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RESUMEN

Hasta fechas muy recientes, la mayoría de los estudios teóricos y empíricos sobre la evolución de la relación entre las
plantas y sus polinizadores han asumido que estos sistemas están altamente especializados, es decir, cada especie
vegetal es visitada por sólo unos cuantos polinizadores relacionados filogenéticamente como fruto de la selección
impuesta por ellos. La omnipresencia de especialización se ha derivado de aceptar el principio del polinizador más
eficiente, según el cual una planta debe especializarse en el polinizador más eficaz y/o más abundante cuando su
disponibilidad es predecible. Muchos estudios han encontrado realmente que los polinizadores ejercen selección
fenotípica sobre rasgos reproductivos de las plantas. Sin embargo, igual de evidente es el hecho de que muchas especies
vegetales son polinizadas por conjuntos numerosos y taxonómicamente diversos de polinizadores. Estas observaciones
sugieren que en realidad los sistemas de polinización son generalistas. La generalización es producida y mantenida por
varios factores ecológicos entre los que destacan la variación espacial y la fluctuación temporal de la identidad de los
polinizadores más importantes,  la similitud en la eficiencia y preferencia por los rasgos florales por parte de
polinizadores diferentes, la existencia de factores externos que reducen la capacidad de los polinizadores de afectar al
fitness de la planta, y la existencia de selección indirecta.
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ABSTRACT

A controversy exists about the importance of generalization versus specialization in pollination systems. Whereas the
evolutionary and ecological theory speculates that the plant-pollinator systems should be highly specialized, many
evolutionary ecologists now acknowledge that generalization is frequent in natural systems. There is still no consensus
about which ecological factors can promote this counter-intuitive and paradoxical result. I propose that generalization
in plant-pollination systems can arise by several non-exclusive factors. One kind of factors are related to the ability of
pollinators of acting as true selective agents. Despite that many studies have shown that pollinators can provoke
phenotypic selection on floral traits, only occasionally it has been shown that this selection actually produces any
response to selection. Two main reasons can explain why pollinators cannot induce adaptations in many plants: (1a)
a significant spatial and temporal variability in pollinator abundance and identity highly reduces the possibilities of
congruent selection on floral traits; (1b) the occurrence of extrinsic factors acting during another stages of the plant
reproductive and recruitment processes can also decrease the actual effect that pollinators has on fitness. A second group
of factors are those related with the fact that, to specialization occurs, it is necessary that two different pollinators can
constitute as completely separated selective agents, by differing in their per-visit efficiencies and/or floral trait
preferences. By contrast, similarity in efficiency and preference will constrain specialization even although pollinators
act as selective pressures, since plant will have not any criteria to benefit a given pollinator species with respect to the
other.

Key words: generalization, specialization, pollination biology, evolutionary ecology, plant-pollinator interactions.

INTRODUCCIÓN

Las complejas interacciones que se establecen
entre las plantas y los animales que visitan sus
flores han atraído el interés de los naturalistas
desde hace más de dos siglos. La ecología de la
polinización ha sido profusamente utilizada para
apoyar el papel de la selección natural como
motor evolutivo desde los primeros momentos de

su formulación, como revelan los trabajos pione-
ros de Darwin (1862, 1877, 1878) y muchos de
sus coetáneos (Kerner 1878, Müller 1883, Kerner
& Oliver 1895, Knuth 1898-1905, Clements &
Long 1923). Desde entonces, los estudios sobre
polinización han ido acumulando una tremenda
cantidad de ejemplos de supuestas complejas adap-
taciones y relaciones altamente evolucionadas
entre insectos y plantas (Faegri & van der Pijl
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1979, Barth 1989, Thompson 1994, Proctor et al.
1996). Por ello, el papel de los polinizadores
como agentes selectivos de muchos caracteres
reproductivos de las plantas está en la actualidad
universalmente aceptada por la comunidad cien-
tífica. De hecho, las interacciones entre las plan-
tas y sus polinizadores han llegado a ser uno de
los principales sistemas modelo donde estudiar la
evolución adaptativa en la naturaleza (Campbell
1991, Johnston 1991, Campbell et al. 1997).

La mayoría de los estudios sobre la ecología
evolutiva de las interacciones entre plantas y
polinizadores se han gestado al amparo del deno-
minado “principio del polinizador más eficiente”
(Herrera 1996, Armbruster et al. 2000, Johnson &
Steiner 2000). Este principio, formulado origi-
nalmente por Stebbins (1970), postula que la se-
lección natural favorecerá aquel los rasgos
morfológicos, fisiológicos o ecológicos de las
plantas que sirvan para atraer a aquellos visitan-
tes florales que polinizan más eficientemente
(Faegri & van der Pijl 1979, Armbruster et al.
2000, Johnson & Steiner 2000). Consecuente-
mente, según este principio la mayoría de las
plantas deberían estar polinizadas por un grupo
reducido de especies eficientes, fenómeno que se
denomina especialización adaptativa mediada por
polinizadores (Thompson 1994, Armbruster et al.
2000, Johnson & Steiner 2000). Dándole el tiem-
po suficiente, la mayoría de los sistemas de poli-
nización deberían tender hacia la especialización
(Ollerton 1999, Johnson & Steiner 2000). Así,
algunas ideas que estructuran el estudio de las
relaciones entre plantas y polinizadores son por
ejemplo que la coevolución requiere especializa-
ción (Thompson 1994), que los sistemas de poli-
nización evolucionan rápidamente en respuesta a
pres iones se lect ivas produc idas por  los
polinizadores (Ollerton 1996), o que existe una
tendencia histórica  de especialización de tal for-
ma que las plantas más “avanzadas”  están más
especializadas que las plantas más “primitivas”
(Ollerton 1999).

Polinizadores relacionados filogenéticamente
supuestamente ejercerán presiones selectivas si-
milares, ya que exhibirán comportamiento y pa-
trones de preferencias semejantes.  Es de esperar
por tanto que flores polinizadas por insectos si-
milares también compartan rasgos semejantes.
Este razonamiento permitió el surgimiento del
concepto de síndrome de polinización, definido
como el conjunto de rasgos florales que represen-
tan adaptac iones a t ipos par t icu lares de
polinizadores (Faegri & van der Pijl 1979), y que
se extendió rápidamente entre los biólogos de la
polinización por su aparente capacidad predictiva
(Faegri & van der Pijl 1979, Kampny 1995, Proctor

et al. 1996). Mediante el estudio de los rasgos
florales se puede descubrir cuales son los princi-
pales polinizadores de una determinada especies
vegetal, y viceversa. La esencia del síndrome de
polinización es, en resumen, la asociación de los
caracteres florales entre sí, y de ellos con los
polinizadores principales (Thomson et al. 2000).

Sin embargo, los datos de campo muestran que
los sistemas de polinización generalistas son más
frecuente de lo que los presupuestos teóricos dic-
taminan, ya que las flores de muchas especies
vegetales son visitadas por un grupo numeroso y
taxonómicamente diverso de insectos (e.g.,
Herrera 1988, Horvitz & Schemske 1990, Gómez
et al. 1996, Gómez & Zamora 1999, Dilley et al.
2000, Lippok et al. 2000, Olesen 2000 y referen-
cias allí, Thompson 2001), y en muchos casos, no
existe una correlación positiva entre abundancia
y eficiencia de los polinizadores  de una determi-
nada especies vegetal (Waser & Price 1990,
Vaughton 1992, Gómez & Zamora 1999, Potts et
al. 2001). En parte, esta realidad ha pasado des-
apercibida debido a que tradicionalmente los
ecológos de la polinización han prestado atención
sobretodo a aquellas especies de visitantes flora-
les que son más adecuadas a priori para actuar
como polinizador de la especie vegetal de estu-
dio. De hecho, el número de sistemas de poliniza-
ción generalistas estudiados hasta la fecha es aún
escasa, lo que ha servido para inflar artificialmente
la frecuencia de estudios sobre sistemas especia-
lizados de polinización (Waser et al. 1996, Gómez
& Zamora 1999).

En el presente artículo voy a repasar los requi-
sitos necesarios para que ocurra especialización,
comentando algunas posibles causas ecológicas
que pueden propiciar la aparición y/o manteni-
miento de sistemas de polinización generalistas.
Algunos de estos factores ecológicos han sido ya
apuntados en algunas revisiones previas sobre
generalización en polinización, y remito al lector
a que consulte dichos trabajos (Herrera 1996,
Waser et al. 1996, Armbruster et al. 2000), mien-
tras que otros de los factores que propongo nunca
han sido considerados en los estudios sobre la
evolución de la generalización. En cualquier caso
no pretendo que la lista de causas ecológicas sea
exhaustiva, ya que este ámbito de la ecología de
polinización está aún en sus inicios y muchos
otros factores se irán incorporando a medida que
los estudios sobre polinización empiecen a tener
en cuenta la complejidad del marco natural donde
se desenvuelven las interacciones entre plantas y
animales polinizadores. Asimismo, me gustaría
dejar claro dos cuestiones previas. En primer
lugar, no voy a revisar las posibles limitaciones
genéticas o filogenéticas que también juegan a
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veces un papel importante en la existencia de
sistemas de polinización generalizados. En se-
gundo lugar, consideraré la generalización y la
especialización desde una perspectiva tipológica,
como dos soluciones opuestas y completamente
disjuntas. Soy consciente de que esto supone una
simplificación excesiva del problema, a pesar de
lo cual he decidido adoptarla en aras de la didác-
tica, ya que considero que no afectará a la idea
desarrollada en este trabajo (los lectores interesa-
dos en un tratamiento más exhaustivo y exacto del
problema pueden consultar Olesen 2000).

EFICIENCIA, FRECUENCIA DE INTERACCIÓN, E

IMPORTANCIA DE UN POLINIZADOR

Un concepto clave para poder analizar el debate
en torno a las posibilidades de especialización o
generalización en los sistemas de polinización es
el de eficiencia de un polinizador. Desgraciada-
mente,  aún no hay un consenso unánime y univer-
sal sobre qué entendemos por eficiencia de un
polinizador. La mayoría de los investigadores la
definen como el efecto que tiene dicho polinizador
sobre el fitness de la planta por cada visita que
efectúa (Herrera 1987, Fishbein & Venable 1996,
Waser et al. 1996, Gómez 2000a). Este concepto
está pues relacionado con la calidad de un visitan-
te floral como polinizador, y suele medirse en el
número de granos de polen depositados o trans-
portados, la proporción de cruzamientos alógamos
realizados, la distancia de vuelo, el número de
flores visitadas por planta consecutivamente, y
muchas otras variables (Herrera 1987, Fishbein &
Venable 1996, Gómez & Zamora 1999, Gómez
2000a, Potts et al. 2001).

No obstante, una estimación rigurosa del efecto
de un polinizador en el fitness de la planta tiene
que contemplar no sólo la eficiencia por visita
sino también el número de visitas efectuadas por
dicho polinizador. Este segundo aspecto está ín-
timamente relacionado con el componente cuan-
titativo de la interacción, y se puede denominar
frecuencia de interacción. Se mide usualmente en
parámetros poblacionales, como el número de
flores visitadas por unidad de tiempo por una
población de polinizador concreto (NFV según
Herrera 1989) .  NFV t iene a su vez un
subcomponente individual, número de flores vi-
sitadas por minuto por un polinizador concreto, y
un subcomponente poblacional,  número de
polinizadores de esa especie visitando las flores
por unidad de tiempo.

Integrando los dos componentes anteriores, el
cualitativo y el cuantitativo podemos estimar la
importancia de un polinizador para la planta,

definida como el efecto de la población de dicho
polinizador sobre el fitness de la planta (Olsen
1997). Desde mi punto de vista, este es el
parámetro que nos ofrece una visión más comple-
ta de cual es la contribución real de un determina-
do polinizador al fitness de la planta.

La importancia de un polinizador es una fun-
ción multiplicativa de su eficiencia por visita y su
frecuencia de interacción. Ambos subcomponentes
se pueden diferenciar a su vez en tantos parámetros
como sean necesarios en cada sistema de estudio.
Así, Stone (1996) estimó la importancia de los
diferentes polinizadores del taxón neotropical
Psychotria suerrensis (Rubiaceae) como f x e x d
x t x q, donde f es la frecuencia relativa de visitas
de cada taxón, e es el número de plantas distintas
visitadas por número de visitas, d es la proporción
de visitas diurnas antes de que el polen sea consu-
mido completamente, t es la cantidad de granos
de polen transferido por visitas, y q es la propor-
ción del total de granos de polen que eran compa-
tible (donde f, e, d y q varían entre 0 y 1).

PROCESO DE ESPECIALIZACIÓN

El escenario de Stebbins presupone que la planta
desarrollará los rasgos fenotípicos útiles para in-
crementar la frecuencia de interacción con el
polinizador más eficiente. Varios requisitos son
necesarios para que ocurra un proceso de especia-
lización hacia el polinizador más eficiente. Yo
los he diferenciado en dos grandes grupos que a
su vez se diferencian en dos subgrupos cada uno.

Los polinizadores deben constituirse como agen-
tes selectivos reales

Para que una planta desarrolle un rasgo que atrai-
ga al polinizador más eficiente, un rasgo que sería
considerado una adaptación, tiene que ocurrir un
proceso de selección natural mediado por dicho
polinizador. El proceso ocurre aproximadamente
como se indica en la Fig. 1. Según este esquema,
para que un polinizador actúe como agente selec-
tivo: (1a) debe afectar al “fitness” de la planta.
Debe existir una correlación significativa entre
frecuencia de interacción con el polinizador y
número de descendientes dejado por la planta. El
problema es que la inmensa mayoría de los estu-
dios realizados hasta la fecha utilizan estimadores
excesivamente incompletos del fitness de la plan-
ta, como son por ejemplo la movilización de
polen o la producción de semillas antes de la
dispersión. Pero desde que la semilla se produce
hasta que alcanza la edad de reproducción debe
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pasar por  muchos estadíos v i ta les pre-  y
postdispersivos en los cuales el efecto del
polinizador puede diluirse.

(1b) Debe provocar una relación positiva entre
el valor de un rasgo determinado y el “fitness” de
la planta, propiciando la existencia de selección
fenotípica. Esto ocurre si el polinizador discrimi-
na entre individuos de la misma especie vegetal
basándose en uno o más caracteres fenotípicos de
la flor. Para ello, debe existir una correlación
positiva entre frecuencia de interacción y el valor
del rasgo floral que va a ser seleccionado.

Cada polinizador debe constituirse como una
unidad selectiva perfectamente diferenciable

Si una planta tiene que beneficiar a un polinizador
en perjuicio de otros diferentes, un requisito in-
dispensable es que exista algún mecanismo que
permita a la planta diferenciar entre distintos
visitantes florales. Los polinizadores deben ser
unidades selectivas perfectamente diferenciables,
lo que posibilita a la planta la generación de
respuestas a la selección para atraer a los
polinizadores más eficientes. Para que esto ocu-
rra, también es necesario que se den dos pasos:

(2a) En primer lugar diferentes polinizadores
deben tener diferente importancia o efecto sobre
el “fitness” de la planta. Esto puede ocurrir bien
porque los polinizadores tengan diferente abun-
dancia o bien porque tengan diferente eficiencia

con la misma abundancia (Waser et al. 1996). Por
ejemplo, como reza el título de un artículo clási-
co, una condición necesaria para la especializa-
ción es la diferencia entre polinizadores en efi-
ciencia (Schemske & Horvitz 1984). El estableci-
miento de una jerarquía de polinizadores según
sus importancias permitirá a la planta interpretar
qué polinizador debe seleccionar (Schemske &
Horvitz 1984, Stanton et al. 1991, Conner et al.
1995, Galen 1999, Zamora 2000).

(2b) Asimismo, también debe ocurrir diferencia
entre polinizadores en preferencia, ya que de esta
un rasgo vegetal se podrá modificar para atraer a
un determinado polinizador importante (Schemske
& Bradshaw 1999). Este mecanismo es el que
posibilita que la frecuencia de interacción entre un
polinizador eficiente y la planta aumente. Diferen-
te preferencia floral por parte de los polinizadores
previene cruzamientos indeseados (Waser 1998).

FACTORES ECOLÓGICOS QUE FAVORECEN LA

GENERALIZACIÓN EN LOS SISTEMAS DE

POLINIZACIÓN

Si alguna de las condiciones comentadas arriba
no se cumplen, las probabilidades de que se pro-
duzca especialización hacia el polinizador más
eficiente quedan mermadas. En esta sección voy
a comentar las principales razones ecológicas que
promueven o dificultan la especialización y posi-
bilitan la generalización.

Fig. 1: Representación esquemática del proceso de selección natural mediado por polinizadores. Se
indica los dos pasos o requisitos necesarios para que ocurre adaptación a un determinado polinizador.
A scheme of natural selection mediated through polinizers. Steps and requirements in order for adaptation to a particular
polinizer are indicated.

GÓMEZ
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Fluctuaciones temporales en la abundancia de
los visitantes florales

La fluctuación temporal en la abundancia y com-
posición del conjunto de visitantes florales es una
de las causas más aceptada de la existencia de
sistemas de polinización generalizados. Una va-
r iac ión tempora l  en la  ident idad de los
polinizadores más importantes para una especie
vegetal puede provocar una concomitante fluc-
tuación temporal en la dirección y magnitud de la
selección fenotípica (Kalisz 1986, Schemske &
Horvitz 1989, Widén 1991, Andersson 1992,
Domínguez & Dirzo 1995, Maad 2000). Esto pro-
voca la aparición de una incongruencia en las
presiones selectivas soportadas por esa planta, y
una dilución del proceso selectivo global ejercido
por los polinizadores, lo que reduce las posibili-
dades de especialización al polinizador más efec-
tivo (Herrera 1988, 1996, Waser et al. 1996).

Aunque las consecuencias del estilo de vida de
la planta, si anual o perenne, en la relación entre
fluctuación temporal y generalización aún no han
sido analizadas en profundidad, es de esperar que
no afecten a la idea central. La fluctuación tempo-
ral del gremio de polinizadores de una planta de
vida larga provocará que la eficacia biológica
relativa de un individuo determinado cambie en-
tre años. De forma similar, en especies anuales lo
que cambiará entre años será el número de indivi-
duos reclutados dependiendo de los caracteres
morfológicos de los padres. En ambos casos, las
consecuencias son las mismas, un determinado
caracter fenotípico se beneficia unos años y otros
no,  dependiendo de su e fecto  sobre los
polinizadores.

Un análisis riguroso de la variación temporal en
el grupo de polinizadores demanda estudios a
largo plazo. Los escasos estudios realizados usan-
do serie temporales mayores de dos años han
encontrado variación temporal en la abundancia,
identidad e importancia de los polinizadores de la
mayoría de las plantas estudiadas, como por ejem-
plo Lavandula latifolia  (Herrera 1988), Silene
vulgaris (Petterson 1991), Hormathophyl la
spinosa (Gómez & Zamora 1992, 1999), Banksia
spinulosa (Vaughton 1992), Asphodelus albus
(Obeso 1992), Euphorbia dendroides (Traveset
& Sáez 1997), Campanula rotundifolia (Bingham
1998), Silene virginica (Fenster & Dudash 2001)
y Jasminum fruticans (Thompson 2001).

La composición y abundancia del conjunto de
polinizadores puede variar incluso de forma
estac ional ,  dent ro  de un ún ico per iodo
reproductivo de la planta. Por ejemplo, los prin-
c ipales pol in izadores otoño- invernales de
Lobularia maritima (Cruciferae) en áreas costeras

del suroeste de la Península Ibérica son moscas,
mientras que en verano son hormigas de la espe-
cie Camponotus micans (Gómez 2000a, 2000b).

Variación espacial en la abundancia de los visi-
tantes florales

La variación espacial en la abundancia y compo-
sición del conjunto de visitantes florales es, junto
con el factor anterior, el más usado para explicar
la evolución de los sistemas de polinización
generalistas. La argumentación que se sigue es la
siguiente: La selección natural es un proceso
eminentemente intrapoblacional. Por este moti-
vo, si diferentes poblaciones de plantas están
sometidas a diferentes escenarios selectivos, las
presiones selectivas que reciben son diferentes, y
esto podría generar incongruencia en las presio-
nes selectivas globales actuando sobre la especie
vegetal.

Algunos estudios realizados a una escala espa-
cial suficientemente amplia están empezando a
recoger datos sobre fluctuaciones significativa en
la abundancia e identidad de los polinizadores
más importantes de diversas especies de plantas
(Herrera 1988, Horvitz & Schemske 1990, Eckhart
1991, 1992, Guitián et al. 1996, Gómez & Zamora
1999, Thompson 2001). Las causas que generan
esta variación interpoblacional en el conjunto de
polinizadores de una determinada especie vegetal
son variadas, aunque se pueden agrupar en tres
grupos: causas relacionadas con los requerimien-
tos ecofisiológicos de los polinizadores (e.g.,
Herrera 1995, 1997), causas relacionadas con el
tamaño poblacional de la especie vegetal en una
determinada localidad (e.g., Eckhart 1991, Conner
& Neumeier 1995, Roll et al. 1997) y causas
relacionadas con la presencia de otras especies
vegetales con mayor poder atractor de visitantes
florales (e.g., Caruso 2000).

Sin embargo, variación espacial, entre pobla-
ciones, en la identidad de polinizadores, en au-
sencia de flujo génico efectivo entre poblaciones,
podría producir una adaptación local a dicho con-
junto de polinizadores. Cada población de plantas
estaría sometida a diferentes escenarios selecti-
vos. El resultado sería una planta generalista a
nivel de especie que sin embargo es especialista a
nivel poblacional, lo que formalmente se llama
mosaico geográfico de la especialización (sensu
Thompson 1994). Por este motivo, es muy impor-
tante determinar la existencia de dispersión vía
polen o semilla entre poblaciones.

El conjunto de polinizadores puede variar in-
cluso a escalas espaciales menores. A este respec-
to, algunos estudios han observado que diferentes

GENERALIZACIÓN EN LOS SISTEMAS DE POLINIZACIÓN
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individuos dentro de una población son preferen-
temente polinizados por distintos polinizadores
dependiendo de su ubicación espacial en la pobla-
ción. Plantas de Lavandula latifolia cercanas a
cursos de agua son polinizadas preferentemente
por mariposas, mientras que plantas ubicadas en
sitios más secos y soleados son polinizadas por
abejas solitarias  y las plantas situadas a la som-
bra son visitadas por dípteros (Herrera 1997). De
forma similar, Zamora (1999) ha mostrado que
las f lo res de ind iv iduos de Pinguicu la
vall isnerifol ia ubicadas en paredes rocosas
soleadas son visitadas preferentemente por abe-
jas solitarias y el t isanóptero Taeniothrips
meridionalis, mientras que las flores de plantas
creciendo en las zonas no soleadas de la misma
pared son visitadas sobre todo por el escarabajo
Eusphalerum scribae (Staphylinidae). La exis-
tencia de esta estructuración espacial del conjun-
to de polinizadores es un factor importante a la
hora de diluir las presiones selectivas globales,
sobre todo si la dispersión via semilla no se
estructura espacialmente de la misma forma.

Factores que diluyen el efecto de los polinizadores
en el “fitness”, o la importancia de considerar el
ciclo vital completo de la planta

La mayoría de los estudios realizados hasta la
fecha han est imado la  e f ic ienc ia  de los
polinizadores, y su efecto en el “fitness” de la
planta, cuantificando tan sólo el éxito reproductivo
predispersivo de ésta, como por ejemplo la canti-
dad de granos de polen transportados o el número
de semillas producidas por visita (Motten et al.
1981, Waser & Price 1990, Dieringer 1992,
Thompson & Pellmyr 1992, Vaughton 1992, Keys
et al. 1995, Stone 1996, Olsen 1997, Gómez &
Zamora 1999). Por el contrario, muy pocos estu-
d ios han tenido en cuenta s i  esos efecto
predispersivos se mantienen durante otros estadíos
importantes del proceso de reclutamiento de las
especie vegetal, como la germinación de semi-
llas, la emergencia de las plántulas y la supervi-
vencia hasta adultos (ver Jennersten & Morse
1991, Gómez 2000a, Herrera 2000a), a pesar de
que estos parámetros demográficos ofrecen una
estima mucho más realista y completa del efecto
de los polinizadores en el fitness de la planta, y de
la calidad de los eventos de polinización (Gómez
1996, Johnston & Schoen 1996, Husband &
Schemske 1997). Así, algunas características de
los polinizadores relacionadas con su eficiencia,
como la  f recuenc ia  de po l in izac iones
geitonógamas, la distancia de vuelo promedio, la
capacidad de arrastrar polen durante más de un

visita (“pollen carryover”), etc., afectan a la de-
presión endogámica de la planta (Snow et al.
1996). Sin embargo, la endogamia es específica
del estadío vital para muchas especies de plantas,
y  mient ras p lantas a lógamas expresan la
endogamia durante la fase de producción de semi-
llas, las especies autógamas y geitonógamas tien-
den a expresarla en estadíos posteriores del pro-
ceso de reclutamiento de nuevos individuos
(Husband & Schemske 1996).

La importancia de tener en cuenta todo el pro-
ceso de reclutamiento de la planta estriba en el
hecho de que, al constar éste de muchas fases
concatenadas secuenc ia lmente de forma
multiplicativa, un colapso en una de las fases
provoca un colapso general del proceso comple-
to. Esto conlleva que un efecto intenso de los
polinizadores en la producción de semillas pueda
verse anulado por efectos ecológicos extrínsecos
de signo contrario aconteciendo en estadíos pos-
teriores del reclutamiento, disminuyendo tam-
bién la variación en el fitness de la planta atribui-
ble a ciertos caracteres seleccionados por los
polinizadores (oportunidad para la selección). Esto
sugiere que cualquier factor que anule el recluta-
miento en una fase de éste posterior a la poliniza-
ción diluirá el efecto del polinizador sobre el
fitness, y reducirá la capacidad de la planta de
responder a la selección fenotípica impuesta por
éste.

Factores ecológicos extrínsecos que afectan al
reclutamiento de las plantas pueden ser bióticos,
como los herbívoros, o abióticos, como el clima.
Por ejemplo, en zonas áridas del sudeste ibérico
las flores de Moricandia moricandioides están
sometidas a selección fenotípica por parte de sus
polinizadores más importantes, varias especies
de ábejas antofóridas, si usamos como compo-
nente del fitness la producción de semillas. Sin
embargo, en las condiciones actuales las plantas
no pueden responder a esta selección ya que la
mayoría de estas semillas producidas son poste-
riormente consumidas por los ungulados domés-
ticos (Gómez 1996). De hecho, analizando como
componentes del fitness aquellos localizados  en
fases posteriores del proceso de reclutamiento,
como por ejemplo la cantidad de semillas disper-
sadas exitosamente, encontramos que factores
externos al  s istema, como por ejemplo el
microhábitat donde crece la planta, explican más
variabilidad entre plantas en fitness que la morfo-
logía floral (Gómez 1996). De forma similar, los
ungulados son los principales herbívoros de
Hormathophylla spinosa en Sierra Nevada (Espa-
ña), ya que son capaces de reducir la fecundidad
de las plantas hasta un 70 %, y pueden explicar
más del 50 % de la variación entre plantas en el
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componente femenino del fitness (Gómez 1993,
Gómez & Zamora 2000). Por todo esto, en aque-
llas poblaciones de plantas donde los ungulados
están presentes, la variabilidad en fitness expli-
cada por los polinizadores es tan solo del 0,05 %,
lo cual diluye bastante su capacidad de actuar
como presiones selectivas. Además, en algunas
poblaciones los ungulados tienen criterios de pre-
ferencias similares a los de los polinizadores,
alimentándose preferentemente de las plantas que
producen muchas flores. Esto produce un conflic-
to entre los regímenes de selección ejercidos por
organismos antagónicos y mutualistas, disminu-
yendo aún más el papel de los polinizadores como
presiones selectivas (Gómez & Zamora 2000).
Herrera (2000b) ha llegado a una conclusión si-
milar estudiando el efecto de los polinizadores
sobre Paeonia broteroi (Paeoniaceae) en la Sierra
de Cazorla (España), donde la oportunidad de
adaptación de la planta a los polinizadores está
fuertemente limitada por el intenso daño provo-
cado por ungulados silvestres.

Similar efectividad por parte de polinizadores
distintos

Según los presupuestos teóricos, hay oportunidad
para especialización sólo si diferentes visitantes
f lorales t ienen di ferente efect iv idad como
polinizadores (Schemske & Horvitz 1984, 1989,
Herrera 1987, 1989, Eckhart 1991, 1992, Stanton
et al. 1991, Fishbein & Venable 1996, Zamora
2000). Por el contrario, cuando diferentes espe-
cies de visitantes florales poseen similar eficien-
cia como polinizadores, no existe a-priori ningún
criterio para favorecer la interacción con alguna
de ellas en particular. El resultado es un sistema
de polinización generalistas en el que más de una
especie animal actúa como polinizador de la mis-
ma especie vegetal  (Gómez & Zamora 1999).
Algunos estudios han encontrado de hecho que
diferentes polinizadores parecen tener eficiencias
similares (Petterson 1991, Dieringer 1992,
Vaughton 1992, Thøstesen & Olesen 1996, Gómez
& Zamora 1999, Gómez 2000a).

Las razones que favorecen similitud entre
polinizadores son variadas. Una flor simple de
morfología poco restrictiva puede provocar que
diferentes especies depositen la misma cantidad
de granos de polen por visita independientemente
de sus características morfológicas o hábitos
tróficos (nectarívoro o polinívoro). En este caso,
existe un bucle retroalimentativo de tal forma que
una flor generalizada tenderá a seguir siéndolo.
No obstante, diferentes polinizadores pueden ser
igual de eficientes incluso polinizando una flor

con morfología compleja y restrictiva. Así,
Thøstesen & Olesen (1996) encontraron que el
abejorro especialista Bombus consobrinus tiene
la misma eficiencia removiendo polen de Aconitum
septentrionale que los abejorros generalistas B.
jonellus, B. pratorum o B. wurfleinii.  Cuando la
f lor  es  de mor fo logía  comple ja ,  a lgunas
carácter ís t icas ayudan a que d i ferentes
polinizadores sean igual de eficientes. Así, es
más probable que dos polinizadores sean igual de
eficientes para una planta con pocos ovulos por
flor, que necesita una carga de polen mínima  para
la fecundación de todos ellos y los granos de
polen adicionales no juegan ningún papel o inclu-
so entorpecen el proceso de fecundación, en com-
paración con una planta con muchos ovulos por
flor (Johnson et al. 1995). O también puede haber
similitud de eficiencias para aquellas especies de
plantas en las que lo que importa es la proceden-
cia del polen y no su cantidad, y su arquitectura
favorezca que todos los polinizadores desarrollen
comportamiento de pecoreo similar (Gómez &
Zamora 1999).

En este tipo de sistemas generalistas la impor-
tancia de un visitante floral como polinizador
depende principalmente de su abundancia en las
flores, o frecuencia de interacción (Gómez &
Zamora 1992, 1999, Vaughton 1992, Thøstesen &
Olesen 1996), más que de su eficiencia por visita,
la cual es similar entre todos los polinizadores.
Esto contradice la idea de que algunos sistemas
aparentemente generalistas sean realmente siste-
mas funcionalmente especialistas, donde de todas
las especies de insectos sólo una o dos sean res-
ponsables de la mayoría de las polinizaciones
(Ollerton 1999). De hecho, en este tipo de siste-
mas generalistas la identidad de los polinizadores
más importantes pueden cambiar  entre años o
sitios sin ningún efecto sobre los regímenes se-
lectivos, ya que los polinizadores son completa-
mente intercambiables.

Diferentes polinizadores tienen similar preferen-
cia por los rasgos florales

Cuando los visitantes florales difieren en su be-
neficio para la planta, la selección natural modi-
ficará los rasgos florales con el objeto de atraer al
polinizador más eficiente (Waser et al. 1996). Sin
embargo, algo que pocas veces se ha tenido en
cuenta es que este proceso sólo es posible si
diferentes polinizadores difieren en sus preferen-
cias por los rasgos florales (Waser et al. 1996,
Wilson & Thomson 1996, Campbell et al. 1997,
Galen 1999, Schemske & Bradshaw 1999). Si,
por el contrario, diferentes polinizadores tienen
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similares patrones de preferencia con respecto a
un determinado rasgo floral, la selección natural
no podrá diferenciar entre ellos, y seleccionándose
el más eficiente mediante la modificación de di-
cho rasgo también se seleccionarán los menos
eficientes. Curiosamente, la variación entre
polinizadores en sus patrones de preferencias hacia
los rasgos vegetales ha llamado pocas veces la
atención de los investigadores, a pesar de las gran
importancia para la evolución vegetal que esto
pueda tener (Johnson et al. 1995, Conner & Rush
1996, Wilson & Thomson 1996, Thompson 2001).
Algunos estudios han mostrado que la preferen-
cia de diferentes polinizadores, relacionados
filogenéticamente o no, convergen en relación a
los rasgos florales. Por ejemplo, similares patro-
nes de preferencias han sido mostrados entre abe-
jas solitarias y sírfidos con respecto al tamaño de
las flores de Raphanus raphanistrum (Conner &
Rush 1996), entre abejas y mariposas para el
tamaño de la flor de Wurmbea dioica (Vaughton
& Ramsey 1998), entre moscas y hormigas para el
tamaño y número de flores de Lobularia maritima
(Gómez 2000b), y entre algunas especies de
abejorros con respecto a la exserción del estigma
de Erythronium grandiflorum o la morfología
floral completa de Impatiens pallida (Wilson &
Thomson 1996).

Una consecuencia que se deriva de lo explicado
anteriormente es que en este tipo de sistemas es
muy probable que todos los polinizadores ejerzan
presiones selectivas similares sobre la planta
(Wilson & Thompson 1996).

Diferentes polinizadores seleccionan diferentes
rasgos no correlacionados genéticamente

Finalmente, una razón adicional que puede favo-
recer la aparición y mantenimiento de sistemas
generalistas de polinización ocurre cuando dife-
rentes polinizadores prefieren (seleccionan) dife-
rentes rasgos vegetales no correlacionados
genéticamente. La mayoría de los estudios sobre
el papel de los polinizadores como presiones se-
lectivas se han centrado en los efectos sobre un
único rasgo o sobre varios rasgos pero de forma
independiente. Sin embargo, el fenotipo de cual-
quier organismo está compuesto por multitud de
rasgos. Un sistema de polinización puede perma-
necer generalizado cuando cada polinizador o
grupo de polinizadores seleccionan ciertos rasgos
que no afectan a la relación entre la planta y otros
polinizadores diferentes. En esta línea, Dilley et
al. (2000) han descubierto que algunas innova-
ciones en las glándulas florales del género
Calochortus (Liliaceae) favorece la visita por

escarabajos sin dificultar la visita por abejas.
Según estos autores, este tipo de adaptaciones no
conflictivas ayudan al mantenimiento de sistemas
de polinización generalizado (Dilley et al. 2000).
Bajo este prisma, podemos considerar a una flor
como un agregados de carácteres, cada uno de
el los  a t ract ivos para d i ferentes t ipos de
polinizadores. Si estos carácteres no están corre-
lacionados entre sí, las presiones selectivas que
ejerce cada tipo de polinizador podrían ser inde-
pendientes. Sin embargo, no está claro cuán fre-
cuente es este mecanismo, si tenemos en cuenta
que las flores de la mayoría de las especies vege-
tales son órganos altamente integrados cuyos ras-
gos individuales están altamente correlacionados
entre sí (e.g., Armbruster et al. 1999).

¿SON GENERALISTAS LOS POLINIZADORES?

Aunque igual de importante para el estudio de la
coadaptación y coevolución entre plantas y
polinizadores, mucho menos esfuerzo se ha dedi-
cado a explorar el grado de especialización que
muestran los visitantes florales. Los pocos traba-
jos esporádicos que hay sobre el tema usualmente
muestran que la generalización se da en los visi-
tantes florales si cabe de forma más acusada que
en las plantas (Memmott 1999). Sánchez Piñero
(1994) analizó durante dos años las preferencias
tróficas de 66 especies de coleópteros antófilos
de una zona semiárida del sureste de la Península
Ibérica, y encontró que la mayoría de ellos se
alimentaban de las flores de al menos 10 especies
diferentes de plantas no relacionadas taxonómica
y morfológicamente, y que existía una fuerte va-
riación espacio-temporal en las preferencias
tróficas de las principales especies de coleópteros.
Petanidou & Vokou (1993) encontraron que de 95
especies de abejas solitarias visitantes de las flo-
res de 10 especies de labiadas en zonas de mato-
rrales de Grecia, tan sólo 15 tenían un hábito
trófico especialista (monotropo). De forma simi-
lar, el exhaustivo estudio de Struck (1994) sobre
el comportamiento de más de 300 especies de
insectos antófilos de zonas áridas de Sudafrica, y
pertenecientes a 41 familias, claramente muestra
que la generalización es la principal característi-
ca de la fauna.

Estos escasos estudios sugieren, por tanto, que
el grado de especialización no es mucho mayor
entre las especies de visitantes florales. En cual-
quier caso, sería deseable acumular más informa-
ción sobre las interacciones mutuas, para poder
v is lumbrar  la  ex is tenc ia  de pat rones de
estructuración de las redes tróficas de las plantas
y sus visitantes florales (Memmott 1999).
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LA DIMENSIÓN GEOGRÁFICA DE LA
GENERALIZACIÓN

Un aspecto que aún no ha sido explorado en
profundidad es la posibilidad de que exista una
estructuración geográfica de la generalización.
Ya hay suficientes estudios de campo como para
poder revisar en qué tipo de ecosistemas es más
probable la existencia de sistemas de poliniza-
ción generalistas. Responder a esta pregunta tie-
ne una doble importancia. Por una parte, permite
sacar conclusiones del efecto del contexto
ecológico en la estructura de las redes tróficas de
polinizadores y flores. Por otro lado, puede arro-
jar luz sobre las razones por las cuales algunos
autores piensan que la especialización es un re-
sultado  evolutivo común en las relaciones entre
plantas y polinizadores mientras que otros auto-
res suponen que el resultado será más parecido a
la generalización.

El clima local y regional puede constreñir en
mayor o menor medida las respuestas de las plan-
tas a las presiones ejercidas por los polinizadores.
Por ejemplo, parece que la mayoría de las plantas
que habitan el Mediterráneo tienen sistemas de
polinización altamente generalistas, independien-
temente de su morfología floral más o menos
restrictiva (e.g., Herrera 1988, 1996, Gómez &
Zamora 1992, 1999, Obeso 1992, Petanidou &
Vokou 1993, Gómez et al. 1996, Guitián et al.
1996, Bosch et al.  1997, Traveset & Saez 1997,
Bosch et al. 1998, Gómez 2000a, Thompson 2001,
Potts et al. 2001). Sería interesante explorar si la
generalización es más frecuente en ambientes
estacionales o intrínsecamente heterogéneos que
en ambientes más homogéneos.

CONSIDERACIONES FINALES

La generalización  en los sistemas de poliniza-
ción ha sido tradicionalmente considerada una
consecuencia de los factores ecológicos, genéticos
o filogenéticos que limitan el desarrollo de siste-
mas especializados. Esta presunción ha provoca-
do que la generalización haya sido considerada
usualmente como un fenómeno no adaptativo.
Generalización tan sólo ocurre cuando no puede
existir especialización. Sin embargo, con este
ensayo he intentado proponer que en aquellos
escenarios ecológicos en los que los polinizadores
son agentes selectivos reales pero tienen eficien-
cia y patrones de preferencia similares, la selec-
ción natural provocada por estos polinizadores
puede promover s is temas de pol in ización
generalistas. Estos sistemas en los que la morfo-
logía floral es fruto de la selección impuesta por

un grupo de polinizadores taxonómicamente he-
terogéneo pero ecológica y selectivamente homo-
géneo,  deberían ser  considerado s is temas
general is tas adaptat ivos” o general ización
adaptativa, para contraponerlos a aquellos otros
sistemas en los que la generalización acontece
mayormente debido a la incapacidad de los
polinizadores de configurarse como presiones
selectivas, bien por la existencia de variabilidad
espacio-temporal o por la acción de factores ex-
trínsecos.

Independientemente de estas consideraciones
sobre el papel de la selección natural, el recono-
cimiento de la existencia de sistemas de poliniza-
ción generalistas es ya una realidad (Herrera 1996,
Waser et al. 1996, Gómez & Zamora 1999,
Armbruster et al. 2000, Olesen 2000). Por ello,
para terminar este trabajo, me gustaría proponer
algunas cuestiones importantes relacionadas con
la generalización que serían interesante comen-
zar a explorar: (1) cuán frecuente son los sistemas
generalistas, y cuáles son los principales meca-
nismos que provocan dicha generalización; (2)
existe variación geográfica y/o entre biomas en la
frecuencia de los sistemas de polinización
generalistas; (3) existe diferencia taxonómica o
filogenética en el grado de generalización de las
especies vegetales; (4) existe correlación entre
complejidad morfológica floral y grado de espe-
cialización. Estoy convencido de que la resolu-
ción de estas cuestiones ayudaría a profundizar
aún más en el conocimiento real y objetivo de la
evolución de las interacciones entre las plantas y
sus polinizadores.
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