante, las fuertes tendencias encontradas en esta re-
vision cualitativa permiten afirmar que la fragmentacion altera los patrones de forra-
jeo de los animales frugivoros y consecuentemente disminuye la cantidad de semillas
dispersadas de la mayoria de las especies estudiadas. Estos cambios podrian tener un
impacto en los procesos de reclutamiento y establecimiento de plantulas, afectando la
dindmica demografica de las plantas en fragmentos de bosque (Hobbs y Yates 2003).

Figura 10.4. Ntmero de estudios
(A) y de especies (B) con efectos
negativos, positivos, mixtos y
neutros de fragmentacion de
habitat sobre el proceso de
dispersion de semillas mediado

por animales frugivoros.

10.4. Interacciones antagonistas en ambientes fragmentados

Interaccion planta-herbivoro

La herbivoria es una de las areas mas relevantes en el estudio de las interacciones an-
tagonistas planta - animal debido a que se trata de un importante componente en la
dinamica de casi todos los ecosistemas (Crawley 1997b). El dafho producido por los
herbivoros puede tener un impacto negativo en el crecimiento y éxito reproductivo de
las plantas (Zangerl et al. 2002), lo cual puede a su vez, influir en los balances competi-
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tivos y finalmente en la composicién de la comunidad (Janzen 1970, Dirzo 1984). El
proceso de herbivoria representa el primer eslabén de las cadenas troficas, afectando la
cantidad de energia que llegara a los niveles troficos superiores a través de depredacion
y parasitismo (Cebrian 2004). Se ha postulado que sistemas mas productivos sostendran
una mayor riqueza de especies que sistemas menos productivos, permitiendo el desar-
rollo de cadenas troficas mas largas y diversas (Wright 1983, Srivastava y Lawton 1998).
Por otra parte, la herbivoria no sélo afecta a los niveles tréficos directamente relacio-
nados con los herbivoros sino también a los descomponedores y, como consecuencia,
al proceso de ciclado de nutrientes. Esto es asi debido a que el dafio provocado por los
herbivoros en las hojas, asi como los desechos que éstos generan, acelerarian el proceso
de descomposicion, permitiendo que la planta disponga de nutrientes para crecimiento
(Mulder et al. 1999, Chapman et al. 2003). La herbivoria juega un papel crucial en el
desempeiio de las plantas, ya que puede afectar directamente a la ganancia de carbono
de éstas mediante la remocion de tejido fotosintético e, indirectamente, a través de la
induccion de compuestos defensivos costosos o interrumpiendo el movimiento de agua
y nutrientes (Zangerl et al. 2002). En este sentido, la presencia de herbivoros y el dafio
que éstos provocan afectaran negativamente la aptitud de las plantas dependiendo de
la fenologia, la magnitud y la localizacién del dafio realizado ya que, por ejemplo, la
remocién de tejidos reproductivos o de plantulas tendria un profundo impacto en la
dinamica poblacional de las especies (Zangerl et al. 2002, Bach y Kelly 2004). Esta
situacién convierte a la herbivoria en una fuerza capaz de alterar la estructura genética,
poblacional y comunitaria de la vegetacion, asi como los procesos y dindmica de los
ecosistemas (Chapin IIT et al. 1996, Crawley 1997ab). Sin embargo, no todas las plan-
tas tienen igual palatabilidad, ni todas responden a la herbivoria de la misma manera
(Coley y Kursar 1996). En tal sentido, las diferencias tanto en los niveles de ataque
como en la respuesta al dafio, podrian alterar los balances competitivos entre plantas,
determinando la coexistencia o exclusion de especies (Carson y Root 2000, Center et
al. 2005). Por ejemplo, se ha demostrado que el éxito de algunas especies invasoras po-
dria estar relacionado con la ausencia de interacciones antagoénicas como la herbivoria

(Keane y Crawley 2002).

Herbivoria y fragmentacion

La consecuencia mas obvia del proceso de fragmentacién es la pérdida de habitat para
las especies, unida al aislamiento de los habitats remanentes y al incremento en la pro-
porcion de ambiente de borde (Fahrig 2003). Este tltimo aspecto que introduce la frag-
mentacion es muy importante pues también puede afectar la dindmica de las interac-
ciones planta-animal. Los bordes de bosque generados por deforestacion se encuentran
sometidos a condiciones microclimaticas mas extremas que el interior, dependiendo de
la estructura de la vegetacién de la matriz circundante. Cerca de los bordes la lumino-
sidad es mayor, existe mayor amplitud térmica, la humedad es menor, y son mas fre-
cuentes los incendios y las caidas de arboles debido al viento (Murcia 1995, Kapos et al.
1997, Didham y Lawton 1999). Los niveles de herbivoria pueden ser modificados tanto
por fuerzas ascendentes, determinadas por los recursos abioticos y las plantas, como por
fuerzas descendentes, producto del control de los herbivoros ejercido por sus enemigos
naturales (Power 1992). Entre las primeras, las caracteristicas quimicas y morfologicas
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de las plantas (Coley y Kursar 1996, Perez-Harguindeguy et al. 2003) y la composicion
de especies de la comunidad vegetal (Landsberg y Ohmart 1989) pueden determinar
la cantidad de energia y nutrientes disponible para los herbivoros. Por otra parte, los
procesos descendentes, como depredacion y parasitismo, podrian mantener los niveles
de herbivoria bajo control mediante la regulaciéon de los tamafios poblacionales de los
herbivoros (Hairston et al. 1960). La fragmentacion del habitat puede modificar, como
ha sido demostrado ampliamente, tanto factores relacionados a los procesos ascenden-
tes como a los descendentes (Saunders et al. 1991). A continuaciéon evaluamos céomo la
fragmentacion puede afectar estas dos fuerzas de control de la herbivoria.

Control ascendente de la herbivoria

Cambios en las condiciones ambientales pueden reducir el tamafio de las hojas y au-
mentar su dureza (Oguchi et al. 2006), lo cual podria determinar menores niveles de
herbivoria en los bordes de bosque o en remanentes pequefios sometidos a una mayor
relacion perimetro/area. Contrariamente, una mayor luminosidad acompanada por el
reemplazo de las especies de interior por plantas de crecimiento rapido mas palatables
(Crawley 1997) podrian permitir el desarrollo de poblaciones de herbivoros mas densas
(Wright 1983) incrementando los niveles de herbivoria en bordes. En este sentido, plan-
tas con un bajo balance entre Carbono y Nitrogeno y baja dureza de hojas (usualmente
encontrados en especies de crecimiento rapido) serian preferidas por herbivoros gener-
alistas (Pérez-Harguindeguy et al. 2003). La evidencia indica que la fragmentacioén del
habitat puede afectar a la comunidad vegetal, disminuyendo la riqueza y alterando la
composicion de especies (lida y Nakashizuka 1995, Lawesson et al. 1998, Hill y Cur-
ran 2001, Honnay et al. 2002, Laurance et al. 2002, Cagnolo et al. 2006). La dismi-
nucion en la riqueza de especies de plantas puede afectar positivamente a los niveles
de herbivoria ya que se ha encontrado mayor dafio en forestaciones monoespecificas al
compararlas con plantaciones mixtas (Vehvilainen et al. 2006). Por otra parte los bordes
o los remanentes de habitat pequenos, al tener una gran superficie de contacto entre
dos tipos de ambiente, podrian contener tanto especies de interior como de la matriz
circundante (Brothers y Springarn 1992, Murcia 1995). En este sentido, en remanentes
pequeinios de bosque templado de Estados Unidos, se registré una mayor densidad y di-
versidad de lepidopteros plaga de cultivos que en bosques de mayor tamano (Summer-
ville 2004ab). Sin embargo, la relaciéon entre la presencia de estas especies y los niveles
de herbivoria que soportan las plantas no ha sido evaluada. Al mismo tiempo, cambios
en el comportamiento de los herbivoros podrian aumentar los niveles de herbivoria
en bordes o parches de bosque remanentes de menor tamafio, ya que algunas especies
de insectos podrian verse obligadas a depositar sus huevos en mayor densidad o sobre
plantas no preferidas ante la escasez o ausencia de plantas hospederas o sobreabundan-
cia de competidores (Fagan et al. 1999, Elzinga et al. 2005).

Control descendente de la herbivoria

La fragmentacion de habitat puede afectar de manera descendente a los niveles de
herbivoria, a través de cambios en el control ejercido por los enemigos naturales de los
herbivoros (Power 1992). La depredaciéon de herbivoros tendria un efecto estabilizador
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en la comunidad vegetal ya que la ausencia de enemigos naturales de herbivoros pro-
duciria un efecto en cascada pudiendo afectar a la comunidad vegetal (Dyer y Letor-
neau 1999, Dyer y Stireman III 2003). La hipoétesis de rango trofico (Holt et al. 1999)
postula que la sensibilidad a la fragmentaciéon de habitat aumenta a medida que se
asciende en las cadenas tréficas, dado que las especies consumidoras experimentan los
efectos de la fragmentacion sobre sus propias poblaciones y las de sus recursos (Kruess
y Ischarntke 1994, Zabel y Tscharntke 1998). Modelos basados en la teoria de metapo-
blaciones coinciden en que los depredadores serian mas afectados por la fragmentacion
que sus presas, e indican que la ausencia de los primeros podria resultar en explosio-
nes poblacionales de herbivoros y en sobreexplotacion de las plantas (Kondoh 2003,
Solé y Montoya 2003). La evidencia empirica actual parece apoyar estos resultados
ya que se registraron menores niveles de mortalidad de herbivoros por parasitismo en
ambientes fragmentados (Roland 1993, Kruess y Tscharntke 1994, Taylor y Merriam
1996, Thies et al. 2003, Valladares et al. 2006), aunque no siempre esta relajacion del
control biolégico resulté en disminuciones de los niveles de herbivoria (Valladares et
al. 2006). Los casos mas notables de cascadas troficas provienen de las islas de habitat
remanente generadas luego de la inundacién de selvas tropicales para la formacion de
lagos en Panama y Venezuela. Alli se observo el proceso de relajacion de las comuni-
dades biolégicas provocado por la pérdida y aislamiento de habitats, constituyendo ex-
perimentos naturales de gran magnitud. En estos sistemas, los depredadores de mayor
tamano se extinguieron de las islas mas pequenas, liberando de control descendente a
las poblaciones de herbivoros como hormigas cortadoras (Rao 2000, Terborgh et al.
2001, Feeley y Terborgh 2006). Como resultado de esto, los herbivoros aumentaron
considerablemente sus poblaciones en islas pequenas, modificando la comunidad veg-
etal a través de la remocion de las plantulas mas palatables (Rao et al. 2001, Terborgh
et al. 2006).

Evidencia empirica

Realizamos una revision de la literatura generada hasta el momento en relacién a los
efectos de fragmentacién sobre el proceso de herbivoria. Los estudios que abordaron
explicitamente la relacion entre fragmentacion y herbivoria se resumen en el Apén-
dice II, indicando sus caracteristicas y resultados mas relevantes. En esta revision no
se contemplaron trabajos donde el origen de la fragmentacién del hébitat era natural
(ecotonos, mosaico natural de parches, etc.), ni tampoco trabajos que registraran dafos
sobre partes reproductivas de las plantas, o aquellos en que se infieren los niveles de her-
bivoria a partir de la densidad de herbivoros sin mediciones directas. De esta manera,
se incluyeron solo aquellos estudios en que la fragmentacion era producto de remo-
ci6n de la vegetacion original como consecuencia de la actividad humana o mediante
su manipulacién con fines experimentales. La mayor parte de los trabajos analizados
se desarrollaron en bosques templados, mediante aproximaciones observacionales. La
diferencia entre borde ¢ interior es uno de los topicos mas abordados, siendo la mayoria
de los estudios de una temporada de duraciéon y enfocados a una especie de planta. Los
estudios que analizaron el efecto del aislamiento y area de fragmento muestran resulta-
dos dispares indicando que la fragmentacion del habitat puede ocasionar incrementos
o reducciones en los niveles de herbivoria. Tampoco se observan tendencias claras en lo
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que respecta a las diferencias entre borde e interior repartiéndose la evidencia en par-
tes iguales entre efectos positivos, negativos o neutros de los bordes sobre la herbivoria
(Apéndice II). Los estudios analizados muestran una alta heterogeneidad, no sélo en
los resultados obtenidos sino también en los enfoques y metodologias aplicadas. Mas
aun, algunos de estos estudios encontraron diferencias importantes en los niveles de
herbivoria que soportan distintas especies de plantas y que la respuesta a la fragment-
acion puede ser diferente segtn el grupo de herbivoros en cuestion lo que, sumado a los
cortos periodos de observacion de la mayoria de los trabajos, disminuye la posibilidad
de generalizar estos resultados.

El efecto de la fragmentacion de habitat sobre los niveles de herbivoria constituye
un topico de gran relevancia ecologica pero escasamente representado en la literatura.
Es necesario no sélo incrementar los estudios sino también comenzar a disefiar estu-
dios que permitan comprender mejor la relaciéon entre herbivoria y fragmentacion.
Por ejemplo, poner a prueba hipodtesis relacionadas a los mecanismos por los que la
fragmentacion podria afectar los niveles de herbivoria. En este sentido las visiones de
control ascendente y descendente podrian aportar un buen marco tedrico. Asimismo,
unificar la metodologia y medir la herbivoria como proporciéon de hoja o biomasa re-
movida por herbivoros permitiria comparar resultados entre estudios ya que es la forma
mas comunmente utilizada. Por otra parte, el marcado y seguimiento de hojas a lo largo
de una temporada permitiria no solamente evaluar los niveles de dano sino también
identificar variaciones temporales (Landsberg y Ohmart 1989).

Si se desea conocer la respuesta al nivel comunitario de los efectos de la fragmen-
tacion sobre la herbivoria, seria necesario ampliar el niumero de especies bajo estudio
incluyendo plantas con diferentes estrategias de vida. Por otra parte, al existir mecanis-
mos que pueden afectar de manera opuesta a los niveles de herbivoria, podria esperarse
que en fragmentos, algunas especies muestren valores extremos de herbivoria pero que
la respuesta promedio de la comunidad no muestre diferencias entre ambientes con-
tinuos y fragmentados. Esta situacion podria abordarse estudiando los coeficientes de
variacién en los niveles de herbivoria que soportan las comunidades de plantas en frag-
mentos y continuos. Finalmente, seria muy interesante abordar el proceso de herbivoria
en el marco del estudio de redes troficas. Considerando que las especies se encuentran
embebidas en intrincadas redes de interaccion que raramente se presentan como cade-
nas lineales, el estudio de redes troficas que involucre tanto a plantas y herbivoros como
a sus enemigos naturales permitiria evaluar el papel de los efectos indirectos (mediados
por especies no involucradas directamente en la relacién) de la fragmentacion sobre la
herbivoria.

Interaccion planta-depredador de semillas predispersion

Entre las interacciones antagonistas que involucran a plantas y animales, la depredacion
de semillas es considerada en numerosos ecosistemas como una de las mayores fuentes
de mortalidad de la progenie vegetal (Nurse et al. 2003, Hulme y Kollmann 2005,
Honek y Martinkova 2005, Nakagawa et al. 2005). El dafio en las semillas puede ser
producido por un amplio espectro de animales como mamiferos, aves e insectos (Busta-
mante y Simonetti 2000, Nakagawa et al. 2005, Orrock et al. 2006, Hanson et al. 2006),
ya sea antes de ser manipulada por un agente dispersor (depredacién pre dispersion) o
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luego de dicha manipulacion (depredacion post dispersion). Los depredadores pueden
reducir significativamente tanto la cantidad de semillas producidas por la planta (Louda
et al. 1990, Johnson et al. 2004) como la calidad de las semillas sobrevivientes, ya que
pueden consumir selectivamente semillas de mayor tamarfo, las cuales constituyen un
recurso mas atractivo y de mayor calidad que las semillas pequenas (Celis-Diez et al.
2004). Esto posteriormente puede repercutir en el banco de semillas de las poblaciones
(en caso de poseerlo) y el reclutamiento de las plantulas (Louda et al. 1990, Schelin et
al. 2004, Camargo-Ricalde et al. 2004, Honek y Martinkova 2005, Pizo et al. 2006),
ya que las semillas de mayor tamano producen plantas mas vigorosas y con mayores
habilidades competitivas (Celis-Diez et al. 2004, Weppler y Stécklin 2006). Entre la
diversidad de depredadores de semillas, los insectos constituyen un grupo muy impor-
tante (Louda et al. 1990, Silvius 2005) llegando a ocasionar pérdidas en la produccion
de semillas superiores al 70% (Johnson et al. 2004, Camargo-Ricalde et al. 2004, Na-
kagawa et al. 2005, Horvitz et al. 2005). Al respecto, Nakagawa et al. (2005), encon-
traron para diferentes especies de la familia Dipterocarpaceae que la depredacion oca-
sionada por insectos supera significativamente a la de vertebrados. La depredacion de
semillas afecta de manera directa el éxito reproductivo de las plantas, pues disminuye
el nimero y la calidad de progenie producida. Estas alteraciones en la aptitud biologica
de los individuos repercutiran en la dinamica demografica de esas poblaciones (Sperens
1997, Cummings et al. 1999, Nurse et al. 2003, Camargo-Ricalde et al. 2004, Hulme y
Kollmann 2005) lo cual tendra consecuencias al nivel de la comunidad. En este sentido,
existen antecedentes que indican que la intensidad de depredacién de semillas se rela-
ciona inversamente con la densidad de plantulas bajo la planta madre (Calvo-Irabien
e Islas-Luna 1999, Santos y Telleria 1994, Froborg y Eriksson 2003, Pizo et al. 2006).
Es decir que en ausencia de depredadores la agregacion de las plantulas seria mayor en
las cercanias de la planta madre (Bustamante y Simonetti 2000) aumentando la com-
petencia intraespecifica.

Los depredadores de semillas ejercen un rol importante en el mantenimiento de la
diversidad de especies en una comunidad vegetal, disminuyendo la competencia intere-
specifica entre plantas (Janzen 1971a). Esto resulta de gran importancia al menos en
algunos sistemas de alta diversidad como los bosques tropicales donde la estructura de
la comunidad de arboles estaria progresivamente determinada por dicha competencia.
Asi, como resultado de la accion de los depredadores de semillas se espera encontrar
una comunidad con mayor diversidad de especies de plantas, mientras que en ausencia
de depredadores la comunidad estaria dominada por especies competitivamente supe-
riores (Janzen 1970). De este modo, st los depredadores fueran removidos, es probable
que la abundancia relativa de determinadas especies de plantas se modifique (Janzen
1971a). En el contexto de la fragmentacion, se sabe que la riqueza de plantas de la co-
munidad disminuye como consecuencia directa de la disminucion del area y la pérdida
de habitat (Cagnolo et al. 2006). En el mediano plazo, la menor riqueza de especies
puede ser consecuencia del aumento de la competencia interespecifica causada por la
disminucién en la depredacion de semillas (Cascante et al. 2002). Por ello, la evaluacion
de la depredacion resulta un eslabon necesario para intentar dilucidar el impacto de
los depredadores de semillas sobre la demografia poblacional de diferentes especies de
plantas y en consecuencia sobre la diversidad de una comunidad (Janzen 1971a, Nak-
agawa et al. 2005).
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Insectos depredadores de semillas

Para los insectos, las semillas representan un recurso fundamental en el desarrollo y la
supervivencia de las larvas ya que constituyen el soporte necesario para la oviposicion
y un importante alimento en su dieta, rico en proteinas y minerales (Fenner et al. 2002,
Nurse et al. 2003, Cariveau et al. 2004, Garcia-Robledo et al. 2005). En la mayoria de
los trabajos donde se evalué la depredacién de semillas en ambientes fragmentados, el
dano predispersion en las semillas fue ocasionado fundamentalmente por larvas de lep-
idopteros y coledpteros de la familia Bruchidae (Cunningam 2000a, Steffan-Dewenter
etal. 2001, Cascante et al. 2002, Johnson et al. 2004, Chacoft et al. 2004, Ward y John-
son 2005). Estos insectos se caracterizan por poseer un tamafo reducido, movilidad
restringida y una dieta especializada, rasgos particulares que los haria vulnerables a la

fragmentacion de habitat (Crawley 2000).

Depredacion de semillas y fragmentacion

La fragmentacion de habitat puede modificar y/o interrumpir las interacciones mutu-
alistas y antagonistas (Calvo-Irabién e Islas-Luna 1999, Steffan-Dewenter y Tscharntke
1999, 2002, Cunningam 2000a, Steftan-Dewenter et al. 2001, Lienert y Fischer 2003,
Diekétter et al. 2007), afectando la red de interacciones bioticas de la comunidad (Val-
ladares et al. 2006, Dupont y Nielsen 2006). En la mayoria de los estudios donde se ha
evaluado la depredacion de semillas en relacion a la fragmentacion de hébitat, se ha
considerado al factor fragmentaciéon como reducciones en el area de los sitios reman-
entes del sistema original o modificaciones en la densidad de conespecificos vegetales
en poblaciones remanentes de bosque (Apéndice III). Un aspecto comtn en la mayoria
de estos estudios es que han sido realizados a nivel poblacional considerando especies
vegetales perennes, a excepcion de un trabajo que evalu6é una especie de vida corta
(Calvo-Irabién e Islas—Luna 1999). En los trabajos analizados, en general la pérdida de
semillas causada por los insectos tendi6 a disminuir con la fragmentacion, es decir, la
intensidad de la depredacion disminuy6 con el aumento de la fragmentacion de habitat
(Apéndice III). A partir de los antecedentes que existen con respecto a la relacién mutu-
alista planta-polinizador, y que fueron abordados en la primera seccién de este capitulo,
se conoce que en general la abundancia y riqueza de los polinizadores disminuye como
consecuencia de la fragmentacion (Aizen y Feisinger 1994b, Ghazoul y McLeish 2001,
Barbosa y Marquet 2002, Aizen y Feinsinger 2003, Quesada et al. 2004). Estas altera-
ciones en la disponibilidad de polinizadores a menudo conducen a una disminuciéon
en la produccion de semillas con el aumento de la fragmentacion del habitat (Ghazoul
y McLeish 2001, Ward y Johnson 2005, Aguilar et al. 2006). Debido a que la tasa de
depredacién se encuentra positivamente correlacionada con la produccién de semillas
(Janzen 1971a, Costin et al. 2001), un menor éxito reproductivo puede llevar a una
disminucion en la tasa de depredacion. En este sentido, las plantas autoincompatibles,
que son negativamente mas afectadas por la fragmentaciéon en la produccion de frutos
y semillas que las especies autocompatibles (Aguilar et al. 2006) podrian experimentar
menores niveles de depredacion de semillas. Es decir, con el aumento de la fragment-
acion la depredacion de semillas podria impactar proporcionalmente menos sobre las
especies autoincompatibles y mas sobre las especies autocompatibles, cuya produccion
de semillas es menos afectada por la fragmentacién. En un estudio particular real-
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izado con Brunsvigia radulosa, la depredacion de semillas se relaciond positiva y signifi-
cativamente con la densidad de los individuos (valorando densidad como un indicador
de fragmentacion de habitat). La intensidad de depredacién fue menor a medida que
aumento la fragmentacion de habitat (Ward y Johnson 2005). Algunas de las carac-
teristicas interesantes de esta especie son su sistema autoincompatible limitado por la
deposicion de polen, dos caracteristicas generalmente relacionadas a la abundancia de
los polinizadores. Si consideramos que los depredadores de semillas estructuran la com-
posicion de la comunidad (Janzen 1970) y que la depredacion de semillas disminuye
con la fragmentacion (Apéndice I1I), es de esperar que la riqueza de especies de plantas
también disminuya con la fragmentacién (Cagnolo et al. 2006). Sin embargo esta espe-
culaciéon no considera el efecto que la fragmentacion tiene sobre los polinizadores. Si
se consideran las interacciones antagonistas y mutualistas, en este caso particular entre
polinizadores y depredadores de semillas predispersion, las predicciones serian dife-
rentes. S1 bien la evidencia es escasa, se ha propuesto que podria darse una relacion de
compromiso entre estas interacciones. De esta manera, la disminucién en la produccion
de semillas debido a la baja tasa de polinizacién en los ambientes fragmentados, seria
contrarrestada por una baja depredacién de semillas, no encontrandose un efecto final
neto en la cantidad de semillas producidas (Steffan-Dewenter et al. 2001, Johnson et al.
2004, Chacoff et al. 2004, Ward y Johnson 2005). También podria ocurrir un balance
de la presion de depredacion mediado por el sistema reproductivo de las especies. De
este modo, si las plantas autoincompatibles producen menos semillas que las autocom-
patibles, el resultado neto luego de ocurrida la depredacion, en términos de cantidad
de semillas que sobrevivieron, entre ambos grupos de especies, seria similar. Conside-
rando el efecto de los depredadores de semillas sobre las comunidades vegetales, las
alteraciones en los niveles de depredacion podrian ser una de las causas de los cambios
observados a nivel de la composicién y/o diversidad de las comunidades de plantas en
ambientes fragmentados (Cagnolo et al. 2006). Resultaria interesante entonces, abor-
dar la interaccién planta-depredador de semilla en el marco de fragmentacion al nivel
de la comunidad, dado que hasta el momento la mayoria de los estudios realizados han
sido al nivel poblacional.

10.5. Consideraciones finales

En la actualidad la fragmentacion de los ecosistemas es concebida como uno de los
topicos mas importantes en los estudios de biologia de la conservacion, pues este pro-
ceso es el principal causante de la pérdida de biodiversidad en el planeta (Laurance
y Bierregaard 1997, Sala et al. 2000, Hobbs y Yates 2003). En este sentido, si bien la
pérdida de especies individuales es un fenémeno tangible y preocupante, la extincion de
las interacciones ecologicas, en cambio, puede pasar desapercibida por algiin tiempo, o
ser menos evidente en el corto plazo. Por ejemplo, una determinada especie de planta
podria persistir por varios anos luego que sus polinizadores o dispersores se hayan ex-
tinguido. Este podria ser el caso de las especies que poseen formas de vida longevas o
mecanismos de compensacion como la reproduccion asexual o banco de semillas (cf.
Kearns e Inouye 1997, Kearns et al. 1998). Estas caracteristicas de las plantas podrian
enmascarar o retardar los efectos de la pérdida de polinizadores o dispersores. Sin em-
bargo, estas pérdidas no podrian ser compensadas a largo plazo, ya que la interaccion
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con polinizadores y dispersores de semillas provee la oportunidad para mantener o in-
crementar la diversidad genética y el potencial para adaptarse a nuevos ambientes (Wil-
cock y Neiland 2002). Precisamente, el concepto de “deuda de extincion” (Tilman et al.
1994, McCarthy et al. 1997) sugiere que podrian existir cambios en la actualidad cuyos
efectos completos recién se evidenciaran en el futuro, atin cuando los eventos de frag-
mentacion hayan cesado. Por lo tanto, examinar las interacciones planta-animal que
afectan la demografia y viabilidad de las poblaciones vegetales remanentes en los frag-
mentos de habitat es una prioridad para la biologia de la conservacion. Si los vectores
bibticos de dispersion de polen y semillas son incapaces de intercambiar genes entre las
poblaciones de plantas de los fragmentos, la duraciéon en el tiempo del cuello de botella
disminuira considerablemente la variabilidad genética dentro de los fragmentos y au-
mentara la diferenciaciéon genética entre ellos, por lo que cada fragmento sera genética
y demograficamente independiente (Nason et al. 1997). La menor diversidad genética
en los fragmentos puede disminuir la habilidad de esas poblaciones a adaptarse a fu-
turos cambios ambientales. Finalmente, la eventual extincién local de una poblacién
como consecuencia de procesos estocasticos representara una pérdida de la variacion
genética al nivel de la especie (Templeton et al. 1990, Hamrick y Nason 1996).

Desde hace mas de una década, el incremento en la cantidad y calidad de las in-
vestigaciones ha permitido comprender mejor el proceso de fragmentaciéon y sus im-
pactos sobre la biota (Davies et al. 2001, Haila 2002, Hobbs y Yates 2003). No ob-
stante, a pesar del conocimiento acumulado hasta el momento en diversas areas de
la ecologia, en general para la mayoria de los organismos y procesos estudiados atn
predomina la ausencia de patrones de respuesta consistentes que permitan ahondar y
poner a prueba los posibles mecanismos asociados a ellos. Asimismo, hasta el momento
las aproximaciones experimentales no han provisto de visiones claras sobre los me-
canismos ecologicos involucrados en el proceso de fragmentacion (Davies et al. 2001,
McGarigal y Cushman 2002). La ausencia de patrones consistentes se ha adjudicado
recientemente a las diferentes formas de conceptuar y abordar los estudios de fragmen-
tacion (Fahrig 2003). Esto pone en evidencia lo dificil que sera desarrollar en el corto
plazo un marco conceptual uniforme para develar como la fragmentacion afecta los
diversos procesos ecologicos, o como influye sobre la composicion de la comunidad y
la diversidad de especies o sobre la dinamica poblacional de las especies individuales
(pero ver Haila 2002, Kattan y Murcia 2003). En este sentido, establecer generaliza-
clones cuantitativas para detectar la presencia o ausencia de patrones de respuesta a
la fragmentacion del habitat en ciertas areas de la ecologia donde las investigaciones
han alcanzado un volumen importante podria ser el primer paso para alcanzar este
objetivo, permitiendo corroborar o refutar con mayor precision los conceptos tedricos
existentes. La posibilidad de predecir los impactos de la fragmentacion de habitat sobre
la demografia de las poblaciones de plantas depende de la capacidad de comprender
coémo especies con caracteristicas contrastantes responden al mismo factor (Hobbs y
Yates 2003). Hasta el momento, s6lo se ha podido arribar a generalizaciones robustas
en relaciéon al mutualismo de la polinizaciéon por lo que resulta decisivo avanzar con
este tipo de generalizaciones sobre otros procesos del ciclo de vida de las plantas y sus
respectivas interacciones con animales y que son tan importantes como la reproduc-
cion (Midgley y Bond 2001, Hobbs y Yates 2003). Partiendo de la tinica generalizacion
cuantitativa sobre la interaccion planta-polinizador y considerando las tendencias en-
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contradas en las revisiones cualitativas generadas en este capitulo para las interaccio-
nes de herbivoria, depredacion y dispersion de semillas, se podrian generar algunas
especulaciones acerca del impacto que estaria ejerciendo, a través de las interacciones,
la fragmentacion de habitat sobre las comunidades vegetales. En este ejercicio, podria-
mos intentar predecir posibles escenarios sobre la diversidad taxonémica y funcional
de las comunidades vegetales en ambientes fragmentados. En primer lugar, se pudo
determinar que la reproduccion sexual de las plantas es negativamente afectada por la
fragmentacion de hébitat. Esto seria consecuencia de un efecto descendente, es decir,
mediado a través de los efectos que sufren los animales polinizadores y que afectan la
cantidad y/o calidad de polen recibido, como se puso en evidencia a partir de la rel-
acion positiva entre los efectos sobre la polinizacion y el éxito reproductivo (Figura 10.3,
Aguilar et al. 2006). Asimismo, se determin6 que el Gnico rasgo que podria indicar a
prior: una susceptibilidad reproductiva diferencial a la fragmentacién es el sistema de
compatibilidad de las plantas. Estos resultados estarian indicando que la extincion de
especies de plantas como consecuencia de la fragmentacion de habitat no es azarosa,
sino que seguiria un patréon ordenado regido por el grado de dependencia reproductiva
de las plantas sobre sus polinizadores, siendo las especies autoincompatibles las mas
propensas a la extincién. Si sumamos a este andlisis los efectos encontrados sobre las
interacciones con dispersores y depredadores de semillas predispersion podriamos gen-
erar otro escenario. Si las plantas autoincompatibles producen menos frutos y semillas
que las autocompatibles en los fragmentos de bosque, las primeras podrian representar
un recurso poco conveniente tanto para los dispersores como para los depredadores
de semillas y entonces presentar menores niveles de dispersion pero también de depre-
dacion en sitios fragmentados. La magnitud del efecto sobre cada una de estas interac-
ciones y la existencia de un posible balance entre ellas son factores atn desconocidos
que podrian modificar las predicciones anteriores y situar a estos dos grupos de plantas
en niveles similares de riesgo de extincion ante la fragmentacion. Independientemente
del sistema de compatibilidad, el éxito reproductivo de las plantas puede ser afectado
por la fragmentacion indirectamente a través la herbivoria y la depredacion de semillas.
Si los efectos negativos de estas dos interacciones antagonistas son minimizados por la
fragmentacion, cabe la posibilidad de que especies de plantas con grandes capacidades
competitivas dominen los fragmentos en desmedro de especies menos competitivas,
afectando negativamente la diversidad de especies. Por otro lado, seria muy interesante
analizar las caracteristicas genéticas de las semillas producidas, es decir determinar el
vigor de la progenie vegetal en sitios fragmentados. Este aspecto, que hasta el momento
ha sido poco abordado, es de gran importancia pues determina la calidad genética de
los futuros individuos en ambientes fragmentados (Cascante et al. 2002, Fuchs et al.
2003, Mathiasen et al. 2007). La relacién entre estos procesos (polinizacion, dispersion,
herbivoria, depredacién, reclutamiento, etc.), y el crecimiento poblacional de las espe-
cies vegetales en el largo plazo requiere del conocimiento de la variacién en cada una
de las etapas, puesto que como se ha observado en este capitulo, entre ellas los efectos
podrian ser opuestos o sinérgicos para una determinada especie y afectar en distinto
grado la demografia poblacional (Horvitz y Schemske 1995, Garcia y Chacoff 2007).
Para comprender de manera acabada los efectos demograficos de la alteraciéon en las
interacciones planta-animal en los fragmentos de bosque se requerird de estudios a
largo plazo sobre la fecundidad y supervivencia, identificando la transicion mas critica
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entre etapas, asi como del uso de modelos de proyeccion (Schemske et al. 1994, Jules
y Rathcke 1999, ver Garcia y Ehrlén, este volumen). Actualmente, estudios de estas
caracteristicas son extremadamente escasos (Jules 1998, Jules y Rathcke 1999, Bruna
2003). Encontrar patrones generales de respuesta a la fragmentacion sobre diferentes
procesos demograficos, a partir de caracteres particulares de las plantas que sean rela-
tivamente sencillos de determinar, permitira detectar no solo las especies o grupos fun-
cionales, sino los procesos mas susceptibles a la fragmentacion del habitat, aportando
informacion clave para el manejo y conservacion de la biodiversidad y el funciona-
miento de los ecosistemas.

Agradecimientos

Agradecemos a todas las entidades que financiaron los proyectos, pasantias y estancias
posdoctorales a lo largo de los tGltimos anos, de los que surgen muchos de los resultados
e ideas aqui expuestos. La Agencia Nacional de Promocion Cientifica y Tecnologica
de Argentina, a través de FONCyT, financi6 a RA, LA, LC, MJ y LG (PICT 00132,
20341, 11130 y 33440), de la misma forma que el Consejo Nacional de Investigaciones
Cientificas y Técnicas (CONICET PIP 6192) y la Secretaria de Ciencia y Técnica de
la Universidad Nacional de Cérdoba. El Consejo Nacional de Ciencia y Tecnologia de
México (SEP-CONACyT 2005-C01-51043 y 2005-CO1 50863) y la Direcciéon Gen-
eral de Asuntos del Personal Académico de la Universidad Nacional Autéonoma de
Meéxico (IN221305 y IN224108) financiaron a MQ y RA. Agradecemos especialmente
a Marcelo Aizen por extendernos la invitacion a participar de esta importante etapa
del proyecto CYTED 2003-XI1-6. La seccién de herbivoria fue criticamente leida por
Martin Videla y Graciela Valladares.RA, LA y LG son miembros de la Carrera del
Investigador Cientifico de CONICET y M]J y LC son becarios de CONICET. MQ) es
Investigador de la Universidad Nacional Autéonoma de México.



	 Ecología1
	 Ecología2



