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Los polinizadores son un determinante clave en la evolucion floral a escala global. En el ambito mediterraneo, son muchos los ejemplos de su papel
en poblaciones de plantas de nuestra flora. A nivel macroevolutivo o de linajes, hay menos estudios que a nivel poblacional, pero algunos son ilus-
trativos. Tanto en sistemas generalistas como a través de algunas interacciones altamente especializadas, la literatura nos muestra como las flores
mediterraneas se adaptan en diversa medida a sus polinizadores mediante el desarrollo de recompensas o el modelado de sus corolas y érganos
sexuales. Por tanto, variaciones en el espectro de polinizadores causadas por el cambio global pueden tener consecuencias no solo a escala eco-
I6gica, sino también a escala evolutiva. Oponiéndose a fuerzas antagonicas y de la mano de otros factores ambientales de seleccion, las interacciones
de polinizacion han captado la atencién de numerosos biélogos evolutivos en nuestra region.
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Simoén-Porcar, V., Abdelaziz, M., Arroyo, J. 2018. The role of pollinators in floral evolution: a Mediterranean perspective. Ecosistemas 27(2):
70-80. Doi.: 10.7818/EC0S.1433

Pollinators are a key determinant of floral evolution on a global scale. In the Mediterranean area, there are many examples of their role in plant po-
pulations of our flora. At the macroevolutionary level, in lineages, there are fewer studies than at population level, but some are illustrative. Both in
generalist systems and through some highly specialized interactions, the literature shows us how Mediterranean flowers adapt to pollinators in
different ways by developing rewards or modelling their corollas and sexual organs. Hence, global change driven effects on pollinator guilds can
have not only ecological, but also evolutionary consequences. Opposing antagonistic forces and other environmental selective factors, pollination

interactions have captured the attention of numerous evolutionary biologists in our region.
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Los polinizadores y la evolucion floral

Aunque la importancia atribuida a los polinizadores en la ex-
traordinaria y rapida diversificacion de las angiospermas (“el abo-
minable misterio de Darwin”; Friedman 2009) ha oscilado a lo largo
del tiempo, su papel es aceptado ampliamente (Van der Niet et al.
2014). Sin duda, una buena parte de la evolucion de las angiosper-
mas se debe a la evolucion floral sensu stricto, pues pocos aspec-
tos de un organismo estan tan sujetos a la seleccion natural como
aquellos que afectan directamente a su éxito reproductivo. Grant
(1949) mostré que, a diferencia de los linajes polinizados por agen-
tes abidticos, la mayoria de los rasgos que diferencian a las espe-
cies polinizadas por animales se concentran en las flores. La
importancia de los polinizadores en la diversificacion de las angios-
permas esta asimismo plasmada en el registro fésil, que indica ra-
diaciones paralelas en las angiospermas y algunos de los grupos
principales de polinizadores hacia finales del Cretacico (Labandeira
2002). Ademas, existe evidencia de que las tasas de diversificacion
han sido mayores en linajes polinizados por animales que en aque-
llos polinizados por agentes abioticos (Eriksson y Bremer 1992;
Friedman y Barrett 2008).

El resultado es que, con un nimero excepcional de interaccio-
nes a lo largo de su historia evolutiva (Labandeira y Currano 2013),
angiospermas e insectos, el mayor grupo de polinizadores, estan
entre los linajes de organismos pluricelulares mas diversos sobre
la superficie terrestre (Wardhaugh 2015). No en vano, el 87% de
las especies de angiospermas depende de los polinizadores para
reproducirse (Harder y Barrett 2006) al tratarse de especies ento-
mdfilas con flores unisexuales, dicogamas, hercdgamas o autoin-
compatibles, es decir, incapaces de autopolinizarse de forma
autonoma. Este porcentaje aumenta considerablemente si suma-
mos las especies autdgamas (con autopolinizaciéon espontanea)
pero que se benefician también de los polinizadores como Unico
medio para tener fecundacion cruzada (Kalisz et al. 2004). Pode-
mos, por tanto, decir que la interaccion entre polinizadores y plantas
es uno de los principales motores de biodiversidad de la Tierra.

Aunque mas conocido por el gran publico por sus estudios de
evolucion exclusivamente animal, Darwin (1862, 1876, 1877) tam-
bién basé su teoria de la evolucion por efectos de la seleccién na-
tural en numerosos estudios experimentales y observaciones sobre
polinizacion. “La Fecundacioén de las Orquideas” (Darwin 1862) fue
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el primer libro en el que se describieron gran cantidad de ejemplos
para apoyar empiricamente la teoria de la evolucion por seleccion
natural, sentando las bases de la evolucién floral. A él siguieron
una larga serie de obras descriptivas de sistemas o sindromes de
polinizacién que desembocaron en la monografia escrita por Fae-
gri y van der Pijl (1966), que abrio la via para numerosos estudios
que ponen a prueba hipétesis directamente planteadas por Darwin
(e.g., Lloyd y Barrett 1996; Harder y Barrett 2006). Aunque la inter-
accion entre flores y polinizadores ha sido ejemplo paradigmatico
de mutualismo, las visiones mas modernas enfatizan la naturaleza
“egoista” de la evolucion de cada interactuante (Santamaria y Ro-
driguez-Gironés 2015). La cantidad de literatura dedicada a la evo-
lucion floral mediada por polinizadores refleja la importancia de
estos sistemas para nuestra comprension de la teoria de la evolu-
cion, al ofrecernos una inigualable cantidad de oportunidades para
someterla a prueba.

El papel de los polinizadores en la evolucién floral parece pa-
tente no solo a nivel macroevolutivo sino también a nivel microe-
volutivo. Son los estudios a esta Ultima escala los que han permitido
comprender los mecanismos de seleccion que los polinizadores
ejercen sobre las flores, en muchas ocasiones gracias a la variacion
espacial o temporal en el espectro de polinizadores de una especie.
En definitiva, la razon ultima de la evolucion floral mediada por po-
linizadores es la optimizacion del éxito reproductivo mediante la
transferencia de polen, es decir, el aumento de la eficacia en la po-
linizacion. Para cada planta, la eficacia de polinizacion tiene un
componente masculino (liberaciéon de polen) y uno femenino (re-
cepciodn de polen y fecundacion) que varian inevitablemente en fun-
cion de la identidad del visitante floral como resultado de las
diferencias en su tasa de visitas y cantidad de polen transportado
(el componente cuantitativo de la eficacia del polinizador) y en ul-
timo extremo de la calidad del polen transportado (el componente
cualitativo) (Herrera 1987, 1989; Rodriguez-Rodriguez et al. 2013).
El “principio del polinizador mas eficiente” de Stebbins (1970) pos-
tula que las plantas estaran polinizadas por un grupo reducido de
polinizadores, seleccionado mediante caracteres florales por su
gran eficiencia a la hora de aumentar el éxito reproductivo de la
planta. Este postulado, apuntalado por el concepto de los sindro-
mes de polinizacién (Fenster et al. 2004) y por el hecho de que mu-
chos de los modelos coevolutivos entre plantas y polinizadores solo
consideran interacciones altamente especializadas (Thompson
1994), lleva implicito que las interacciones especializadas son una
gran ventaja para los agentes involucrados (Gémez y Zamora
2006). Sin embargo, en la naturaleza predominan los sistemas de
polinizacién generalista, en los que una especie es visitada por un
amplio espectro de polinizadores funcionalmente distintos (\Waser
et al. 1996; Herrera 2005), aunque a menudo de forma variable
segun habitats o regiones.

Con el objetivo final de optimizar la polinizacién, ya sea de modo
especialista o generalista, la evolucion floral conlleva en primer lugar
un aumento del atractivo para los polinizadores. Entre las estrate-
gias para conseguirlo estan la coloracion del periantio, la emision
de fragancias y el aumento en el tamano floral o en el niumero de
flores en las inflorescencias y su compactacion (Waser 1983). Todos
ellos son caracteres que han evolucionado para avisar a los polini-
zadores sobre la presencia de las flores, a las que acudiran en
busca de recompensas. Las principales recompensas se dirigen a
satisfacer necesidades alimenticias de los polinizadores; son el néc-
tar y el polen, este ultimo con su doble funcion (atractiva y repro-
ductiva) es el protagonista central de esta historia. Algunas plantas
han desarrollado estrategias para optimizar la oferta de estos recur-
sos, como los espolones nectariferos que favorecen la recompensa
exclusiva sélo a los polinizadores mas efectivos (Whittall y Hodges
2007), o la heteroanteria, con la que las flores limitan el despilfarro
de polen fértil (Vallejo-Marin et al. 2009). Aparte de recompensas
menos comunes, como los sitios de cria con provisiéon de recursos
(Dufay y Ansett 2003) o sitios de mayor temperatura (Herrera 1995),
entre otras, algunas plantas han evolucionado hacia sistemas com-
plejos de engafio, como la oferta de reclamos alimenticios o sexua-
les falsos de las orquideas y algunas otras especies (Gaskett 2011).
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La siguiente tendencia evolutiva de las flores para optimizar la
polinizacion, una vez el polinizador es atraido con éxito a la flor o
la inflorescencia, es el aumento del ajuste morfolégico con el poli-
nizador. En esta linea encontramos flores cuyas formas constrifien
el movimiento del polinizador durante su visita, como los tubos flo-
rales estrechos y una variedad de disposiciones, desarrollos e in-
cluso movimientos de los drganos sexuales que limitan la
autopolinizacion y favorecen el contacto con el cuerpo del poliniza-
dor (Lloyd y Webb 1986; Webb y Lloyd 1986; Jesson y Barrett 2002;
Armbruster et al. 2006; Sun et al. 2007). En ocasiones, sofisticados
polimorfismos sexuales intrapoblacionales y reciprocos aparecen
para promover la polinizacién cruzada mediada por polinizadores
(Barrett 2002).

Practicamente todos los aspectos mencionados de la interac-
cién mutualista entre plantas y polinizadores tienen un componente
biogeografico fuerte, determinando una gran variacion espacial en
la incidencia de las distintas posibilidades. Asi, la cuestion de la im-
portancia de los polinizadores en la evolucion floral es dificilmente
abordable a escala global, por lo que la acumulacién de conoci-
miento exhaustivo a nivel regional es indispensable. Nuestra inten-
cion es aportar, desde una perspectiva conceptual amplia, casos
de estudio de nuestra region (el Mediterraneo occidental y espe-
cialmente la peninsula ibérica) que reflejan programas de investi-
gacion en cada uno de los aspectos relevantes sobre la evolucion
floral mediada por polinizadores. Primero revisaremos algunos sis-
temas de polinizacion mediterraneos con cierta especificidad: las
orquideas, con sus reclamos sexuales; Narcissus y la tribu Antir-
rhineae, con casos de buen ajuste morfologico; y Silene y Chamae-
rops como sistemas de polinizacién en criadero. A continuacion,
repasaremos algunas alternativas a la evolucion de los sistemas
especialistas en nuestra regién, como las fuerzas antagonicas, la
evolucion floral bajo sistemas de polinizacion generalistas, el sin-
drome de la autogamia y la evolucion floral mediada por agentes
no polinizadores. Concluiremos con algunas ideas acerca de las
perspectivas evolutivas de la flora mediterranea ante el declive ac-
tual de polinizadores. La comunidad cientifica espafola dedicada
a la evolucion floral es amplia y solvente, por lo que es oportuno
dar a conocer el estado de la cuestion en el ambito biogeografico
mediterraneo. Este articulo no pretende ser una revision exhaustiva
de la literatura cientifica producida por esta comunidad, sino un re-
corrido por algunos de los casos y programas de investigacion que
mas han contribuido a que hoy tengamos algunas ideas sobre el
funcionamiento y la evolucion floral en respuesta a los polinizadores
en una flora mediterranea paradigmatica como es la de la peninsula
ibérica y sus alrededores.

El paradigma de la especializacion: Las orquideas
mediterraneas, evolucion de reclamos sexuales para los
polinizadores

Grupo insignia de la evolucion floral mediada por polinizadores,
las orquideas, una de las mayores familias de angiospermas, debe
parte de su éxito a la evolucion de la polinizacion por engafio (Coz-
zolino y Widmer 2005). Con este sistema, las orquideas consiguen
atraer a sus polinizadores con reclamos fraudulentos que aparen-
tan contener comida (ej. néctar) o posibilidades de apareamiento
(ej. hembras de la misma especie de polinizador). Estas orquideas
han sido bien estudiadas en Italia. EI género Ophrys es el mas di-
verso de todos los géneros de orquideas mediterraneas y se poli-
niza casi exclusivamente mediante reclamos sexuales. Asi, sus
polinizadores son casi siempre abejas solitarias macho que pseu-
docopulan con las flores, atraidas por las grandes cantidades de
compuestos aromaticos que éstas emiten, que imitan a sus fero-
monas, y por sus corolas que imitan la morfologia de las abejas
(Schiestl y Cozzolino 2008). Este tipo de polinizacién parece ser al-
tamente especifico; por ejemplo, Xu et al. (2011) hicieron un expe-
rimento de rastreo de polen en dos especies de Ophrys simpatricas
y muy emparentadas y mostraron que hasta el 98% de las transfe-
rencias de polen ocurrian dentro de cada especie debido a la ac-
cion de distintos polinizadores en cada una. Asi, los polinizadores
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parecen tener un papel muy importante en la especiacion del gé-
nero (pero véase Devey et al. 2008). A nivel macroevolutivo, Breit-
kopf et al. (2015) mostraron que la diversificacion de Ophrys en el
Pleistoceno coincidié con la rapida diversificacion de algunos po-
linizadores y se fundamenté por tanto en la explotacion de nuevos
grupos de insectos, incluyendo muchas especies de abejas lige-
ramente diferentes en sus feromonas sexuales. A nivel microevo-
lutivo Ophrys sphegodes (Fig. 1A) presenta distintos ecotipos de
polinizacion adaptados en sus olores a la variacion en el espectro
de polinizadores entre distintas poblaciones de la especie (Breit-
kopf et al. 2013).

La funcionalidad de los reclamos sexuales para una poliniza-
cion eficaz es evidente cuando se comparan estas orquideas con
las orquideas con reclamos alimenticios (Scopece et al. 2010). Su
mayor especificidad garantiza a las orquideas con reclamos se-
xuales una mayor eficacia de polinizacién. Este hecho les permite
a su vez invertir menos energia en recursos florales, lo que les po-
dria haber ayudado a su mayor éxito en el Mediterraneo (Scopece
et al. 2015). La menor diversidad de las orquideas mediterraneas
con reclamos alimenticios podria por su parte deberse a su falta
de especificidad en la polinizacion (Cozzolino et al. 2005) y a su
diferenciacion basada en barreras postcigoticas (Cozzolino et al.
2004; Scopece et al. 2007), que podrian ser menos efectivas en
el aislamiento reproductivo de especies cercanas (Cozzolino y
Scopece 2008).

Polinizacién precisa sin especificidad: la evolucién en
la posicion de los érganos sexuales en Narcissus

La eficacia de la polinizacion depende de como el visitante floral
interacciona con los 6rganos sexuales de la flor, algo enormemente
determinado por su ajuste morfolégico y temporal. La consecuencia
directa es la gran fuerza de seleccion sobre la posicion y desarrollo
de los 6rganos sexuales dentro de la flor. La evolucién ha hecho
que la mayoria de las angiospermas presente el estigma por en-
cima de las anteras, un estado denominado hercogamia de apro-
ximacion que asegura el contacto primero del estigma con el
cuerpo del polinizador cuando éste entra en la flor en busca de
polen o néctar, a la vez que evita la interferencia entre los érganos
sexuales de la flor y por tanto promueve la polinizacion cruzada
(Webb y Lloyd 1986). La hercogamia reversa, donde el estigma se
sitla por debajo de las anteras, es menos frecuente, aunque tam-
bién evita la interferencia entre los 6rganos sexuales de la flor,
mientras que la homostilia, donde estigma y anteras se encuentran
al mismo nivel, podria responder a un necesario aumento de la au-
togamia en determinadas circunstancias, como la falta de poliniza-
dores (véase seccion mas abajo).

Un problema de las plantas hercégamas frente a las homostilas
es la pérdida de eficacia en la transferencia de polen entre indivi-
duos, algo motivado por la separacion de las zonas de contacto
de las anteras y el estigma de las flores en el cuerpo del poliniza-
dor. La respuesta evolutiva a este problema la encontramos en las
plantas con hercogamia reciproca o heterostilia, donde dos o mas
morfos florales, con hercogamia de aproximacion y reversa, res-
pectivamente, coexisten dentro de una poblacién. Linum, Litho-
dora, Glandora y Narcissus son algunos de los géneros ibéricos
donde la evolucion de este mecanismo ha sido estudiada. Dentro
de ellos, es destacable el ejemplo que Narcissus papyraceus
ofrece sobre el papel de los polinizadores en el funcionamiento de
estos polimorfismos estilares (Fig. 1B). En esta especie con dimor-
fismo estilar, una condicion similar a la heterostilia pero con poca
reciprocidad, Arroyo et al. (2002) descubrieron que mientras las po-
blaciones en el centro de la distribucién eran dimérficas, las pobla-
ciones al norte eran monomorficas para el morfo de estilo largo.
Mas tarde, Pérez-Barrales y Arroyo (2010), y Santos-Gally et al.
(2013a) asociaron este patron geografico con un cambio en la
fauna de polinizadores generalistas de la especie: los polinizadores
de trompa larga (mariposas y polillas) predominaban en las pobla-
ciones dimérficas, mientras que los de trompa corta (dipteros y abe-
jas) lo hacian en las monomorficas. La explicacién funcional a esta
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correlacion no es otra que la distinta eficacia de cada tipo de poli-
nizador en cada morfo. Los polinizadores de trompa larga promue-
ven la polinizacién cruzada entre morfos, mientras que los de
trompa corta son solo capaces de polinizar las plantas de morfo
largo (Simoén-Porcar et al. 2014, 2015).

El papel de los polinizadores en las flores de Narcissus se re-
fleja también en el nivel macroevolutivo. Tanto la morfologia del
periantio como el tipo de polimorfismo estilar presente (ambos
muy variables en este género cuya mayor diversidad ocurre en la
Peninsula Ibérica y noroeste de Africa) estan evolutivamente aso-
ciados a tipos de polinizadores diferenciados (Pérez et al. 2004;
Pérez-Barrales et al. 2006) o al menos hay buenas razones para
pensarlo pues el polimorfismo y el tipo de periantio estan muy co-
rrelacionados (Santos-Gally et al. 2013b). Al igual que a nivel po-
blacional en N. papyraceus, las especies principalmente polinizadas
por insectos de trompa corta son monomorficas, mientras que las
polinizadas por insectos de trompa larga tienen tubos florales largos
y estrechos y ademas son polimoérficas estilares. En ultimo extremo,
aquellas especies polinizadas por abejas solitarias grandes que
pueden entrar en flores relativamente amplias y que mas facilmente
pueden colocar el polen en partes diferenciadas de su cuerpo, son
polimérficas de alta reciprocidad (heterostilas), como predicen los
modelos (Lloyd y Webb 1992).

Flores de arquitectura restrictiva: la evolucion del
periantio en la tribu Antirrhineae

También la arquitectura del periantio determina profundamente
la interaccion de la flor con sus visitantes. Los géneros Linaria 'y An-
tirrhinum (Antirrhineae) tienen flores con corolas personadas, que
se caracterizan por la oclusién en mayor o menor medida del tubo
floral mediante el desarrollo de una giba en sus pétalos inferiores,
asi como por tener un espolon de longitud muy variable. La forma
de estas flores y su variacion entre especies han sido explicadas
como el resultado de su adaptacion a la polinizacion por abejas u
otros insectos (Fig. 1C). Por ejemplo, la oclusion del tubo floral po-
dria haber evolucionado como un mecanismo de exclusion de poli-
nizadores poco efectivos que restringe el acceso al polen y al néctar
a las abejas de cierto tamafio, los Unicos insectos con fuerza sufi-
ciente para desplazar la giba y penetrar en el tubo floral y que a su
vez parecen mostrar una alta eficacia en la polinizacion de estas
plantas. Apoyando esta hipotesis, Vargas et al. (2010) observaron
cierta relacion a nivel poblacional entre el grado de oclusion de la
corola y la tasa de visitas de las abejas en tres especies ibéricas de
Antirrhinum y, mas tarde, Guzman et al. (2015) mostraron esta
misma asociacion a nivel macroevolutivo en mas de cien especies
de la tribu Antirrhineae. La anchura del tubo floral y del espolon tam-
bién podria responder a presiones selectivas por parte de los poli-
nizadores. En Linaria sect. Versicolores, Fernandez-Mazuecos et
al. (2013) mostraron la existencia de dos morfologias florales que
han evolucionado recurrentemente dentro del grupo, posiblemente
como distintas estrategias de polinizacion adaptadas a las visitas
de abejas de trompa corta y de polinizadores de trompa larga (prin-
cipalmente lepidopteros, aunque también himendpteros -Antopho-
ridae- y dipteros -Bombyliidae-), respectivamente. Asi, existen flores
de tubo ancho en las que el polen se deposita sobre el térax de las
abejas que se adentran en busca de néctar (la llamada polinizacion
nototribica, que limita el consumo de polen por parte de las abejas),
y flores de tubo estrecho en las que el polen se deposita en la pro-
béscide de los polinizadores de trompa larga. En Linaria sect. Su-
pinae subsect. Supinae Blanco-Pastor et al. (2015) mostraron
patrones similares, con la evolucién recurrente de espolones flora-
les estrechos, restrictivos para el acceso al néctar, en especies con
polinizacion mediada por abejas de trompa larga.

Al contrario que la relacion entre la forma floral y los principales
polinizadores en distintos clados de Antirrhineae, la hipétesis de
la correspondencia en tamafio entre flores e insectos no ha en-
contrado un apoyo congruente hasta la fecha ni a nivel microevo-
lutivo ni a nivel macroevolutivo (Vargas et al. 2010; Blanco-Pastor
et al. 2015).
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Dos ejemplos de interacciones de polinizacién
especificas de la mano de la polinizacion en criadero:
Silene - Hadena y Chamaerops — Derelomus

La polinizacion en criadero (en inglés “nursery pollination”) es
un tipo de interaccion altamente especifico y poco frecuente, aun-
que bien conocido en el mediterraneo por el paradigmatico caso
de la higuera (Ficus carica). Esta especie es polinizada por avispas
agaodnidas hembra que entran en los siconos (higos) para ovopo-
sitar dentro de las flores femeninas. Al terminar la fase larvaria den-
tro del higo, las avispas adultas salen del fruto ya cargadas de
polen tras atravesar la zona de flores masculinas que se ubica al-
rededor de la apertura apical (Galil y Neeman 1977; Cook y Ras-
plus 2003). A pesar del interés cientifico suscitado en otros lugares,
apenas existe literatura relevante sobre la ecologia evolutiva de
este sistema en la peninsula ibérica, donde la higuera es una es-
pecie aléctona. En su lugar, el género Silene (Caryophyllaceae) y
su particular mutualismo con las polillas nocturnas del género Ha-
dena (Noctuidae) si aparecen como un importante modelo de es-
tudio para la seleccién floral mediada por polinizadores en la
peninsula ibérica (Prieto-Benitez et al. 2017). En Silene los proce-
sos de polinizaciéon y ovoposicién no estan tan intimamente ligados
como en la higuera. Tanto polillas machos como hembras de Ha-
dena polinizan las flores, pero las hembras ademas ponen sus hue-
vos dentro o sobre el caliz para que al nacer las larvas se alimenten
de las semillas en desarrollo. De esta manera la recompensa que
los polinizadores de Silene reciben es, ademas de alimento para
ellos, un sitio de cria con recursos para sus larvas.

Sobreponiéndose a la dimensién parasitica de su interaccion,
varias especies de Silene han evolucionado para posibilitar el mu-
tualismo especifico con Hadena adaptandose a la polinizacion
nocturna por estas polillas (ej. S. latifolia; Young 2002). Estas es-
pecies tienen flores blancas o palidas que se abren y emiten com-
puestos aromaticos atractivos durante la noche, en contraposicion
a las especies de Silene de polinizacién diurna. No obstante, mu-
chos estudios recientes sugieren que la expresion del sindrome
de polinizacién nocturna no determina una exclusion total de los
polinizadores diurnos. Por ejemplo, S. ciliata emite mas olor atrac-
tivo por la noche, pero se beneficia también de una polinizacion
diurna efectiva (Giménez-Benavides et al. 2007) y S. colorata
muestra plasticidad fenolégica para ofrecerse también a los poli-
nizadores diurnos en funcién de las condiciones ambientales
(Prieto-Benitez et al. 2016). El mutualismo con Hadena se extiende
también a otros géneros de cariofilaceas, en especial a Dianthus.
Por ejemplo, en D. inoxianus, Balao et al. (2011) mostraron que la
emision de compuestos aromaticos atractivos para Hadena es
mayor durante la noche.

Entre su amplia diversidad de sistemas de reproduccion (Casi-
miro-Soriguer et al. 2015, 2016), Silene incluye especies dioicas
con dimorfismo sexual en las que existe seleccidén sexual mediada
por polinizadores. Cabe destacar que, si bien la interaccion de Ha-
dena es mutualista tanto con la funcién masculina como la feme-
nina de Silene, su parasitismo se restringe a la parte femenina, algo
que podria sin duda determinar distintas presiones selectivas sobre
cada sexo. Wright y Meagher (2004) probaron la hipétesis de una
mayor seleccion fenotipica sobre las plantas masculinas que sobre
las plantas femeninas por primera vez en Silene latifolia, aunque
encontraron solamente un apoyo parcial a su hipétesis debido a la
fuerte variacion temporal y espacial. Mas tarde, la hipétesis de la
seleccion sexual fue apoyada por los experimentos de Waelti et al.
(2009), que demostraron que las plantas masculinas de Silene
dioica emitian mas compuestos aromaticos atractivos para Hadena
que las femeninas.

Claramente, el lugar de puesta de los huevos del polinizador
sera un gran condicionante evolutivo en especies dioicas con poli-
nizacion en criadero, pues afectara de forma significativa a los cos-
tes reproductivos de la planta. Estos costes son mayores en el caso
de la ovoposicidn sobre las flores femeninas, al implicar la depre-
dacion de semillas como en Silene. En el punto contrario se en-
cuentra el palmito, Chamaerops humilis, nuestra Unica palmera
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autoéctona peninsular, otro ejemplo ibérico de polinizacién en cria-
dero altamente especializada en el que su polinizador principal, el
gorgojo Derelomus chamaeropsis, ovoposita principalmente sobre
las inflorescencias masculinas (Anstett 1999; Fig. 1D). El palmito
ha evolucionado para minimizar el costo de criar larvas polinizado-
ras en las inflorescencias femeninas limitando la recompensa que
estas ofrecen a los polinizadores, a la par que se han asegurado la
polinizacion gracias a su mimetizacion olorosa con las plantas mas-
culinas (Dufay et al. 2003, 2004) y su floracién tardia y sincronica
con la salida de los gorgojos de las inflorescencias masculinas
(Dufay 2010). EI mecanismo de defensa de las inflorescencias fe-
meninas no es completo, pero podria estar relacionado con la ca-
pacidad de producir frutos, de modo que solamente algunas
inflorescencias poco o nada fructificantes albergan gorgojos (Dufay
y Anstett 2004; Jacome-Flores 2015).

Fuerzas antagodnicas a la seleccion mediada por
polinizadores

Mientras la suma del mutualismo y el antagonismo con un
mismo visitante floral ha modelado en Silene y Chamaerops humilis
algunas de las interacciones mas especificas de la peninsula ibé-
rica, la segregacion de estas mismas interacciones en distintos vi-
sitantes parece tener consecuencias muy distintas y podria ser uno
de los grandes limitantes de la evolucion floral en nuestra region.
Esta limitacion es bien conocida a nivel ecoldgico; por ejemplo, He-
rrera (2000) mostrdé una mayor herbivoria en plantas de Paeonia
broteroi expuestas a polinizadores que en otras donde los polini-
zadores se habian excluido, y Herrera et al. (2002a) mostraron
como la herbivoria anulaba el efecto positivo de los polinizadores
en la fecundidad de Helleborus foetidus, concluyendo que en la na-
turaleza debe haber una seleccion positiva sobre los individuos que
simultineamente desarrollen caracteres que optimicen la poliniza-
cién y reduzcan la herbivoria. Por su parte, Gomez (2003) y Gomez
et al. (2009a) demostraron como la intensidad de la herbivoria anu-
laba los patrones de seleccion fenotipica generados por los polini-
zadores de Erysimum mediohispanicum en Sierra Nevada. Como
contrapartida, Veiga et al. (2015) encontraron que tanto polinizado-
res como predadores de semillas ejercian seleccion en favor de
una misma coloracion floral en Gentiana lutea, evidenciando la in-
dependencia entre el contraste de las interacciones y la seleccion
ejercida por cada parte.

Los robadores de néctar son visitantes florales que consumen
esta recompensa sin entrar en contacto con los érganos sexuales.
Estos animales pueden limitar de forma directa el atractivo floral
para los polinizadores legitimos y modificar su comportamiento y
preferencias, influyendo por tanto en los procesos de seleccion. Por
ejemplo, Castro et al. (2008, 2009) encontraron que los robadores
de néctar de Polygala vayredae influian negativamente en la visita
de polinizadores legitimos y que las flores robadas tenian un menor
éxito reproductivo tanto masculino como femenino. Ademas, aun-
que no de forma generalizada, los robadores mostraron preferencia
por las flores grandes, determinando indirectamente la seleccion
de flores pequefas y con mas néctar por parte de los polinizadores.
No obstante, estos efectos no parecen ser generalizados, exis-
tiendo casos como el de Lonicera etrusca en los que el robo de
polen no parece tener ningun efecto sobre el éxito reproductivo de
las flores (Rojas-Nossa et al. 2015), o como en Lonicera implexa,
donde parecen tener incluso un efecto positivo (Lazaro et al. 2015).
Efectivamente, en algunos casos los propios robadores de néctar
parecen ser también polinizadores facultativos en funcion de su
comportamiento y de la estructura floral (Anthyllis vulneraria; Na-
varro 2000); en este caso el equilibrio y la casuistica de su interac-
cion determinaran los posibles patrones de seleccion floral.

Fuerzas antagodnicas a la polinizacion pueden jugar incluso
como terceras partes; es el caso de las araias predadoras de po-
linizadores que afectan diferencialmente la composicién de la fauna
polinizadora de Chrysantemum segetum y su eficiencia (Llandres
et al. 2012). Una situacion tripartita similar, de resultado neto va-
riable para la planta, parece ocurrir debido a la accion de levaduras
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en el néctar, modificando su composicion y cambiando los patrones
de comportamiento de los polinizadores, como se ha mostrado para
Helleborus foetidus (Herrera et al. 2013). La conclusién de todos
estos estudios es, sin duda, que las posibilidades de la evolucion
floral mediada por polinizadores se encuentran constrefiidas por la
existencia de agentes de seleccion potencialmente antagénicos.

La evolucion floral bajo un sistema de polinizacién
generalista

A pesar de haber sido menos explorados, esta ampliamente re-
conocida la capacidad de los sistemas de polinizacion generalistas
de retener mayor variabilidad genética y por tanto un mayor poten-
cial evolutivo (Armbruster y Baldwin 1998). Este mayor potencial
vendria dado por la suma de los diferentes regimenes selectivos a
los que los organismos generalistas estan sometidos. Asi, podria-
mos encontrarnos bien diferentes polinizadores ejerciendo presio-
nes selectivas diferentes sobre una misma planta, generando
seleccion difusa (Strauss et al. 2005), o diferentes polinizadores
actuando sobre diferentes plantas de la misma poblacion, gene-
rando patrones de estructuracion y divergencia intrapoblacional
(Goémez et al. 2007; Valverde et al. 2016). Esto no significa que en
sistemas de polinizacion generalistas no se puedan dar regimenes
significativos de seleccion, algo de lo que el género Erysimum es
claro ejemplo. En este género de cruciferas con polinizacién gene-
ralista las sefales de seleccion por gremios de polinizadores ge-
neralistas son visibles incluso a escala macroevolutiva (Gémez et
al 2015).

Uno de los casos de Erysimum mejor documentados en la pe-
ninsula ibérica ha sido el de E. mediohispanicum, una especie
sobre la que se han referido mas de 200 especies de visitantes flo-
rales (Gomez et al. 2014a; Fig. 1E). En diferentes poblaciones de
dicha especie se han descrito presiones selectivas mediadas por
gremios altamente diversos de polinizadores que llegan a generar
un mosaico geografico de seleccion (Gomez et al. 2009a). En este
mosaico se ha podido demostrar como estos gremios generalistas
de polinizadores llegan a generar presiones selectivas, en muchos
casos antagonicas, que afectan significativamente al éxito biologico
de las plantas de E. mediohispanicum. Cabe destacar la seleccion
exhaustiva que ocurre sobre el tamafio o la forma floral, caracteres
altamente discriminados por los polinizadores de E. mediohispani-
cum (Gémez et al. 2008a) gracias a su asociacion con la cantidad
de recompensa que las flores presentan (Gomez et al. 2008b). Las
preferencias selectivas del diverso gremio de polinizadores de E.
mediohispanicum también afectan a la limitacion de polen. Asi,
Gomez et al. (2010) demostraron que la diversidad y la identidad
de los polinizadores en este sistema pueden reducir la limitacion
de polen en una poblacion local. Teniendo en cuenta que gran parte
de las presiones selectivas mediadas por polinizadores se basan
en el hecho de que las plantas estan limitadas por polen para su
reproduccion, esto llega a generar no solo patrones selectivos di-
ferentes, sino de diferente intensidad (Gomez et al. 2009b). Las
plantas provenientes de poblaciones con regimenes selectivos in-
tensos demostraron estar mejor adaptadas a la atraccién de polini-
zadores que las plantas provenientes de poblaciones con
regimenes selectivos mas relajados, demostrando la alta capacidad
selectiva de los gremios de polinizadores diversos.

Pero los efectos de estos gremios de polinizadores diversos
tampoco se limitan a la escala interpoblacional. En un estudio sobre
diferentes poblaciones de E. mediohispanicum (Gomez et al.
2009a) se observo que diferentes grupos funcionales de poliniza-
dores seleccionan caracteres dispares dentro de las poblaciones,
sugiriendo la generacion de estructura intrapoblacional a escala
muy fina. El primer efecto documentado de esta estructura intrapo-
blacional es la existencia de distintos patrones de tolerancia a la
autogamia entre individuos de la misma poblacién (Abdelaziz et al.
2014). Esto seria debido a que los visitantes florales pueden pro-
mover diferentes optimos reproductivos a nivel local gracias a su
ya citada capacidad de identificar y seleccionar caracteres asocia-
dos a mayores recompensas (Gémez et al. 2008a,b; 2009a).
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Seleccidén sobre multiples rasgos florales

Si bien la investigacion sobre evolucion floral suele centrarse
en caracteres particulares, las flores son estructuras complejas que
pueden estar sujetas a selecciéon como un todo. Mas alla de la co-
varianza de caracteres impuesta por efectos alométricos durante
el desarrollo (Herrera 2001; Herrera et al. 2002b), los sistemas de
polinizacion especificos favorecen los fenotipos florales de alta in-
tegracion, en los que las correlaciones entre caracteres son muy
fuertes, gracias a la constancia y precision de la interaccién. Por el
contrario, cuando los gremios de polinizadores son generalistas e
interactian con las flores de forma inespecifica, es esperable una
integracion fenotipica menor, si la incidencia de los distintos polini-
zadores es equiparable, o una integracién fenotipica mas variable,
si los distintos polinizadores se segregan. Como ejemplo de ello,
Gomez et al. (2014b) mostraron que en el género Erysimum la in-
tegracion en la forma de la corola se relaciona negativamente con
el numero de especies polinizadoras. Aunque Gémez et al. (2016)
encontraron que este patrén no se repetia a nivel de todas las cru-
ciferas, si vieron que la integracién fenotipica de la corola variaba
entre grupos de especies que ocupaban determinados nichos de
polinizacion. Los ejemplos se extienden a otros taxones generalis-
tas a nivel poblacional: Lazaro y Santamaria (2016) compararon la
integracion fenotipica en tres poblaciones de Lonicera implexa y
observaron que ésta era mayor en la poblacidon con dominancia de
Macroglossum, intermedia en la poblacién con dominancia de po-
linizadores de trompa corta y menor en la poblacién con mayor di-
versidad de polinizadores. Pérez-Barrales et al. (2014) encontraron
un patrén similar en Narcissus papyraceus, donde las poblaciones
con dominancia de polinizadores de trompa larga mostraron mayor
integracién que aquellas con dominancia de polinizadores de
trompa corta.

Una respuesta evolutiva a la falta de polinizadores: el
sindrome de la autogamia

En su apuesta por la fecundacion cruzada mediada por polini-
zadores, la mayoria de las plantas hermafroditas han desarrollado
mecanismos para evitar la autogamia y sus consecuencias negati-
vas, como la depresién por endogamia. No obstante, frente a la in-
certidumbre de la polinizacion mediante polinizadores u otros
agentes externos, se ha estimado que entre el 1% y el 20% de las
angiospermas (Moldenke 1979; Barrett 2002) han desarrollado ras-
gos que promueven la autogamia de la que dependen y que han
venido a definirse como el sindrome de polinizacién autdégama (Si-
card y Lenhard 2011). La reproduccién autégama es tan esencial
para determinadas especies que algunas de ellas han llegado in-
cluso a desarrollar mecanismos activos de autopolinizacion retar-
dada ante la falta de polinizadores (Liu et al. 2006). Un sofisticado
paso mas alla en la evolucion del sindrome de autogamia ha sido
recientemente encontrado en Erysimum incanum, una especie que
parece frotar activamente sus anteras sobre el estigma durante la
antesis (Abdelaziz et al. datos inéditos).

Pese a las tedricas ventajas de la polinizacién cruzada, hasta
ahora no se ha encontrado ningun caso de especie aldgama que
haya evolucionado a partir de otra autégama. Este hecho ha gene-
rado la hipotesis de la autogamia como callején evolutivo sin salida
(lgic y Busch 2013), que se basa en las potenciales ventajas de la
autogamia: un seguro reproductivo frente a la ausencia o ineficien-
cia de los polinizadores, la transmision del doble de informacion ge-
nética a la descendencia, y el ahorro energético en produccion floral
(Darwin 1876; Waller 1979; Aarssen 2008). Una vez superada la
depresion por endogamia gracias a la intensa purga genética que
opera en las plantas autdbgamas, estas ventajas harian de las tran-
siciones evolutivas hacia la autogamia un camino sin retorno. A
corto plazo, la autogamia implicaria la pérdida de variabilidad ge-
nética y por tanto de potencial adaptativo en el linaje, con una con-
secuente mayor tasa de extincion a largo plazo (Igic y Busch 2013).
En el sentido contrario, se ha demostrado que cambios en uno o
muy pocos genes pueden producir una transicion evolutiva rapida
desde la alogamia hacia la autogamia mediada por la alteracion
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(generalmente pérdida) de caracteres ligados a la atraccion de po-
linizadores, que iria precedida frecuentemente de la inactivacion
de los genes responsables de los sistemas de autoincompatibilidad
(Foxe et al. 2009; Guo et al. 2009).

Existen ejemplos mediterraneos de coexistencia y de transicio-
nes entre alogamia y autogamia en todos los niveles bioldgicos. A
nivel poblacional, la pequefa planta anual Lysimachia arvensis
presenta un polimorfismo de color floral (azul y rojo), en el que la
forma azul presenta ventajas en el clima mediterraneo mas arido
(Arista et al. 2013; Fig. 1F) y sus flores presentan una tipica se-
leccion positiva mediada por polinizadores tanto en la funcion mas-
culina como en la femenina. La forma roja no presenta tal
seleccion y esta claramente en desventaja, manteniéndose, aun-
que en baja proporcién, por la mayor tasa de autogamia tras una
autopolinizacion retardada que asegura su reproduccion en au-
sencia de polinizadores (Ortiz et al. 2015). A nivel interespecifico,
el complejo taxondmico Erysimum incanum, distribuido desde el
Pirineo hasta las cumbres del Antiatlas marroqui, presenta un sin-
drome de polinizacion autégama: anualidad, flores pequefias y un
indice polen/évulo reducido (Nieto-Feliner 1991, 1993). Erysimum
incanum presenta en el Medio Atlas una especie hermana, E. wilc-
zekianum, que exhibe flores entomdfilas, y un gremio generalista
de polinizadores compuesto por mas de 60 especies (Abdelaziz et
al. datos inéditos). Las dos especies forman incluso poblaciones
parapatricas, planteando la pregunta de qué condicién tendria el
ancestro de este par. Si para este grupo de especies se recons-
truyese una condicion ancestral autégama, estariamos ante un
caso de transicion evolutiva desde la autogamia hacia la alogamia,
posibilitando el estudio de los mecanismos que subyacen a estas
transiciones tan infrecuentes y mostrando como los gremios gene-
ralistas de polinizacién podrian rescatar caracteres que favorezcan
la transicién hacia la alogamia. Por ultimo, a nivel macroevolutivo,
el género Centaurium muestra en su filogenia transiciones en va-
rios rasgos propios del sindrome de autogamia (ciclo de vida, her-
cogamia, tamafo de anteras y estigmas, tamafio de flor), pero no
de forma homogénea ni unidireccional inequivoca (Jiménez-Lo-
bato et al. datos inéditos), apoyando también la idea de que las
transiciones entre autogamia y alogamia pueden ser caminos de
ida y vuelta.

Precaucion: Formas florales no seleccionadas por
polinizadores

Claramente, a pesar de la innegable prevalencia de los polini-
zadores como agentes de seleccion floral, no todos los rasgos flo-
rales pueden interpretarse como una adaptacion a los polinizadores.
Solo aquellos rasgos heredables que muestren una relacion positiva
con la visita de polinizadores y el éxito reproductivo de la planta po-
dran ser considerados como tal. Un ejemplo de la no relacién entre
morfologia floral y polinizacion es el de Viola cazorlensis. Esta es-
pecie tiene un largo espolodn floral que parece estar adaptado a la
espiritrompa de su Unico polinizador, Macroglossum stellatarum; sin
embargo, Herrera (1990a) mostré que no habia una correlacion
entre la longitud del espolon y el éxito reproductivo de la planta.
Una marcada variacion fenotipica entre poblaciones de esta espe-
cie no ligada a un cambio en visitantes florales sugirio también el
desligamiento de la morfologia floral con la polinizacién en esta es-
pecie (Herrera 1990b). Aunque Herrera (1993a) encontr6 una aso-
ciacion entre la silueta floral y el éxito reproductivo en V. cazorlensis
que si imputd en primera instancia a los polinizadores, un trabajo
mas detallado y extenso reveld que el efecto de la silueta floral
sobre el éxito reproductivo era mucho menor que el de los factores
ambientales (Herrera 1993b). Las evidencias genéticas mas recien-
tes apuntan a que existe un intenso flujo génico entre poblaciones
y una buena correlacion de la variacion floral con loci adaptativos
y loci con posible efecto epigenético (Herrera y Bazaga 2008,
2010), indicando que la seleccion es la causa mas probable para
la variacion floral en V. cazorlensis, aunque no se conoce cual es
el agente selectivo.

Simon-Porcar et al. 2018

Conclusiones y perspectivas de la evolucion floral frente
a la crisis de polinizadores

La acumulacion de evidencias cientificas en los ultimos 150
afos sobre la evolucion y los mecanismos que subyacen a la gran
diversidad de estrategias reproductivas de las angiospermas certi-
fica sin lugar a dudas el papel de los polinizadores en la evolucion
floral. No obstante, la tendencia general a resaltar los resultados
que apoyan esta relaciéon causal (por ejemplo, facilitando su publi-
cacion frente a estudios con resultados negativos) podria habernos
hecho sobreestimar el rol de estas interacciones mutualistas. Ade-
mas, la mayor parte de estas evidencias, positivas y negativas, se
basan en estudios microevolutivos, por ejemplo, de seleccion fe-
notipica. Las evidencias macroevolutivas son mucho mas dificiles
de evidenciar de forma inequivoca, pues, aunque el espectro actual
de polinizadores es un rasgo que en teoria se puede reconstruir en
una filogenia, es normalmente mucho mas variable y dificil de de-
terminar que otros. Los estudios realizados en Antirrhineae y Nar-
cissus son ilustrativos en este sentido. Por otra parte, los datos
sobre biologia del desarrollo de los fenotipos florales, a pesar de
estar basados en unos pocos casos modelo, muestran que los
grandes cambios fenotipicos dependen sélo de unas pocas maqui-
narias genéticas, sobre las que los polinizadores habran tenido
pocas oportunidades de actuar. Mas que en los grandes cambios
en la arquitectura de las flores, es muy posible que éstos estén in-
volucrados en variaciones leves, pero de alto potencial evolutivo
(“key innovations”; Hodges y Arnold 1995). Futuros estudios sobre
la biologia del desarrollo y la gendmica de rasgos florales en casos
no modelo (Glover et al. 2015), asi como investigar el salto entre la
microevolucion y la macroevolucién, ayudaran a comprender total-
mente los mecanismos subyacentes a los casos de evolucion floral
tratados en nuestro ambito.

Desde un punto de vista mas practico, la relacion evolutiva entre
polinizadores y plantas cobra especial relevancia en el presente
escenario de cambio global, en el que la rapida modificacién de la
ecologia y distribucion de las especies puede determinar una gran
desestabilizacion en las interacciones (Valiente-Banuet et al. 2015;
Obeso y Herrera 2018), y en el que se espera que la crisis de poli-
nizadores afecte fuertemente al éxito reproductivo de las plantas
silvestres y por tanto a las fuerzas selectivas a las que estas estan
sujetas actualmente (Memmott et al. 2007; Potts et al. 2010; Tho-
mann et al 2013). En este escenario caracterizado por un limitado
servicio de polinizacion varias vias evolutivas podrian ser plausibles
para las flores mediterraneas, y es esperable que las especies mas
dependientes de los polinizadores para su reproduccion sean las
mas sensibles (Lundgren et al 2013). Aunque a corto plazo la limi-
tacion por polen podria implicar una intensificacion de las presiones
selectivas ya existentes, si la actual crisis global de polinizadores
se perpetua y acrecienta podemos augurar un escenario generali-
zado de involucion floral en el que, al perderse gran cantidad de
interacciones, la estrategia mas adaptativa para las plantas sea mi-
nimizar su inversion energética en la produccion de flores. Para
empezar, la pérdida de polinizadores podria determinar, si no su
extincion, la interaccion de plantas especialistas con un gremio ge-
neralista de polinizadores. Por otro lado, los cambios de composi-
cion en los gremios de polinizadores en sistemas generalistas como
los dominantes en nuestra region podrian determinar variaciones
finas en presiones selectivas que dependen de interacciones de
accion sutil pero clara, como han demostrado las investigaciones
en Erysimum (pequefias variaciones de la flor) o Narcissus (pro-
porciones de morfos florales). La consecuencia Unica de estos pro-
cesos seria la pérdida de muchas estrategias de polinizacion
especificas y rasgos florales asociados, en una regresion que po-
dria a su vez aumentar el potencial evolutivo de estas plantas (Arm-
bruster y Baldwin 1998). Ocasionalmente podria darse paso a
sistemas de polinizacion auténoma (Baker 1967; Kalisz et al. 2004;
Bodbyl Roels y Kelly 2011) o con otro tipo de vectores de poliniza-
cion, bidticos o abidticos. En ultima instancia y siguiendo el camino
inverso al que les hizo prevalecer en el mundo vegetal, la diversi-
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Figura 1. Algunos sistemas de estudio de evolucién floral en el Mediterraneo. (A) Ophrys sphegodes, una especie con reclamos sexuales fraudulentos
para sus polinizadores; (B) Narcissus papyraceus y sus dos tipos funcionales de polinizadores, de trompa larga y de trompa corta; (C) flor personada de
Linaria viscosa visitada por Apis mellifera; (D) adulto del gorgojo Derelomus chamaeropsis en una inflorescencia masculina de Chamaerops humilis, y
larva saliendo de la inflorescencia seca; (E) Erysimum mediohispanicum con dos de los integrantes de su gremio generalista de polinizadores; (F) morfos
florales de Lysimachia arvensis. Fotografias de F. Amador (A), R. Santos-Gally (B), M. Fernandez-Mazuecos (C), L.O. Aguado y M. Jacome (D), J. Valverde
(E) y M. Arista (F).

Figure 1. Some study systems of floral evolution in the Mediterranean. (A) Ophrys sphegodes, a sexual deceptive species for its pollinators; (B) Narcissus
papyraceus and its two functional groups of pollinators, long-tongued and short-tongued; (C) personate flower of Linaria viscosa visited by Apis mellifera;
(D) adult of the weevil Derelomus chamaeropsis in a male inflorescence of Chamaerops humilis, and larvae emerging from the dry inflorescence; (E) Es:-
mum mediohispanicum with two of the members of its generalist guild of pollinators; (F) floral morphs of Lysimachia arvensis. Photographs by F. Amador
(A), R. Santos-Gally (B), M. Fernandez-Mazuecos (C), L.O. Aguado and M. Jacome (D), J. Valverde (E) and M. Arista (F).
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dad de las angiospermas se veria seriamente mermada, como ilus-
tran algunos estudios correlativos que ya han demostrado un de-
clive paralelo de polinizadores y poblaciones de plantas (Biesmeijer
et al 2006; Pauw y Hawkins 2011).

Por ultimo, aunque aqui hemos revisado informacion relevante
sobre efecto de los polinizadores en las plantas, queda mucho por
conocerse sobre el otro actor de esta interaccion. No debemos ol-
vidar que nuestra region es también un punto caliente de biodiver-
sidad de grupos importantes de polinizadores, como las abejas
(Michener 2007; Ortiz-Sanchez et al. 2018; Stefanescu et al. 2018),
pero la ecologia y evolucion de las poblaciones de polinizadores
que dependen fuertemente de los recursos florales es practica-
mente desconocida. Aunque la evidencia del declive global en las
poblaciones de polinizadores silvestres proviene de informacién
fragmentada y es por tanto complicada la identificacion de las es-
pecies y poblaciones mas vulnerables (Lebuhn et al 2013), si puede
asegurarse que éstas se encuentran en los habitats y regiones mas
antropizados del planeta (Vanbergen e Insect Pollinators Initiative
2013; Senapathi et al 2017). Innegablemente, la cuenca mediterra-
nea se encuentra entre ellos y es por tanto esperable que los efec-
tos del declive de polinizadores en las poblaciones de plantas
silvestres se den aqui a corto plazo. Anticipar las consecuencias
de los cambios ambientales sobre la biodiversidad de las plantas y
los polinizadores mediterraneos pasa por conocer muy bien su his-
toria coevolutiva.
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