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RESUMEN

El bosque templado de Sudamérica austral (BTSA) se caracteriza por poseer un biota altamente endémica y una flora
qgue exhibe una de las mas altas incidencias de polinizacion bidtica (particularmente ornitofilia) y dispersién animal
(particularmente endozoocoria) registradas para cualquier bioma templado. A la luz de importantes avances realizados
en los Ultimos afios en el conocimiento de estas interacciones, en este trabajo realizamos una revision sobre (1) los
grupos animales que intervienen en estos mutualismos y su importancia relativa, (2) la estructura comunitaria de estas
interacciones, y (3) la existencia de variacion geografica en estas relaciones en base a estudios similares realizados en
dos 0 mas localidades a ambos lados de los Andes. También comparamos los mutualismos entre plantas y animales
del BTSA con los presentes en otros biomas. Por Gltimo, resefiamos la evidencia existente sobre los efectos que la
deforestacion, la fragmentacion, y otras formas de perturbacion antropica estan teniendo sobre estos mutualismos. Este
trabajo avala la hipotesis de que la alta riqueza de plantas que son polinizadas o dispersadas por vertebrados depende
de un ensamble extremadamente pobre de animales mutualistas. Por el contrario, en el caso de la polinizacion por
invertebrados este trabajo revela que las flores entomdfilas del BTSA interactiian con un ensamble insospechadamente
diverso de insectos, rico en grupos taxonémicos exclusivos de este bioma. Aunque muchos de estos mutualismos
parecen ser resilientes, otros aparentan tener un alto grado de sensibilidad a distintas formas de perturbacién antropica.

Palabras clave:polinizacion, dispersion de semillas, invertebrados, vertebrados, Chile, Argentina.
ABSTRACT

The temperate forest of southern South America (TFSSA) has a highly endemic biota with a flora that exhibits one of
the highestincidences of biotic pollination (particularly ornithophily) and animal dispersal (particularly endozoochory)
found in any temperate biome worldwide. Much knowledge has been gained in the last few years on the nature of these
mutualisms. In this study, we review (1) the group of animals that participate in these relationships and their relative
importance, (2) the community structure of these interactions, and (3) their degree of spatial consistency on a
geographical scale based on studies conducted in two or more localities at both sides of the Andes. We also compare
the plant-animal mutualisms of the TFSSA with those occurring in other biomes. Last, we present evidence showing
how deforestation, fragmentation, and other forms of human disturbance are affecting these mutualisms. This work
supports the hypothesis that the many plant species pollinated and dispersed by vertebrates in the TFFSA depend on
a strikingly poor assemblage of animal mutualists. On the other hand, invertebrate-pollinated plants interact with an
unexpectedly diverse assemblage of insect pollinators that include taxa present only in this biome. Although many of
these mutualisms seem to be resilient, others appear highly sensitive to different forms of human disturbance.

Key words: pollination, seed dispersal, invertebrates, vertebrates, Chile, Argentina.

INTRODUCCION especies involucradas (Feinsinger 1987a, Bond
1994). La alteracién o completa disrupcién de
Los mutualismos entre plantas y animales, princiestos mutualismos puede tener efectos en casca-
palmente los de polinizacion y de dispersion dda, afectando a otros organismos que no partici-
semillas, son muy frecuentes en la naturaleza,pan directamente en estas relaciones (Nabhan &
son en muchos casos extremadamente importaRleming 1993, Kearns & Inouye 1997, Aizen &
tes para la persistencia espacial y temporal de I&ginsinger en prensa). Sin embargo, el grado en
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gue las plantas dependen de los animales parajés, Michener 1979; coledpteros, Morrone & Roig-
polinizaciéon y la dispersion de sus semillas varidufient 1995) y es probablemente una caracteris-
entre especies y biomas, siendo las floras de ltica general de esta biota templada. El conoci-
tropicos humedos aquellas que muestran la mayariento de los principales procesos ecolégicos y
dependencia de animales mutualistas y el maydiogeograficos que determinan el funcionamien-
nimero de tipos distintos de polinizacion y disto de este ecosistema es importante no sélo desde
persion animal (Bawa 1990, Fleming 1991). Lasin punto de vista cientifico, sino también desde
floras templadas, por otro lado, muestran en gema perspectiva practica, orientada al desarrollo
neral una menor incidencia de polinizaciéon yde pautas que favorezcan la conservacion de esta
dispersion bidtica, y una mayor importancia déiota Unica.
factores abioticos (e.g., viento) como agentes deSi bien existen revisiones recientes sobre los
transporte de polen y semillas. Una excepcidonmutualismos del BTSA (Willson et al. 19964,
esta regla la constituyen algunas floras templadaszen & Ezcurra 1998), en los Ultimos cinco afios
del hemisferio austral que se conformaron bajo ele ha acumulado una gran cantidad de informa-
clima méas calido de la antigua Gondwana&ién—mucha de ella todavia inédita o de trabajos
(Armesto & Rozzi 1989, Willson et al. 1989,en curso—proveniente de localidades ubicadas
Willson 1991, Aizen & Ezcurra 1998). tanto al oeste (Chile) como al este (Argentina) de

El bosque templado que se extiende como urla Cordillera de los Andes, donde este bioma
delgada franja de 100 a 250 km de ancho a lo largdcanza su limite oriental. Un particular avance
de la costa pacifica de Sudamérica entre los 37sg harealizado en el conocimiento de los sistemas
55° S (Cabrera & Willink 1980) representa unde polinizacién que involucran invertebrados,
ejemplo de este tipo de irregularidad extratropicabdemés del descubrimiento de algunos
Este bioma se caracteriza por poseer una flora quautualismos de dispersién muy antiguos que per-
exhibe una de las més altas incidencias de polingisten en este bioma, como aquellos donde inter-
zacion y dispersién animal registradas para cualdienen reptiles o marsupiales. A la luz de estos
quier bioma templado (Armesto & Rozzi 1989,nuevos resultados, nuestro principal objetivo en
Aizen & Ezcurra 1998). En el bosque templado deste trabajo es realizar una sintesis sobre (1) los
Sudameérica austral, las flores de alrededor del 8 upos animales que intervienen en estos
% de los géneros de plantas lefiosas son visitadasitualismos y su importancia relativa, (2) la
y presumiblemente polinizadas por animales. Uestructura comunitaria de estas interacciones, y
rasgo llamativo de este bioma es la polinizaci6(3) la forma en que estas interacciones varian (o
por aves (ornitofilia). Cerca del 20 % de losno) geograficamente. También nos proponemos
géneros de plantas lefiosas producen floreomparar los mutualismos entre plantas y anima-
tubulares rojas que son visitadas por la Unickes del BTSA con los presentes en otros biomas.
especie de colibriSephanoides sephaniodes- Por Gltimo, dada la potencial importancia que
sidente en estos bosques (Ruffini 1992, Smithtienen estas interacciones para la conservacion de
Ramirez 1993, Armesto et al. 1996, Fraga et ala biota altamente endémica del BTSA, resefia-
1997). En cuanto a la dispersion animal, mas dehos la evidencia existente sobre los efectos que
50 % de los géneros de plantas lefiosas de estadeforestacion, lafragmentacion, y otras formas
bioma producen frutos carnosos, lo que indica lde perturbacion antrépica estan teniendo sobre
importancia que tiene la dispersion porestos mutualismos.
vertebrados que ingieren frutos (Armesto et al.
1987, 1996, Aizen & Ezcurra 1998).

La conservaciéon del bosque templado de MUTUALISMOS DE POLINIZACION
Sudameérica austral (BTSA) es considerada una
prioridad a nivel mundial (Arroyo & Hoffman La transferencia de polen de las anteras al estig-
1997, Dinerstein et al. 1995, Stattersfield et alma de la misma u otra flor (polinizacién) es un
1998). Este bioma contiene una biota rica eproceso critico para la reproduccién sexual de la
endemismos de alta singularidad taxon6micenayoria de las angiospermas. Esta transferencia
(Heywood 1995). Por ejemplo, el 34 % de su florpuede ser total o parcialmente mediada por ani-
lefiosa esta representada por géneros endémicogles, ya sean invertebrados —mayormente in-
y existen al menos tres familias de angiospermasectos— o vertebrados —principalmente aves,
(i.e., Misodendraceae, Gomortegaceae pero también mamiferos. En compensacion, los
Aextoxicaceae) que soOlo se encuentran en el BTS#nimales obtienen una recompensa, mayormente
(Arroyo et al. 1996, Aizen & Ezcurra 1998). Estealimento, en forma de néctar o polen. En el caso
alto grado de endemismo se observa también & plantas polinizadas por animales, la dependen-
otros grupos (e.g., anfibios, Duellman 1999; abecia de mutualistas es total cuando la produccion
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de semillas ocurre sélo si el polen es transferido Esta fauna de insectos polinizadores relativa-
entre individuos sexualmente compatiblesmente diversa es, sin embargo, funcionalmente
Riveros (1991) estima que un porcentaje muy altmucho mas pobre. Por un lado, una gran cantidad
de las especies de la flora del BTSA (ca. 60 %Je especies de plantas interactdan con un nimero
requieren obligatoriamente de un animal comoelativamente bajo de visitantes florales (Fig. 1).
vector del polen para su reproduccion sexual. De un modo similar, la mayoria de los insectos
polinizadores interactian con un namero relati-
vamente bajo de plantas, y unas pocas especies de
Polinizacion por invertebrados insectos son responsables de una gran proporcién
de las visitas recibidas por las plantas estudiadas
Las interacciones que involucran insectos repréFig. 2). Por otro lado, aldn para aquellas plantas
sentan en general uno de los aspectos mengsge se relacionan con un nimero de especies de
estudiados de la ecologia del BTSA, y la polinizapolinizadores relativamente alto, el numero de
cién no es excepcidn. Al menos tres estudios, despecies funcionalmente importantes (al menos
de ellos en curso, demuestran que la fauna @ términos de la frecuencia de visitas) es proba-
invertebrados que visitan flores en el BTSA edlemente mucho mas bajo de lo que podria pare-
mas diversa de lo que previamente se habia pecer a priori. Por ejemplo, la especie parala que se
sado (Aizen & Ezcurra 1998). Estos tres estudiosegistraron la mayor cantidad de potenciales
fueron realizados a una latitud de entre 40-82 polinizadores en Nahuel Huapi fue el amancay,
por Smith-Ramirez et al. (resultados no publicaAlstroemeria auredFig. 1A). Sin embargo, aun-
dos) en bosques costeros secundarios de la islagiee se registraron 53 especies de visitantes flora-
Chiloé, Chile, en las temporadas de floracién dies en esta herbacea, sélo 6 especies fueron res-
1999-2000y 2000-2001; por Riveros et al. (1991ponsables del 80 % de las visitas. De un modo
en bosques andinos déothofagus dombeyy similar, Aizen (2001) registrd, en tres afios con-
Eucryphia cordifolia del Parque Nacional secutivos de observaciones en un bosque de altu-
Puyehue, Chile, en 1987-1988; y por Vazquez &a deNothofagus pumilipque méas del 90 % de las
Simberloff (en prensa, resultados no publicados)isitas al amancay fueron realizadas por su
en bosques andinos déothofagus dombeydel polinizador mas eficazBombus dahlbomii
Parque Nacional Nahuel Huapi, Argentina, erfApidae: Bombini), el Gnico abejorro nativo en el
1999-2000 y 2000-2001. En adelante nos referBTSA.
remos a estos tres estudios a través de las localiBombus dahlbomies a su vez un polinizador
dades en que fueron realizados. extremadamente generalista: tanto en Nahuel
En general, en los tres sitios estudiados se réluapi como en Chiloé fue el polinizador que
gistr6 un numero relativamente alto devisitd el mayor nimero de especies de plantas,
polinizadores, siendo los himendpteros, losiendo el principal visitante de las flores de cinco
dipteros y los coledpteros los grupos mas reprele las 15, y 18 de las 24 especies estudiadas en
sentados. Sin embargo, la proporcidn del total desas localidades, respectivamente. Lo mismo que
las especies de visitantes florales en cada uno deeosBombus la abundancia dB. dahlbomiise
estos grupos varié notablemente entre sitios. Encrementa a lo largo de la temporada de flora-
Chiloé se registraron 110 especies de polinieién (Aizen 2001) de tal forma que su importan-
zadores visitando las flores de 24 especies dea relativa como polinizador es mayor en espe-
plantas; de estas 110 especies 45 (40,9 %) fueraies de floracién tardia que de floracién temprana
dipteros, 33 (33,6 %) coledpteros, 16 (14,5 %{Fig. 3).
himenépteros, tres (2,7 %) lepidépteros, un (0,9 Otro polinizador muy frecuente en el BTSA es
%) efemerdptero, ademas de siete especies (8@ abejaCadeguala albopilosa(Colletidae:
%) de aves. Por otro lado, en Puyehue se registrBiphaglossinae). Esta especie fue el polinizador
ron 50 especies de insectos visitando las flores @asi exclusivo del maquAg¢istotelia chilensiyy
31 especies de plantas; de éstas 19 (38 %) fuerehprincipal polinizador dé&chinus patagonicus
dipteros, 19 (38 %) himendpteros, ocho (16 %JAnacardiaceae) en Nahuel Huapi, visitando ade-
coleobpteros, y cuatro (8 %) lepidopteros. Pomas con menor frecuencia las floresBkrberis
altimo, en Nahuel Huapi se registraron 131 espetarwinii y de la orquide&avilea odoratissima
cies de insectos visitando las flores de 15 esp&adeguala albopilos&s también un polinizador
cies de plantas del sotobosque Wethofagus frecuente en Chiloé, siendo responsable del 3,8 %
dombeyi Del total de 97 especies de presumibledel total de las visitas registradas, visitando siete
polinizadores, 44 (45,4 %) fueron himendpterosespecies de plantas con flores de tamafios inter-
28 (28,9 %) dipteros, 21 (21,7 %) coledpterosmedios (i.e., Gaultheria phillyreifolia,
tres (3,1 %) lepiddpteros, y un (1 %) heter6ptercRhaphitamnus spinosuslydrangea serratifolia
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() Wahuel Huapi
Familia Especie
Alstroemeriacene Alsfroemeria auren (23,6]
Anncardiaceae  Schinus podagoricis (21,9
Rosaceae Rosa eglanteria (1.7]
Asteraceas Mutisla decirrens (1.3)
Berberidaceas  Berberils dorwindi (10,09
Asclepindacese  Cymanchum diemii (1,7
Eleocarpaceas  Aristorelia chilensis {237
Serophulariaceas Digitalis purpures (1,7]
Saxifragncess Ribes magellanicum (2,9
Berberidaceas  Herberis buxifolia (1.6]
Scrophulariacese Calceslaria crenatifora  (04)
Loranthaceae Tristerix corymbosus (017
Leguminosae  Figig migricans (9.4
Orchidaceas (Favilen odoraiissima (0,07
Colasteracens MWaptenur clubutensis (0,0

i 20 41 Gl

(B) Chiloé Miamero de especies de visitantes florales
Familia Especie
Myrtacene Myrevugenia ovala (5:4)
Eucrifiaceas Ewcryphia cordifolia (7.9)
Myriacens Amapryrius meli (51}
Myrisceas Myreeygenia planiper  (11.5)
Cunonipcene Caldehivia paniculata (3.4)
Proteacens Gevuing avellans (5.7
Myrtaceas Luma apicrlata (5.5)
Myrtaceas Amammprtus luma (2,4)
Ericacss Crasdliieeria phyllireifolia (6.2)
Myrincens Ui molinge (1.3)
Myrtacese Myrceugenia parvifolia  (0,6)
Verbenaceae Rhaphithamnus spinosws (2,00
Hidrangeacene  Hyframgra servatifolia (2,0}
Prateacese Embothrium coccinenm  (31,5)
Primulacess Amagallis alternifolia (1,0
Myriaceas Ulgmid canclallel (0,23
Gesneripcene Asteranthera ovala (0,3}
Ericaene Crermiiltfreria pricronala (0,1
Gesneriacene Mitraria coccinea {4,8)
Myminceas Myrteola mommularia (0,2}
Philesiaceas Lunurlaga polyphyila {01}
Philesiaceies Lunuriaga radicans 0,0} " i

i 20 40 i
Nimero de especies de visitantes florbes

B0

Fig. 1: NiUmero de especies de insectos que visitaron las especies de plantas muestreadas en (A) Nahuel
Huapi y (B) Chiloé. Los nimeros entre paréntesis representan el porcentaje total de las visitas de
polinizadores recibido por cada una de las especies de plantas. Resultados no publicados de D.P.
Véazquez (Nahuel Huapi) y C. Smith-Ramirez (Chiloé).

Number of insect species visiting plant species studied in (A) Nahuel Huapi and (B) Chiloé. Numbers between brackets

represent the percentage of total of all pollinator visits received by each plant species. Unpublished results of D.P. Vazquez
(Nahuel Huapi) and C. Smith-Ramirez (Chiloé).
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) b Flusp
Cieclen Farzilm lmpacie
Hyreesapura Apala Kb dodthusii ATk
Palicidsr  Muiomthedrodabills (B
Cod bl st Colessi dessiathiag 2.3k
Jiguber Liamerlia praticr i
Wi phm Fepnlis gntrrasivr [ ]]
Agube Fombun radnrma LT
Ak Lhiasaia g P |
Collcidss  Cadegualy athopblas (33,15
Amdreakled  Maimoners pE 1080
Pommicidss  Spp. 61 1643
Iekaeimdaidis Sop. 122 103
i Camal impe $11 B3R
Formicides  Cimpusiar pp 10,5k
Syrali Msiels (app. 1671 1035
Braamilas . 12 10,3}
Apicias Cialepogenas anrslear  [0,1]
Tompmake  Epp. T3 {0.)
Formicidss  Spp. K2 1t
Dipers Syphads Spp- 30 o
Syrphaler  Epp. BT 10,7}
Nemearinklee Trichardvbo'v gaorse  [40]
Syrphuks Spp. 104 11,7
Rambiliks  Plabieie qpp | 1A}
Syrpheier Epp 110 108)
Lanardidae  Sgwawivs Savisosms 8.5
Syrphucas Epm 110 2
Wemenrinkle Trishashthein jafeet (1.3
Bombibdse  Fhikirie spp 2 31
Cobmpuem  Nitidubdss — Spp. 33 ]
Eiaphslmalss Bpa 11T A
Nepresdidss  dahanki app LEE ]
ki) Spp. 1% ]
Lepidapicrs. 77 Spp. BIE axn ;
b 2 4 i ] 14
WU S8 sapacies &0 plArdas videalks
W Chila
{irign Fuanlia Eaprex
Hymerimemn Apidas Mansbar drkibomy L
Apidsz T m
Colletklss  Codpualioibopiess (18]
Makctidas Coflachloro chloAs ik
Hibcrilas Coryrisr chileisibi 2.1
Nalctidss Lorpsna ranmsarine {10
Haliotilss  Crorpsra rahatio 28]
Haliciides Cormwro 53y {1A4]
Digeera Grphakr Mol " PEE |
Syphider  Enwia’is slaganr Lk
Byl Daliobog app 40}
Colopiers Smphilividse  Beaphilinkiss 1.3 —
Meledidee  Alaociidar ]
Caplbarides  Chaullograibos spp. {04}
1] g H 1%

Pl mari i e o do plamas viskadas

Fig. 2: Namero de especies de plantas visitadas (barras) y porcentaje del total de las visitas realizadas
(nameros entre paréntesis) por las especies de polinizadores mas abundantes en (A) Nahuel Huapiy (B)
Chiloé. En (A) se incluyeron todas las especies de insectos polinizadores que fueron registrados visitan-
do flores al menos 10 veces; las especies de insectos no identificadas se indican con el nimero corres-
pondiente al catalogo de la coleccién depositada en el Laboratorio Ecotono, Universidad Nacional del
Comahue, Bariloche, Rio Negro, Argentina. En (B) se incluyeron sélo las 15 especies mas abundantes de
insectos polinizadores. Datos no publicados de D.P. Vazquez (Nahuel Huapi) y C. Smith-Ramirez
(Chiloé).

Number of plant species visited (bars) and percentage of total visits made (numbers between brackets) by the most
abundant pollinator species in (A) Nahuel Huapi and (B) Chiloé. In (A), all insect pollinator species registered visiting
flowers at least 10 times were included; unidentified insect species are indicated by a number corresponding to the
catalogue of the collection deposited in the Laboratorio Ecotono Universidad Nacional del Comahue, Bariloche, Rio Negro,
Argentina. In (B), only the 15 most abundant insect pollinator species were included. Unpublished results of D.P. Vazquez
(Nahuel Huapi) and C. Smith-Ramirez (Chiloé).
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Ugnisp.,Amomyrtus lumaA. meli y Myrceugenia fue el visitante floral mas frecuente Berberis
ovata). buxifoliay Ribes magellanicuny el segundo mas

Aunque no tan abundantes coBiodahlbomiiy  frecuente deBerberis darwinii Por otro ladoT.

C. albopilosa muchas otras especies de abejagffueli visité frecuentemente las flores de
visitan las flores entomofilas del BTSA. La abejaurea En Chiloé han sido registradas dos espe-
recolectora de aceit€halepogenus caeruleus cies de nemestrinidos (aln no identificadas) visi-
(Apidae) realiz6 el 73,4 % de las vistas observaando las grandes flores del ulmBucryphia
das a las flores de&alceolaria crenatiflora cordifolia. También son relativamente comunes
(Scrophulariaceae) en Nahuel Huapi. Esta abelas dipteros de la familia Syrphidae. Al menos 12
también visita ocasionalmente otras especies aspecies en esta familia fueron registradas en
plantas (Roig-Alsina 1999, Aizen 2001). OtrosChiloé, representando el 17 % de todas las visitas
apidos relativamente frecuentes en Nahuel Huapi frecuentando un amplio espectro de tipos de
son Manuelia gayj M. postica y Svastrides flores, con la excepcidon de las grandes flores
melanura Ademas, dos especies de apidos exdubulares Kitraria y Asterantheray las flores
ticos son abundantes: el abejorro europembus con forma de campana del génénozuriaga En
ruderatusy la abeja melerApis melliferaBombus Nahuel Huapi, al menos seis especies de sirfidos
ruderatus es relativamente comidn en Nahuekon visitantes florales relativamente comunes,
Huapi (ver seccion Efectos de Perturbacionesiendo responsables del 47,7 % del total de visitas
Antrépicas y Conservacion), pero no se lo haecibidas por la ex6ticRosa eglanteriay del 9,3
registrado en Chiloé (C Smith-Ramirez resulta% de las visitas recibidas p8chinus patagonicus
dos no publicados) aunque si en los alrededor&snalmente, al menos dos especies de bombilidos
de Valdivia (M.A. Aizen observacion personal).del génerdPhthiria, y algunas otras de las fami-
Por otro ladoA. melliferarealizé el 6,2 % de las lias Acroceridae, Lauxaniidae, Tabanidae, y
visitas a especies nativas en Chiloé, pero estuvo

casi ausente en los bosqueda¢hofagus dombeyi " e

de Nahuel Huapi. A i R "

Varias especies de abejas halictidas sonrele § ,,| e &
vamente abundantes. Por ejemplo, en Naht i ! 1
HuapiRuizantheda mutabilisealiz6 el 13,8 % y
el 20,7 % de las visitas observadasSehinus
patagonicusy Aristotelia chilensis respectiva-
mente. Otros halictidos frecuentes en Nahu
Huapi son varias especies de los génen
Corynura CaenohalictusChilicola, y Evylaeus
mientras que en Chiloé se registraron al men , |
siete especies en los géner@sllochlora y - — .4
Corynura las cuales realizaron en conjuntoel 5, +*———— 2= — L&
% del total de las visitas. También son frecuent """ " TR R
las abejas de la familia Colletidae, entre ellas .«
ya mencionad€adeguala albopilosgademas de Fig. 3: Namero promedio de visitas por semana
C. occidentalis, Diphaglossa gayi varias espe- registradas por D.P. Vazquez (resultados no
cies del géner€olletes Por ultimo, al menos una publicados) para las dos especies de abejorros
especie del génerdeterosarugAndrenidae) vi- presentes en los BTSA, en ocho sitios con bosque
sita las flores dé. aureay Mutisia decurren®n  de Nothofagus dombewn la cuenca del Lago
Nahuel Huapi. Nahuel Huapi, Argentina. Circulos negros:

Otros himenopteros “poco tipicos” comoBombus dahlboniicirculos blancosB. ruderatus
polinizadores fueron observados en Nahuel Huapias lineas horizontales en la parte superior del
visitando flores de la enredade@ynanchum gréafico indican el periodo de floracion de las tres
diemii (Asclepiadaceae), en varias oportunidadesspecies mas importantes como recursos florales
con polinios adheridos al cuerpo. Estos incluyepara los abejorros.
ron, ademas de la abejaolletes seminitidus mean number of visits per week recorded by D.P. Vazquez
parasitoides de las familias Braconidae Yunpublished results) for the two species of bumblebees
Torymidae, y una especie de hormiga. present in the TESSA, in eight sites wiNlothofagus

En el BTSA existe también una rica fauna dé&ombeyiforest in the basin of the Nahuel Huapi Lake,
Argentina. Black circlesBombus dahlbomiiwhite circles:

dl_p_teros pohmz_adores, partlpu_larmente de la faF. ruderatus Horizontal lines in the upper part of the graph
milia gondwanica Nemestrinidae. En Nahue ndicate the flowering period of the three plant species

Huapi, el nemestrinid@richophthalma amoena most important as floral resources for the bumblebees.
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Phoridae fueron observadas visitando flores emientras que en el bosque de Llao-Llao, en las
Nahuel Huapi, aunque es probable que estas espercanias de Bariloche, es la cuarta especie esti-
cies contribuyan muy poco a la polinizacién. val mas comdn con un 9 % de abundancia relativa
Varios coledpteros son también visitantes flo{Amico 2000). A pesar de ser una especie que
rales relativamente abundantes. Como hemasigra hacia latitudes mas bajas durante el invier-
mencionado més arriba, en Chiloé se registraram, una parte de la poblacién permanece todo el
33 especies de coledpteros visitando flores, aumfio como residente en la zona norte (por encima
que solo realizaron el 5,2 % del total de las visitade los 42S) de los bosques del sur de Argentina
registradas. En Nahuel HuapAnthaxia spp. Yy Chile. En esta época se la ha registrado en los
(Buprestidae) realizé el 19,4 % de las visitabosques preandinos de Osorno contribuyendo con
recibidas poMutisia decurreng visité con cier- el 10 al 20 % de la abundancia relativa de la
ta frecuencia las flores ddstroemeria aureaSe avifauna (Garcia 1982), y en Chiloé con el 25 %
registraron ademas especies de las familiade la abundanciarelativa de aves invernales (Sabag
Mordellidae, Nitidulidae, Salpingidae vy 1993, Diaz et al. resultados no publicados). Aun-
Staphilinidae. que su abundancia relativa no ha sido cuantifica-
En general, los lepidopteros representan unda, también es muy frecuente en los bosques de la
proporcién pequefia del total de los polinizadoresegion del Nahuel Huapi durante esta estacion
en el BTSA, tanto en el niumero de especies (véM.A. Aizen observacion personal).
datos presentados mas arriba) como en la fre-Para subsistir en el climarelativamente frio que
cuencia de visitas: en Chiloé y en Nahuel Huapicaracteriza al BTSA, este colibri requiere consu-
el porcentaje de visitas por lepidépteros diurnomir grandes cantidades de azucar. Las flores que
registrado fue inferior al 0,01 %. Sin embargo, enisita presentan abundante néctar, el cual oscila
Nahuel Huapi se observaron individuos de variasntre 0,8 a 23,Qul en Chiloé (Smith-Ramirez
especies de polillas (aun no identificadas) atrapd993) y 1,9 a 15,9l en Puerto Blest, en el
dos en las flores de la asclepiadaCyamanchum extremo oeste del lago Nahuel Huapi (Fraga et al.
diemii. Estas polillas tienen muy probablementel997); con una concentracién de azlcar que va
actividad nocturna, y es posible que intervengaentre 8,4 a 30,1 % peso/peso (Chiloé) y 23,0 a
en la polinizacion de esta especie y de otras con88,0 % (Puerto Blest). Como se ha encontrado en
las del génerdAzara (M.A. Aizen observacién floras neotropicales (Baker & Baker 1983), el
personal). En los bosques de Chiloé existen aléctar de las flores del BTSA visitadas por el
menos 18 especies de mariposas diurnas y enwelibri S. sephaniodess rico en sacarosa (71,3 %
40-50 especies de polillas nocturnas (A. Angulalel total de azlcares, promedio de nueve espe-
comunicacion personal), por lo que se espera quées) y pobre en monosacéridos (16,6 % fructosa,
un estudio mas extensivo pueda determinar gl 12,1% glucosa). Estos porcentajes coincidie-
papel de estas especies en la polinizacion. ron con el orden de preferencia por soluciones
artificiales de estos tres azUcares que exhibe este
colibri en ensayos de campo (Chalcoff et al.
Polinizaciéon por vertebrados 2001}.
Es de notar que no todas las especies visitadas
De todas las aves del BTSA, sin duda el colibnpor S. sephaniodegstudiadas en Chiloé estan
Sephanoides sephaniodess el polinizador presentes en Puerto Blest. En general, existe una
vertebrado més importante y abundante del BTSAnayor riqueza de plantas ornitéfilas en los bos-
En verano, en la isla de Chiloé llega a ser lgues costerosy andinos de la vertiente occidental
especie de ave mas comun con el 16,5% de ¢ los Andes que en la vertiente oriental (Tabla
abundancia relativa de acuerdo a censos visualeky. El papel deSephanoides sephaniodesmo
auditivos (Dfaz et al. resultados no publicados)polinizador de las especies ornitéfilas listadas en
En los bosques costeros de Osorno a fines d& Tabla 1 ha sido corroborado por la presencia de
verano, se constituye en la segunda especie mpslen de la mayoria de ellas en el cuello, cabeza
frecuente después del chuca8cglorchilus vy pico de los picaflores (Ruffini 1992, Smith-
rubeculg con un 11 % de abundancia relativaRamirez 1993, Fraga et al. 1997Aunque los
machos de esta especie defienden frecuentemente
territorios florales, el analisis de la composicién
de las cargas polinicas que llevan los picaflores

'CHALCOFF V, MA AIZEN & L GALLETO (2001) La en sus cuerpos también sugiere que los mismos
composicion del néctar de la flora ornitéfila del bosque ueden tener rutas de forraieo de varios kiléme-
templado austral y las preferencias del coliBephanoides P de | incl do | J lidad bicad

sephaniodes | Reunion Binacional de Ecologia, San tros de largo, incluyendo localidades ubicadas a

Carlos de Bariloche, Libro resimenes: 260.
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ambos lados de la cordillera de Los Andes (Ruffinvaldivianumy Sophora microphyllalas tres alti-
1992). mas comienzan su floracion a fines de julio y

Las especies con flores tubulares grandes vispermanecen en flor hasta la llegada de la prima-
tadas porS. sephaniodeson también visitadas vera austral. Sin embargo, por su extensa flora-
por el abejorrdBombus dahlbomjidesconocién- cién—la que incluye todos los meses del invier-
dose la eficacia relativa de polinizacion de estoso—, amplia distribucion y abundancia, las flores
dos animales. Se ha descrito que en los meses di&eT. corymbosusesultan particularmente impor-
verano Patagonas gigadlega a los bosques tantes para la permanencia invernal de las pobla-
valdivianos hasta los 4@ (Araya & Millie 1986), ciones deS. sephaniodesn los bosques andinos y
pero se desconoce las especies de plantas cqueel bosque de Chiloé (Smith-Ramirez 1993, M.
visita. Las flores tubulares pequefias son visitéA. Aizen resultados no publicados). Prueba de ello
das, ademés d®. sephaniodegor un grupo mas es que mientras en el verano este colibri se distri-
diverso de polinizadores, los cuales incluyeuye por los bosques hasta el extremo sur del
himenopteros, mariposas y dipteros (Riveros 199tpntinente (5%S), en invierno el limite austral de
Ruffini 1992, C. Smith-Ramirez resultados nosu distribucién coincide con el de esta hemiparasita
publicados). (42°S) (Araya & Millie 1986, Kuijt 1988).

La floracion de la mayoria de las especies En el BTSA existe una asociacion entre la for-
ornitéfilas en los bosques andinos ocurre princima de vida y la ornitofilia. Mientras el 37 % de
palmente en los meses de noviembre a febretos géneros epifiticos lefiosos del BTSA presen-
(Riveros 1991, Fraga et al. 1997), al igual quéan este sindrome floral—siendo todos ellos visi-
ocurre en el bosque costero de Chiloé. Sin embatados y presumiblemente polinizados p®r
go, a diferencia del bosque andino, en el bosqueephanioides-, este porcentaje decae a un 17 %
costero se encuentra un mayor nimero de espen el caso de los arbustosy a un 4 % (una especie)
cies ornitofilas en floracion durante todo el afien el caso de los arboles (Aizen & Ezcurra 1998).
(Smith-Ramirez & Armesto 1994). Entre las esA pesar de que algunas especies del géQerdsia
pecies ornitéfilas que florecen en los meses dgresentan claramente el sindrome de la ornitofilia,
invierno se encuentrafristerix corymbosus hasta el presente no hay evidencia de &ue
Lapageria rosealatua pubiflorg Campsidium sephaniodewisite, al menos con cierta frecuen-

TABLA 1

Presencia (X) y ausencia (-) de especies de plantas ornitéfilas en cuatro localidades del
bosque templado de Sudamérica austral entre 40 $.42as localidades estan ordenadas de la
mas oriental (Llao-Llao) a la mas occidental (Chiloé) (datos del Anexo | en Aizen & Ezcurra

1998)

Presence (X) and absence (-) of ornitophilous plant species in four localities of the temperate forest of southern
South America between 40 and°& Localities are ordered from the eastern- (Llao-Llao) to the western-most
(Chiloé) one (data from Appendix | in Aizen & Ezcurra 1998)

Especie Argentina Chile
Llao-Llao Puerto Blest Antillanca  Chiloé

Asteranthera ovatéGesneriaceae)
Campsidium valdivianurfBignoniaceae) -
Crinodendron hookerianurtElaeocarpaceae)
Desfontainia spinoséDesfontainiaceae)
Embothrium coccineurfProteaceae)
Escallonia rubra(Escaloniaceae)
Fascicularia bicolor(Bromeliaceae)

Fuchsia magellanic§Onagraceae)

Mitraria coccinea(Gesneriaceae)
Notanthera heterophylléLorantaceae)
Philesia magellanicdPhilesiaceae)
Rhaphitamnus spinosi{¥erbenaceae)
Sarmienta repengGesneriaceae)

Tristerix corymbosugLoranthaceae)

x %
s

P XXX X,
P XX XX,
o X XXX

X X v
v X
X s X
X ¢ XX X XXX X X o X

Total 6 8 10

-
N
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cia, las flores de especies de hierbas nativas (Arro-EI segundo caso de nectarivoria por
yo & Pefialoza 1990, Smith-Ramirez 1993, Fragpaseriformes fue registrado por Traveset et al.
et al. 1997). (1998) en Tierra del Fuego. En este estudio las
En el BTSA existen al menos dos referencias digores ornitéfilas deFuchsia magellanicdueron
nectarivoria por paseriformes. En un estudigisitadas primariamente por el fringiliédhrygilus
realizado en la isla de Chiloé, Smith-Ramirez &atagonicuson el 80 % del total de las visitas, y
Armesto (1998) encontraron que las flores de laecundariamente p&. sephaniode@l1 % de las
proteaceg€Embothrium coccineurfueron visita- visitas) y el tiranidoE. albiceps(9 % de las
das por nueve especies de aves—incluyendo eisitas). Sin embargd. patagonicuso se com-
picaflor S. sephaniodes y el himendptero porté como polinizador sino como ladrén de néc-
Diphaglossa gayi Una especie, el psittacido tar, reduciendo la produccién de frutos de este
Enicognathus leptorynchuse comporté como arbusto en un 20 %. Esta disminucién en la repro-
“ladrona” de néctar, destruyendo las flores deluccion se debid principalmente al dafio que cau-
este arbol. Las otras especies consumieron néctaban a los ovarios cuando agujereaban con sus
con baja frecuencia, con la notable excepcion delicos las bases de las corolas en busca de néctar.
tirAnidoElaenia albicepsel cual aport6 el 76,6 % La nectarivoria por paseriformes eR.
del total de las visitas. Tanto los individuosiEle magellanicano fue observada en la zona norte de
albicepsy S. sephaniodesapturados presentaronlos bosques (M.A. Aizen observacién personal).
polen deE. coccineum Sin embargo, los autores Laimportancia de la polinizacion por aves en la
estimaron quéE. albicepstransporté en total 27 flora del BTSA contrasta con la ausencia de poli-
veces mas granos de polen gdesephaniodes. nizacion por otros vertebrados. Hasta el presente
Cabe destacar que la nectarivoria de est® se conocen casos de polinizacion por mamife-
paseriforme en flores d&. coccineunsolo se ha ros o reptiles en este bioma.
registrado en la isla de Chiloé (Smith-Ramirez &
Armesto 1998), y en la cordillera de La Costa y
precordillera occidental andina a los°4% (E MUTUALISMOS DE DISPERSION
Couve & C Smith observaciones personales). En
un estudio realizado en el Parque Nacional Lanim,os vertebrados son los dispersores de semillas
Argentina, Montaldo et al. (1999yegistraron mas importantes del BTSA. La granivoriay even-
depredacion de flores de esta proteacea por patteal dispersion por hormigas (Hymenoptera:
del psittacidoEnicognatus ferrugineuy del Formicidae) es un fendmeno observado en
fringilido Phrygilus gayi.A pesar de numerosas ecosistemas aridos y semiaridos vecinos como la
observaciones de visitas a floresElecoccineum estepa patagoénica y el desierto del Monte
por S. sephaniodeshimendpteros y dipteros, no (Folgarait et al. 1998, Marone et al. 2000), pero
se han registrado visitas p&. albicepsen la suocurrenciaenel BTSA esdesconocida (Willson
vertiente oriental de la cordillera de Los Andesl991, pero ver Villagran et al. 1986). Al menos en
(M.A. Aizen observacioén personal) ni en la verda flora de este bioma boscoso no se encuentran
tiente occidental ca. 405 (Riveros et al. 1991, C. semillas con elaiosomas (i.e., apéndice de natura-
Smith-Ramirez observacion personal), a pesar deza lipidica) que indicarian una especializacion
ser el ave mas abundante en los bosques andirsste modo de dispersion. La dispersion de semi-
durante la época de la floracién de esta especiéas o frutos que se adhieren al pelaje de mamife-
Estas diferencias podrian estar relacionadas conras y aves (epizoocoria) es relativamente fre-
imposibilidad de asimilar sacarosa que tendrian leuente, aunque esta restringido a especies herba-
mayoria de los paseriformes (Martinez del Rio eteas del sotobosque (e.Acaena, Osmorhiza,
al. 1992). M.A. Aizen & L. Galetto (resultados noUncinia, Madia, Myosotisentre otras). Sin em-
publicados) encontraron que la proporcion relativhargo, no podemos considerar un mutualismo a
de sacarosa con respecto al total de azlcares e&ste modo de dispersion ya que la contraparte
poblaciones dE. coccineunde laregion de Nahuel animal no obtendria un beneficio aparente.
Huapi, en la vertiente oriental de los Andes, dupli- Sin lugar a duda el tipo de dispersiéon mas
ca el 40 % encontrado por Smith-Ramirez &recuente en el BTSA y que si se considera un
Armesto (1998) en su sitio de estudio en Chiloéverdadero mutualismo es la endozoocoria, que
involucra la ingestién de frutos carnosos por
vertebrados y el regurgitamiento o defecacién de
*MONTALDO NH, GG ROITMAN, M DEVOTO & D las semillas (Armesto et al. 1987, 1996). El trans-

MEDAN (1999) Biologia reproductiva dembothrium orte de la semillas a micrositios distantes de la
coccineum(Proteaceae) en la Provincia de Neuquén. XIX P

Reunion Argentina de Ecologia, Tucuman, Libro resime- Planta madre. y/o el pasajg de la semillas por el
nes: 106. tracto digestivo de sus dispersores en muchos
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casos incrementa la germinacién de las semillasgeses de octubre a marzo, periodo en el que esta
el éxito en el establecimiento (Traveset 1998). Laresente en el BTSA. Por ejemplo, Hernandez
pulpa de los frutos o los arilos carnosos quél995) encontr6 qu&laenia albicepscontituyo
rodean alas semillas (e.ylaytenus, Podocarpus, el 58 % del total de visitas registradas a arboles de
Saxe-gothaearepresentan, por otro lado, la re-Drimys winteriy mas del 74% a arboles de
compensa alimenticia que obtienen los dispersordanomyrtus lumaambas especies de fructifica-
de semillas por su servicio. cién estival. Por otro lado, en el estudio de Sabag
Las aves y los mamiferos, en ese orden, repr€t993)Turdus falcklandifue mucho menos abun-
sentan los principales grupos de dispersores deante queE. albiceps(5 versus 44 % del total de
BTSA. Si bien la dispersion por reptiles seridas capturas), pero su status de frugivoro frecuen-
menos relevante en este bioma (Willson 1991), ute y de residente anual lo convierten en el princi-
estudio reciente realizado en la Isla de Chilogal dispersor de muchas especies que fructifican
muestra que la lagartijlaiolaemus pictuzonsu- entre el otofioy la primavera. Por ejemplo, Willson
me frutos y defeca semillas de dos hierbast al. (1996c) encontraron en Chiloé qiie
rubiaceas del sotobosqueerteragranadensisy  falcklandii es el principal dispersor de las semi-
Relbunium hypocarpiuny de un arbusto ericaceollas ariladas déodocarpus nubigenauna coni-
(Gaultheriasp.). EnN. granadensisel pasaje de fera que fructifica en la primavera temprana.
las semillas por el tracto digestivo de la lagartija Resultados similares alos de Sabag (1993) fueron
incrementa su germinacion (Willson et al. 1996b)hallados por Amico (2000) para el bosque de Llao-
Las lagartijas podrian también estar involucradalslao, en la cuenca del Nahuel Huapi. Durante dos
enladispersion de las especies del gétanonera estaciones de muestreo (1998-1999 y 1999-2000),
(Armesto & Rozzi 1989). Sin embargo, no existerk. albicepsy T. falcklandiirepresentaron el 52 y el
aun estudios que confirmen esta conjetura. 9 % del total de las capturas realizadas con redes de
Aunque entre 15y 20 especies de aves han sidéebla, respectivamente. Este autor encontré semi-
identificadas como parcialmente frugivoras en dlas intactas y/o restos de pulpa en los contenidos
BTSA (Armesto et al. 1987, Grigera et al. 1994estomacales de todos los individuosEdelbiceps
Rozzi et al. 1996), so6lo dos paseriformes (el fioy en el 75 % de los d&. falcklandii En estos
fio, Elaenia albiceps y el zorzal, Turdus contenidos estuvieron presentes si&ealbicep$
falcklandii) serian dispersores importantes tanty seis {. falcklandi) de las nueve especies produc-
por su abundancia como por la frecuencia con queras de frutos carnosos presentes en el sitio de
consumen frutos. Existen hasta el momento estestudio. Mientras queschinus patagonicys
dios para dos localidades geogréaficas contragwistotelia chilensisy Azara microphyllafueron
tantes, una al oeste y otra al este de la Cordilletas especies mas frecuentes en los contenidos esto-
de Los Andes, que apoyarian la hipétesis de queacales d&. albicepslas especieA. chilensisA.
la dispersion de la mayoria de especies de plantascrophylla Luma apiculatay Berberissp. fueron
que producen frutos carnosos en este bioma dks mas representadas en lo3 dialcklandii(Amico
pende principalmente de estas dos especies. EA00). A pesar de las diferencias en la composicion
un estudio realizado por Sabag (1993) en la Isha diversidad vegetal que existen a lo largo de los
de Chiloé,Elaenia albicepsepresentd cerca del abruptos gradientes ambientales que caracterizan el
50 % de todas las capturas realizadas con redesBIESA (Aizen & Ezcurra 1998), estos trabajos (Sabag
nieblay el 85 % de las capturas de aves frugivord®993, Amico 2000) demuestran que estas dos aves
durante un periodo de 4 afios (1988-1991). Estendrian un papel central como dispersores de semi-
autor encontr6 semillas intactas y/o restos dias en todo este bioma (ver Armesto et al. 1996,
pulpa en las heces de todos los individuos captWillson et al. 1996a). Aunque menos importantes,
rados de este tiranido. Las especies de plant&uraeus curaeug Phytotoma rardueron registra-
identificadas en las heces, 10 en total (dgimys das como consumidoras de frutos de varios arbustos
winteri, Amomyrtus lumaMyrceugenia ovata (Sabag 1993, Hernandez 1995). Correaetal. (1990)
dos especies dBerberisy dos deGaultheria  proponen también que el chuca8cglorchilus
entre otras), representaron casi la mitad de lasbeculg, una especie tipicamente omnivora, po-
especies con frutos carnosos en el area de estuddoia ser un dispersor efectivo de las semillas de
aunque como fue sefialado por Armesto et aVvarias especies como las mirtacAasomyrtus luma
(1996) este numero es seguramente una subestiMyrteola nummularia
macion de la diversidad de frutos consumidos por En contraste con los trépicos y subtrépicos,
E. albiceps ya que el anélisis de su dieta estuvalonde existe una gran cantidad de especies de
restringido a un breve periodo del mes de enermurciélagos frugivoros, las especies de quirdp-
Sin embargo, a pesar de su importancia numériceeros presentes en el BTSA serian basicamente
su papel como dispersor esta restringido a lassectivoras. Sin embargo, se conoce muy poco
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sobre la ecologia de los murciélagos de este bioma COMPARACION CON OTROS BIOMAS
(Jaksic 1997) y se necesitarian estudios mas deta-
llados sobre la dieta 'y el comportamiento de estdsa prevalencia de diferentes tipos de mutualismos
mamiferos antes de poder descartar su papel corantre plantas y polinizadores en el BTSA esta
dispersores. entre las mas altas registradas para ecosistemas
Posiblemente, el mamifero no volador mas aburiemplados y es, en muchos aspectos, comparable
dante en el estrato arbustivo y arb6reo del BTSAon la de ecosistemas tropicales. Como mencio-
por encima de los 42° S sea el monito del monteamos anteriormente, las aves polinizan el 23 %
Dromiciops gliroides(Rau et al. 1995, Amico (14 especies) de las especies de plantas lefiosas en
2000). Este marsupial, considerado un verdade®@hiloé (Smith-Ramirez 1993, Smith-Ramirez &
fésil viviente, es el Unico representante actual dédirmesto 1994, Armesto et al. 1996), y aunque
orden Microbiotheria (Spotorno et al. 1997).este porcentaje disminuye considerablemente en
Armesto et al. (1987) sefialan que si bien el monitsentido oeste—este (de un 24,6 % de los géneros
del monte consume frutos (ver también Meserve efe plantas lefiosas en los bosques costeros de
al. 1988, Kelt & Martinez 1989) su papel comoChiloé a un 6,7 % en Bariloche, en el limite
dispersor de semillas es desconocido. Recienteriental de la distribucion del BTSA; Aizen &
mente Amico & Aizen (2000) identificaron a esteEzcurra 1998), la prevalencia de ornitofilia es
marsupial como Unico dispersor del quintralrelativamente alta si se compara con otras regio-
Tristerix corymbosuéLoranthaceae), en el bosquenes templadas o tropicales del mundo. Por ejem-
de Llao-Llao. Este es el Gnico caso conocido hasfao, el porcentaje de ornitofilia entre las plantas
el presente de dispersion de un muérdago por U@fiosas es del 3,1 % (29 especies) en la isla de
mamifero. Los resultados de este trabajo muestr&arro Colorado, Panama; 2,9% (39 especies) en
que este animal no s6lo consume una gran cantidad Selva, Costa Rica; el 2,4 % (15 especies) en
de frutos de quintral defecando las semillas intadsuanacaste, Costa Rica (Stiles 1985); 7 % (19
tas, sino que deposita cerca del 90 % de las mismaspecies) en el Parque Nacional Lambir Hills,
sobre ramas a las que se adhieren gracias al muSarawak, Malasia (Momose et al. 1998); 0,8 %
lago que las rodea. Ademas, el pasaje de la semillacho especies) en Montana, Estados Unidos
por el tracto digestivo es crucial para el estableci{lLesica 1985); 0,6 % (1 especie) en el estado de
miento del quintral, ya que de otra forma la gerWashington, Estados Unidos (Franklin et al.
minacioén no ocurre. La alta dependencia que tienk988); y 0 % en el Parque Nacional Kosciusko,
el quintral por su dispersor marsupial podria estdMueva Gales del Sur, Australia (Inouye & Pyke
reflejando la antigliedad de esta relacion que pd988).
dria haberse originado en los bosques de Gondwanad.a prevalencia de dispersidon por vertebrados
occidental hace méas de 70 millones de afios. Esqae ingieren frutos en el BTSA es también com-
relacion lorantacea-marsupial antecederia en cgsarativamente alta. Por ejemplo, en la isla de
50 millones de afios las interacciones mas modethiloé el porcentaje de especies de plantas con
nas entre distintos muérdagosy sus aves dispersofastos carnosos es del 65-69 % (Armesto & Rozzi
(Reid 1991, Tambussi & Noriega 1996). En ell989); este porcentaje es aparentemente mayor
matorral de Chile central, dondk gliroidesesta que en cualquier otra zona templada del mundo, e
ausente, esta lorantacea es dispersada por tresi@esiuso mayor que en algunas zonas tropicales.
pecies de avedJ,urdus falcklandijMimus thenca So6lo en selvas tropicales de Australia (85 %), del
y Curaeus curaeugHoffman et al. 1986). Neotropico (70-86 %), y de Africa occidental (80
De los mamiferos terrestres que se encuentr&f) la prevalencia de la endozoocoria en las floras
en el BTSA, los zorrosRseudolapespp.) serian nativas llega a ser mayor (Willson 1991).
dispersores de semillas importantes de varias es-Esta altaincidencia de ornitofiliay endozoocoria
pecies, particularmente en paisajes fragment&ntre las plantas del BTSA contrasta con la baja
dos. Los datos sobre consumo de frutos por eilqueza de especies de vertebrados mutualistas.
zorro de DarwinPseudalopex fulvip@sdemues- La ornitofauna es pobre comparada con otras
tran que los mamiferos podrian estar dispersandegiones (Vuilleumier 1985), lo cual se traduce
las semillas de muchas plantas que también sem pocas especies de aves polinizadoras y
dispersadas por aves (Armesto et al. 1996). HElispersoras de semillas. Como mencionamos an-
ciervo enanoPudu pudy ha sido también citado teriormente, en el BTSA principalmente una sola
como parcialmente frugivoro (Grigera et al. 1994especie de picafloiSephanoides sephaniodes
Armesto et al. 1987) pero su importancia comoesponsable de la polinizacién de un alto namero
dispersor de semillas en el BTSA todavia no se e especies de plantas ornitéfilas. La relacion
evaluado. entre el nimero de especies de aves polinizadoras
y el nimero de plantas ornitéfilas esta entre las
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mas bajas del mundo. En la isla de Chiloé, estgaja, 1,6 (50/31 especies), aunque esto probable-
relacion es de 0,07 (una especie de polinizador/Jfente se deba al menor esfuerzo de muestreo en
especies de plantas), y s6lo es menor en los basste estudio en comparacién con los de Smith-
ques nublados de Costa Rica (~0,06, 1/17-19 eramirez et al. (en prensa, resultados no publica-
pecies), mientras que en otras regiones es conglios) y D.P. Vazquez & D. Simberloff (resultados
derablemente mayor: 0,21 (4/19 especies) en s&lo publicados) (175 h de observacién versus 343
vas tropicales en Sarawak, Malasia (Momose t 452 h, respectivamente). Comparativamente,
al. 1998); 0,23 (3/13) en bosques secos de Puergta relacion es de 13,9 (167/12 especies) para un
Rico; 0,26 (6/23) en bosques tropicales decidudsosque boreal en Canada (Barrett & Helenurm
de Jalisco, México; 0,44 (4/9) en chaparral y1987); 4,4 (315/71) para un arbustal xer6filo de
bosque de coniferas en Arizona, Estados Unidosudafrica (Struck 1994); 3,0 (79/26) para un pas-
1,23 (16/13) en selvas tropicales de Trinidad Yizal de Inglaterra (Memmott 1999); 2,9 (268/94)
Tobago; 1,40 (14/10) en selvas secundarias ¢gara un bosque de coniferas en Colorado, Estados
Costa Rica; y 1,80 (9/5) en selvas tropicales en lgnidos (Clements & Long 1923); 2,2 (96/43)
isla de Trinidad (Armesto et al. 1996). para un bosque montano de Nueva Gales del Sur,
De un modo similar a lo que ocurre con losAustralia (Inouye & Pyke 1988); y de 0,6 (88/
mutualismos de polinizacion por aves, existe un@37) en arbustales de altura en los Andes centra-
baja relacion entre animales dispersores de semés de Chile (Arroyo et al. 1982). Es decir,
llas y plantas con sindrome de endozoocoria cuagependiendo de si uno considera el estudio de
do se compara el BTSA con otros ecosistemas drlveros et al. (1991) o los de Smith-Ramirez et al.
mundo. Esta relacion es de 0,17 (cuatro especigsesultados no publicados) y Vazquez &
principales de animales/23 especies de plantasmberloff (resultados no publicados) uno puede
en Chiloé, mientras que en Estados Unidos varigecir que el BTSA esta entre los que tienen una
entre 0,54 (22/41) y 1,88 (30/16); en Espafa variglacién mas baja o mas alta entre el nimero de
entre 0,71 (5/7) y 1,27 (14/11); en Francia es diésectos polinizadores y el de plantas entoméfilas.
0,31(20/65);y 0,78 (18/23) en Australia (ArmestcEsto demuestra lo importante que es la
et al. 1996). estandarizacion de los métodos en la compara-
En Chiloé, el 75 % (45 especies) de las plantasion de este tipo de datos.
lefiosas tienen sindromes de polinizacién por in- Sin embargo, aln cuando consideremos los es-
sectos (Smith-Ramirez & Armesto 1994) y, akudios de C: Smith-Ramirez (en prensa, resulta-
menos a nivel de géneros, esta prevalencia agos no publicados) y de D.P. Vazquez & D.
menta en sentido oeste—este (de 64,9 % de I8smberloff (resultados no publicados) como re-
géneros de lefiosas en Chiloé a 76,7 % epresentativos del BTSA, es necesario tener en
Bariloche; Aizen & Ezcurra 1998), lo opuesto a lccuenta que la gran cantidad de especies de insec-
observado parala ornitofilia. La prevalencia de lgos observadas en relacion al namero de especies
entomofilia entre las plantas lefiosas es mas alge plantas muestreadas nos dice muy poco en
que en la flora boreal holartica, donde alrededaguanto a la estructura funcional del ensamble de
del 60 % de las especies presentan este sindroglantas e insectos polinizadores. Como hemos
(Kevan et al. 1993), pero es mas baja que efencionado anteriormente, unas pocas especies
algunos ecosistemas tropicales, como la estaci@e insectos son responsables de una gran propor-
biologica La Selva en Costa Rica, donde un 82,6i6n de las visitas realizadas; s6lo unas pocas
% (228 especies) de las plantas son polinizadaspecies de plantas son visitadas por una gran
por insectos (Kress & Beach 1994). cantidad de especies de insectos, mientras que la
Los patrones observados en el BTSA en cuani@ayoria son visitadas por relativamente pocas
ala relacion entre especies de animales y plantaspecies (Fig. 1 y 2). Los datos presentados gra-
paralos mutualismos de polinizacion y de dispefficamente por Memmott (1999) parecen indicar
sion de semillas por aves difieren de los encontram patrén similar; lamentablemente, no conoce-
dos para los insectos. La relacion entre especi@sos otros estudios cuantitativos similares a los
de visitantes florales que participan presumiblede Smith-Ramirez et al. (resultados no publica-
mente en la polinizacion y el nimero de plantagos), Vazquez & Simberloff (en prensa, resulta-
entomdfilas en los bosquesiethofagus dombeyi dos no publicados) y Memmott (1999) que nos
de Nahuel Huapi es de 4,9 (97 especies de pokrermitan realizar comparaciones con otras regio-
nizadores/15 especies de plantas; D.P. Vazquees del mundo. Por otro lado, es claro que la
& D. Simberloff resultados no publicados), mien-diversidad de insectos polinizadores, adn en tér-
tras que en Chiloé es de 4,6 (76/19 especies); sifinos funcionales, es mucho mayor que la diver-
embargo, la relacién obtenida por Riveros et akidad de vertebrados polinizadores.
(1991) para Puyehue es considerablemente més
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EFECTOS DE PERTURBACIONES ANTROPICAS Y ran que los mutualismos ave-planta en los paisa-
CONSERVACION jes fragmentados podrian estar en riesgo si el
éxito reproductivo de los animales mutualistas es
El BTSA esta experimentando tasas alarmantesfectado. Aunque existe un cierto grado de
de deforestacién (Armesto et al. 1998). En Chilegeneralismo enS. sephaniodesE. albicepsy
este bioma ha sido casi exterminado en su porcidrurdus falcklandiien cuanto a la utilizacion de
norte, costeray depresién intermedia, esta Ultimmagmentos de un amplio rango de tamafios
ubicada entre la cordillera costera y andina. E(Willson et al. 1994), su éxito de nidificacion en
este pais han desaparecido casi completamerftagmentos pequefios, borde de fragmentos y co-
varios tipos forestales (Lara et al. resultados noedores es aparentemente bajo (Willson et al.
publicados), siendo reemplazados por ecosistema601). Por otra parte, Cornelius et al. (1999)
agricolas y forestaciones con especies exoéticasostulan que existe un cierto grado de resistencia
En el lado argentino, si bien la tasa de defores la perturbacidon por fragmentacién en estas es-
tacién no ha sido tan alta, la mayor parte de est@ecies. En fragmentos de BTSA aislados desde
bosques estan, en menor o mayor medida, degif@nes del Terciario en el norte chico de Chile {30
dados por la presencia de herbivoros introduc#40’ S), ellos encontraron que estos mutualistas,
dos, una alta incidencia de fuego, y tala furtivaademas del furnaridéphrastura spinicaudgaeran
Por ejemplo, el 56 % de la superficie del Parqulas especies de aves méas abundantes. Sin embar-
Nacional Nahuel Huapi esta ocupada por ganadyo, estos autores consideran a los mutualistas
vacuno, y un area importante de este parque edtdigivoros menos frecuentes (e.gCuraeus
invadida por ciervos exa6ticos (Veblen et al. 1992¢uraeusy Phytotoma rara como especies perdi-
Lauria-Sorge & Romero 1999). das o extintas en estos fragmentos no conectados
La ruptura de procesos mutualistas como corcon el bosque templado continuo de mas al sur.
secuencia de distintos tipos de perturbaciones deLa pérdida de bosques primarios y su reempla-
origen antrdpico es uno de los factores que pueo por otros usos y por bosques secundarios,
den afectar la biodiversidad (Nabhan & Flemingpuede afectar la permanencia de muchas especies
1993, Meffe & Caroll 1997). La tala de bosquesregetales y presumiblemente de sus animales
primariosy sureemplazo por vegetacion arbustivanutualistas. Por ejemplo, las poblaciones de las
conduce muchas veces a formaciones carentes glesneriaceas ornitéfilagsteranthera ovatay
especies consideradas claves para el BTSA, conS@armienta repenparecen ser muy propensas al
es la casi ausencia ddaenia albicepsn siste- desecamiento. A estas especies s6lo se las en-
mas arbustivos (2,6 % de abundancia relativa) guentra en habitats de bosque primario, donde
en estadios sucesionales tempranos (7,7 % deelen ser muy abundantes, y en algunos bosques
abundancia relativa) de los bosques de la isla decundarios donde la alteracién no ha sido muy
Chiloé (Diaz et al. resultados no publicados). alta. Lapageria rosea, Crinodendron
La fragmentacién del hébitat remanente quaookerianum Philesia magellanica y
acompafia a la deforestacion puede también afeDesfontainia spinosason otras especies
tar las relaciones mutualistas de maneras complpelinizadas por picaflores y con frutos carnosos
jas (Aizen & Feinsinger en prensa). En laisla dgue raramente se encuentran en bosques secunda-
Chiloé, por ejemplo, Smith-Ramirez & Armestorios o altamente degradados (C. Smith-Ramirez
(en prensa) no encontraron diferencias entre ebservacion personal). En el caso del copihue,
bosque continuo y fragmentos de distinto tamafibapageria roseaHenriquez et al. (2001gncon-
en lafrecuencia de visitas del coliBéphanoides traron que la fragmentacién de habitat afecta el
sephaniodesa las flores deEmbothrium éxito reproductivo de esta especie a través de una
coccineum Contrariamente a lo esperadB, disminucién en la produccién de frutos y un au-
albicepspresentd un aumento en las visitas a lamento en la depredacion de semillas.
flores de arboles aislados &e coccineuny de El efecto de las alteraciones de origen antrépico
arboles en fragmentos pequefios. Si bien esto® estd, sin embargo, restringido a las plantas
resultados no sugieren la existencia de un efecpwlinizadas por aves. Recientemente D.P. Vazquez
negativo de la fragmentacion sobre la polinizafresultados no publicados) encontro6 efectos indi-
cién de esta planta, Willson et al. (2001) considerectos de los herbivoros introducidos sobre la
reproduccion dlstroemeria aurea Esta espe-
cie es altamente susceptible al pisoteo, y en con-
A3 . : secuencia disminuye en densidad en bosques con
(2001) Exito reproductivo deapageria rosean bosques . . .
fragmentados. Primera Reunion Binacional de Ecologia ungulados introducidos. Esta menor C_le_nSIdad se
Chile-Argentina, San Carlos de Bariloche, Libro resime- traduce en una menor frecuencia de visitas de los
nes: 274. polinizadores, resultando en un menor depdsito
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de polen en los estigmas y una mayor contamina- Recientemente, dos especies de himendpteros
cién con polen de otras especies; esto a su vee origen europeo fueron introducidos en el BTSA,
resulta en una menor produccion de frutos y semel abejorrdBombus ruderatug la chaqueta amari-
Illas. AunqueA. aurea depende para su éxitolla, Vespula germanica Bombus ruderatusue
reproductivo de un nimero relativamente bajo dBberado intencionalmente en Chile (Arretz &
especies de polinizadores (Aizen 1997, 2001, D.RIcfarlane 1986), dispersandose posteriormente a
Vazquez resultados no publicados), esta planta Argentina (Roig-Alsina & Aizen 1996). Aunque
representa, sin embargo, un recurso important. ruderatuses un actor activo en la polinizacion
para muchas especies de polinizadores (Fig. 1Ade algunas de las especies polinizadas por el nativo
siendo practicamente la Unica especie en fldBombus dahlbomiiel abejorro exético no partici-
durante una buena parte del verano en los bosques en la polinizacion de otras plantas visitadas por
deNothofagus dombeyDe este modo, los herbi- este ultimo. Por ejemplo, en Nahuel Hudi
voros introducidos podrian estar afectando indiruderatus frecuenté las flores délstroemeria
rectamente a un nimero relativamente alto daureadurante los veranos del 2000y del 2001 con
especies de insectos que dependen del amancay. 14 % de las visitas totales (D.P. Vazquez & D.
La fragmentacion o la degradacion del bosqu8imberloff resultados no publicados), pero vir-
pueden también tener efectos importantes sobtealmente no intervino en la polinizacién de
las poblaciones de algunos mamiferos mutualistaBerberis darwinij Mutisia decurrens Vicia
En el caso dDromiciops gliroides Rodriguez- nigricansy la éxoticaDigitalis purpurea todas
Cabal et al. (2002estimaron abundancias de hasellas polinizadas principalmente gdrdahlbomii
ta 40-70 ind hd en parcelas con bosque maduro ¥Esto probablemente se deba, al menos en parte, a la
continuo deNothofagus dombeyn el bosque de marcada diferencia en la fenologia de ambas espe-
Llao-Llao. Sin embargo, la abundancia de esteies de abejorros: las reinas Be dahlbomiise
animal decrecié practicamente a cero en parcelasicuentran activas desde el inicio de la temporada
vecinas ocupadas por bosque fragmentado y dde floracion, en la primavera temprana (septiem-
gradado. Estos autores observaron una disrupci@me-octubre), mientras quB. ruderatusrecién
del mutualismo entre este marsupial y laparece hacia el final de la primavera (Fig. 3). El
hemiparasitaTristerix corymbosusn el bosque reemplazo d8. dahlbomiiporB. ruderatugpodria
fragmentado, registrando una baja tasa de remafectar a las especies que son visitadas sélo por el
cién de frutos y una ausencia casi total de semillasbejorro nativo. De hecho, la abundanciaBle
dispersadas y nuevas plantulas establecidas. ruderatusha aumentado al este de los Andes desde
En general, todavia es poco lo que se salipie esta especie fuera observada por primera vez
sobre el efecto de la fragmentacién sobre losn Argentinaen 1993 (Roig-Alsina & Aizen 1996).
polinizadores invertebrados tanto en el BTSAPor ejemplo, en una poblacion déstroemeria
como en otros biomas (Aizen & Feinsinger eraureadel cerro Chall-huaco, Aizen (2001) registro
prensa). En particular, poco conocemos sobren los veranos de 1994 y 1995 una frecuencia de
cuales especies de polinizadores se pierden, cOmisitas extremedamante baja (< 1 % del total) por
cambian los ensambles y como estos cambios, garte deB. ruderatus En 1996, este autor observo
existir, afectan el éxito reproductivo de las planque B. ruderatusrealizé casi el 5% del total de
tas. En las cercanias de Puerto Varas, Riveros\dsitas recibidas poA. aureaen la poblacién de
al. (manuscrito) encontraron que las flores deChall-huaco, mientras que en 1998 la frecuencia
ulmo (Eucryphia cordifolig eran visitadas por un aumenté a casi el 50 % (M.A. Aizen resultados no
ensamble muy reducido de polinizadores compublicados). Sin embargo, de los ocho sitios estu-
puesto por s6lo cuatro especies y dominado paiiados por Vazquez & Simberloff (en prensa) en
Apis melliferacon casi un 90 % del total de laslos veranos de 2000 y 2001, en cuatro se observo
visitas. En contraste, en bosques secundarios aumento de la frecuencia Beruderatusa las
conectados con bosques primarios de Chiloé, @lores deA. aureade un afio a otro mientras que en
Smith-Ramirez et al. (resultados no publicadodyes sitios se observd una disminucion (en el octa-
registraron 54 especies de polinizadores en la® sitio no se registraron visitas de ninguno de los
flores de este arbol con un aportefgas mellifera dos abejorros en 2001). Esta tendencia podria
de s6lo el 37 % del total de visitas. estar indicando una estabilizacién en la abundan-
- cia de este abejorro ex6tico a nivel regional luego
‘RODRIGUEZ-CABAL MA, MA AIZEN & AJ NOVARO (e la explosion demografica registrada durante los
(2001) Dispersion de las semillas del quinti&digterix primeros 5 afios desde su arribo a la region de

corymbosugpor el monito del monteDromiciops . . . .
australig: efectos de la perturbacion antropica del habitat. Nahuel Huapi (Roig-Alsina & Aizen 1996).

Primera Reunién Binacional de Ecologia, San Carlos de
Bariloche, Libro resimenes: 290.
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Vespula germanicéue introducida en Chile en gion tiene una fauna de abejas extremadamente
1974 (Pefia et al. 1975). A principios de los 80 yaingular, en la que estan ausentes muchos de los
estaba en el lado oriental de los Andes en lgrupos neotropicales como las Meliponinae y las
provincia del Neuquén, Argentina (Willink 1980), Euglosinae, pero presentes varios grupos endé-
y es ahora uno de los insectos depredadores domiicos y probablemente relictuales, tales como las
nantes en el norte del BTSA y en el oeste de [deromelissinae,Diphaglossa, Cadeguala,
estepa patagoénica (Farji-Brenner & Corley 1998)Corynura, Neofidelia, Manueliay Eucerinoda
Esta especie ha invadido también zonas de I¢gMichener 1979). Lo mismo sucede con los
Estados Unidos, Australia, Nueva Zelandia, laipteros, por ejemplo, de la familia Nemestrinidae.
isla Ascencion y Sudéfrica (Clout & Lowe 2000).Un énfasis demasiado fuerte en la conservacion
En generaV. germanicas altamente generalista,de los aspectos funcionales de las interacciones
alimentandose de nectar, miel de abejas doméstntre plantas y animales mutualistas podria dar
cas, otros artropodos, vertebrados muertos y reper tierra con muchos de estos grupos de baja
tos de comida humana. En el BTSA, por ejemplamportancia funcional pero que contribuyen enor-
V. germanicase alimenta de artrépodos de almemente a la diversidad filogenética.
menos nueve ordenes distintos, entre los que se
encuentran polinizadores como abejas y sirfidos
(Sackmann et al. 2000). Aunque aldn no existe AGRADECIMIENTOS
informacién suficiente para evaluar el impacto de
V. germanicaes posible que tenga efectos imporNuestro agradecimiento a Juan Armesto, Vanina
tantes en la fauna de invertebrados del BTSA. EShalcoff, Ivan Diaz, Carolina Henriquez, Caroli-
posible, ademas que estos efectos se transmitana Morales y Mariano Rodriguez-Cabal por
través de la red de interacciones, sin poder deperminitirnos citar sus trabajos aun no publica-
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Las perturbaciones de origen antropico favoresu insistencia y apoyo para que realicemos esta
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Esto plantearia la posibilidad de un escenario de
competencia entre plantas nativas y exéticas a
través de sus polinizadores (Feinsinger 1987b). LITERATURA CITADA

Hoy en dia existe un conflicto entre la conser-
vacion de la biodiversidad en sus distintos niveAIZEN MA (1997) Influence of local floral density and
les de organizacién vs. la conservacién del fun- flower-phase sex ratio on pollen receipt and seed
cionamiento de los ecosistemas (Kunin & Lawton ~ ©output: empirical and experimental results in
1996). En el caso del BTSA, la gran mayoria de dlchogamoust\lstroemerlaaurea@AIstroemerlaceae).
los visitantes florales invertebrados pareceriaﬂ Oecologia 111: 404-412. )

. . IZEN MA (2001) Flower sex ratio, pollinator abundance,
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vista funcional, ya que su contribucion a la poli-  pjant. Ecology 82: 127-144.
nizacién de las plantas que visitan es aparent@iZzEN MA & C EZCURRA (1998) High incidence of
mente muy baja (ya sea en términos de la frecuen- plant-animal mutualisms in the woody flora of the
cia de visitas o, en algunos casos, en cuanto a la temperate forest of southern South America:
cantidad de polen que llevan). Sin embargo, tal Piogeographical origin and present ecological
como ocurre en otros grupos taxonémicos, la significance. Ecologia Austral 8: 217-236.
fauna de insectos del BTSA se caracteriza por un
alto grado de endemismo. Por ejemplo, esta re-
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