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RESUMEN. Las interacciones planta-polinizador son susceptibles a diferentes tipos de perturbaciones
de origen antrópico. Aunque se supone que las distintas actividades humanas tienen impactos
disruptivos o negativos sobre estas interacciones, el signo y la magnitud de los mismos dependen
de una serie de variables ambientales y atributos biológicos cuya modificación puede tener
efectos de signo contrario sobre distintos componentes de estos mutualismos. En consecuencia,
el impacto de las perturbaciones antrópicas sobre la polinización y éxito reproductivo de las
plantas no es fácilmente predecible a priori, dependiendo también de la intensidad, escala espacial
y frecuencia del disturbio. El enfoque empleado mayormente en esta clase de estudios es de tipo
comparativo y reduccionista. Esto resulta en una falta en la comprensión de los factores mediatos
e inmediatos involucrados en la respuesta reproductiva de las plantas a las perturbaciones, y a
interpretaciones erróneas, o a lo sumo incompletas, asociadas a repuestas curvilíneas y a una
replicación reducida. En este trabajo reviso distintos tipos de limitaciones relacionados a este
enfoque y propongo uno alternativo, que si bien es de naturaleza correlativa, permite una
comprensión más mecanicista y la puesta a prueba de hipótesis de causalidad. El enfoque
propuesto también permite asimilar, en forma más natural, al diseño de muestreo los patrones
de perturbación que usualmente se encuentran en el campo, mejor reflejados por gradientes que
por clases discretas. Esta aproximación también implica una mayor integración entre las áreas de
la ecología reproductiva de plantas y la del paisaje.

[Palabras clave: disturbios antrópicos, ecología del paisaje, interacciones planta-polinizador, éxito
reproductivo, enfoques, modelos conceptuales, polinización]

ABSTRACT. Approaches to the study of sexual plant reproduction in altered habitats:  limitations
and perspectives: Plant-pollinator interactions are susceptible to different types of anthropogenic
disturbances. Although it is assumed that different human activities can disrupt these interactions,
the direction and magnitude of their consequences are mediated by a series of environmental
and biological variables that may have opposite effects on different aspects of these mutualisms.
Therefore, the impact of human-driven habitat alteration on pollination and plant reproductive
success can not be predicted a priori. The sign and magnitude of this impact will also depend on
disturbance intensity, spatial scale and frequency. The current approach to study disturbance
effects on plant reproduction is mostly comparative and highly reductionist (e.g., seed production
is compared between disturbed vs. undisturbed sites). This approach leads to a lack of
understanding on the proximal factors involved in the reproductive response of plants to habitat
alteration, or even to incomplete or erroneous interpretations when responses are curvilinear or
there is a low level of true replication. Here I review and comment on the different types of
limitations arising from this comparative approach, and propose an alternative one. The proposed
approach is exemplified in a simple conceptual model that can accommodate different aspects of
the disturbance itself, including scale considerations, as well as aspects of plants, pollinators, and
of the pollination process. This approach, even though of a correlative nature, allows a more
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mechanistic understanding of the effects of habitat disturbance on plant pollination and
reproductive success by testing different proximal variables and causal models using path analysis
and structural equation modeling. Also, the proposed approach can incorporate easily the
disturbance patterns found in the field, better reflected in gradients than discrete classes. Finally,
I advocate a greater integration between the mostly disconnected areas of plant reproductive
ecology and landscape ecology.

[Keywords: anthropogenic disturbance, landscape ecology, plant-animal interactions, plant
reproductive success, conceptual models, pollination]

INTRODUCCIÓN

Las interacciones planta-polinizador son
susceptibles a distintos tipos de perturbación
de origen antrópico.  La ruptura de este tipo de
interacciones mutualistas puede comprometer
la reproducción sexual de numerosas plantas,
representando el primer eslabón de una cade-
na de eventos que puede conducir a la extin-
ción no sólo de muchas especies vegetales sino
también de otros organismos asociados a ellas
(Aizen & Feinsinger 1994a,b, 2003; Bond 1994;
Kearns et al. 1998;  Stachowicz 2001; Traveset
& Richardson 2006). Es por esta razón que el
estudio de los efectos de los disturbios de ori-
gen antrópico sobre la polinización y repro-
ducción sexual de las plantas representa un
área de trabajo de relevancia, muy activa dentro
de la ecología (Aguilar et al. 2006).

Numerosos trabajos realizados en las últi-
mas dos décadas, particularmente sobre los
efectos de la fragmentación de hábitat, mues-
tran que este tipo de disturbio puede tener un
fuerte impacto sobre la reproducción de las
plantas. El patrón encontrado más común-
mente es el de una disminución en la produc-
ción de frutos y semillas en ambientes fragmen-
tados (ver revisión en Aizen et al. 2002; Aguilar
et al. 2006).  Típicamente, este tipo de estudios
compara el rendimiento reproductivo de una,
o raramente más especies de plantas creciendo
en ambientes caracterizados por niveles con-
trastantes de perturbación. Sin embargo, el
enfoque reduccionista (i.e., de simplificación
excesiva) que caracteriza la gran mayoría de
estos trabajos no permite una comprensión de
las causas próximas de esta disminución.  Esta
clase de enfoque tampoco favorece el desa-
rrollo de nuestra capacidad de predecir cómo
el éxito reproductivo de una especie particu-

lar respondería a una dada perturbación del
hábitat, caracterizada no sólo por una intensi-
dad y frecuencia determinadas sino también
por una configuración espacial específica.

La respuesta reproductiva de las plantas a
distintos tipos de perturbaciones ambientales
se espera que varíe con una multitud de facto-
res intrínsicos y extrínsecos. Dos trabajos re-
cientes exploran si el grado de dependencia y
especialización de las plantas en los poliniza-
dores pueden modular esta respuesta (Aizen
et al. 2002, Aguilar et al. 2006).  En particular,
el meta-análisis desarrollado por Aguilar et
al. (2006) muestra que las plantas auto-incom-
patibles (i.e., altamente dependientes de
polinizadores) exhiben mayores decrecimien-
tos en la producción de semillas que las auto-
compatibles (i.e., menos dependientes de los
polinizadores). Por otro lado, la especializa-
ción no parece determinar una respuesta re-
productiva diferencial a la fragmentación del
hábitat  (Aizen et al. 2002, Aguilar et al. 2006).
Este último resultado podría ser explicado por
el hecho que las pocas especies de poliniza-
dores que interactúan con las plantas especia-
listas tienden a ser a su vez generalistas (i.e.,
interactúan con un alto número de especies de
plantas), lo que le confiere a las plantas espe-
cialistas y generalistas una resiliencia similar
a las perturbaciones de hábitat (Ashworth et
al. 2004). Sin embargo, existe una gran hetero-
geneidad en las respuestas reproductivas en-
tre las especies de plantas dentro de cualquiera
de estas categorías de dependencia o especiali-
zación (Aguilar et al. 2006). Esto indica que
otros factores deben ser invocados para
explicar esta variación.

Un segundo punto a explorar está relaciona-
do al signo mismo de los efectos. La mayoría
de los trabajos sobre este tema pone a prueba
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la hipótesis de que una perturbación de origen
antrópico tiene un efecto disruptivo (i.e., de
ruptura) sobre las interacciones planta-animal,
con lo cual tanto los niveles de polinización
como de éxito reproductivo de las plantas
disminuirían en ambientes alterados.  La evi-
dencia empírica acumulada, particularmente
en relación a la fragmentación de hábitat,
muestra que la reproducción de la mayoría las
especies se ve afectada negativamente tanto a
nivel local como global.  Sin embargo, un buen
número de especies no exhibe ningún efecto
aparente e incluso la reproducción de algunas
puede verse favorecida por este tipo de pertur-
bación (Aizen & Feinsinger 1994a;  Renner
1998; Aizen et al. 2002;  Aguilar et al 2006).
Una aproximación más mecanicista no sólo
permitiría modelar el signo de estos efectos,
sino también entender que estas respuestas
pueden ser claramente no lineales.

Finalmente, la gran mayoría de los estudios
sobre los efectos de perturbación de hábitat es
de índole comparativa más que correlativa.
Como se indicó más arriba, existen numerosos
trabajos que comparan el éxito reproductivo
de plantas en sitios con niveles de perturbación
bajo vs. alto (e.g. Jennersten 1988; Aizen &
Feinsinger 1994a; Ne’eman et al. 2000; Ghazoul
& McLeish  2001; Mayer 2004).  Sin embargo,
la clasificación de distintas situaciones de per-
turbación, que en realidad representan puntos
a lo largo de un gradiente de variación, en dos
o pocas categorías discretas no sólo conlleva
una pérdida de información y eventualmente
de potencia estadística, sino que también pue-
de conducirnos a interpretaciones erróneas
sobre un proceso que es de naturaleza multi-
factorial (Cottingham et al. 2005).

En esta contribución exploro tres de las limi-
taciones asociadas al reduccionismo y enfoque
comparativo que caracterizan la mayoría de
los estudios de los efectos de perturbación de
hábitat sobre la reproducción de la plantas.
Las mismas incluyen: (1) una falta en la com-
presión de los factores mediatos e inmediatos
involucrados en mediar la respuesta reproduc-
tiva de las plantas a las perturbaciones, (2) el
supuesto generalmente aceptado que los efec-
tos de las perturbaciones antrópicas son
unidireccionales y de índole negativa, e (3)

interpretaciones erróneas, o a lo sumo incom-
pletas, asociadas a repuestas curvilíneas y
falta de verdadera replicación.  En este trabajo
proveo algunas sugerencias y perspectivas que
pueden contribuir a circunscribir estas
limitaciones.

LIMITACIONES

Limitación 1: la no consideración de factores
abióticos y bióticos

Un disturbio, ya sea de origen antrópico o
natural, nunca afecta directamente el éxito
reproductivo de las especies vegetales rema-
nentes.  Por el contrario, la alteración del hábi-
tat desencadena una serie de cambios en un
sinnúmero de variables físicas y biológicas.
Estos cambios determinan tanto la intensidad
y frecuencia de las interacciones planta-polini-
zador así como los patrones de flujo de polen,
afectando de esta forma tanto la cantidad como
calidad de las semillas producidas (Aizen &
Vázquez 2006; Kremen et al. 2007). Sin em-
bargo, a pesar del valor empírico de los estu-
dios publicados hasta el momento, la mayoría
de éstos proveen información limitada sobre
los mecanismos involucrados debido a los en-
foques mayormente reduccionistas que los ca-
racterizan (ver revisión en Aguilar et al. 2006).

Estos enfoques pueden ser representados por
distintos modelos conceptuales esquematiza-
dos en la Figura 1.  El modelo A representa la
forma más extrema de reduccionismo en el
estudio de los efectos de la alteración de hábitat
sobre las interacciones planta-polinizador.
Los trabajos que pueden encasillarse dentro
de este modelo tienen como objetivo comparar
la producción de frutos y/o semillas de una o
más especies creciendo en sitios que difieren
en la ocurrencia, intensidad, o frecuencia de
algún tipo de disturbio (e.g., fragmentación de
hábitat, presencia y/o carga de ganado, ocu-
rrencia de fuego, etc). También pueden incluir-
se en esta categoría estudios donde el “distur-
bio” es simulado por el investigador en parce-
las experimentales, o estudios que incluyen
una dimensión temporal, considerando la eva-
luación del éxito reproductivo de las plantas
antes y después de la ocurrencia de una
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alteración ambiental (e.g., Lamont & Runciman
1993; Canales et al. 1994).  Sea cual sea el diseño
experimental o de muestreo utilizado, la sola
evaluación del éxito reproductivo no permite
atribuir ningún cambio detectado en  la pro-
ducción de frutos o semillas a una modificación
de la interacción planta-polinizador o algún

otro factor.  Por ejemplo, una disminución en
la producción de semillas en plantas de una
especie determinada aisladas en fragmentos
de bosque vs. bosque continuo podría deberse
tanto a un decrecimiento en la frecuencia de
visitas de su polinizador más eficiente, como
a una mayor limitación de recursos causado
por cambios en factores abióticos (e.g., un
mayor déficit hídrico) o bióticos (e.g., mayores
tasas de herbivoría). Los estudios que se
ajustan a este modelo no permiten determinar
la causalidad de estos cambios, más allá de
establecer una asociación con la ocurrencia de
un disturbio.

La medición de alguna variable relacionada
con el mutualismo de polinización representa
una mejora sustancial en nuestra capacidad
de inferir el origen de un cambio en el éxito
reproductivo.  Dentro de esta aproximación,
se incluye un gran número de estudios que
estiman no sólo la producción de frutos y/o
semillas sino también la frecuencia de visitas
de polinizadores eficientes (e.g., Jennersten
1988; Walters & Stiles 1996) o niveles de
polinización por conteo de granos deposita-
dos en el estigma o tubos polínicos en el estilo
en sitios caracterizados por niveles de distur-
bio contrastantes (e.g., Aizen & Feinsinger
1994a).  Estos estudios se ajustan a los  marcos
conceptuales provistos por los  modelos B y C
(Fig. 1), y en consecuencia constituyen pruebas
más contundentes a favor o en contra de la
hipótesis de disrupción del mutualismo de
polinización debido a la alteración del hábitat.
En este caso, es claro que una disminución de
la producción de semillas en un sitio distur-
bado debería estar acompañada  por una dis-
minución en la tasa de visitas de los poliniza-
dores a las flores o por una disminución en la
cantidad del polen depositado.  Sin embargo,
tanto la frecuencia de visitas, la deposición de
polen, como la producción de semillas pueden
verse afectadas por cambios en la disponibi-
lidad de recursos que usualmente se modifica
con la ocurrencia de un disturbio (e.g., Menges
1995). Por ejemplo, un mayor déficit hídrico
relacionado a una mayor insolación en sitios
disturbados puede tener un efecto directo sobre
el éxito reproductivo de una planta y también
en la producción de recompensas (e.g., néctar)
que puede determinar la tasa de visitas de poli-

Figura 1. Modelos conceptuales de complejidad
creciente que representan enfoques alternativos
en el estudio de los efectos de las perturbaciones
de hábitat sobre el éxito reproductivo de las
plantas. Las flechas indican la dirección del efecto
y los signos negativos en los modelos A-D
representan la tendencia del efecto supuesto entre
los factores indicados dentro de las casillas. El
modelo E provee una plantilla que permite la
formulación de hipótesis más mecanicistas.  En este
modelo algunos de los efectos de un disturbio
sobre los atributos del ensamble de polinizadores
pueden estar mediados por los cambios en los
atributos de las plantas (flecha punteada).
Figure 1. Conceptual models of increasing com-
plexity representing alternative approaches to the
study of disturbance effects on plant reproductive
success. Arrows indicate the direction of the effect
and the negative symbols in models A-D the trend
of the proposed effect. Model E provides a tem-
plate that allows the formulation of more mecha-
nistic hypotheses. In this latter model, disturbance
effects on pollinator attributes can be mediated
by changes in plant attributes (dotted line).
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nizadores y la deposición de polen. En este
caso, la interpretación que el cambio observado
en la producción de semillas se debe a una
disrupción de la interacción entre la planta y
sus polinizadores no sería correcta. La incor-
poración de dos o más variables relacionadas
al mutualismo de polinización (modelo D,
Figura 1) nos permite una compresión más
profunda de cómo este proceso puede verse
modificado por la alteración del hábitat, obte-
niendo información más desagregada para
poner a prueba la hipótesis de disrupción. Sin
embargo, estudios más completos que siguen
este modelo conceptual (e.g., Aizen & Feinsin-
ger 1994a,b) adolecen de los mismos problemas
de interpretación que aquellos que se enmarcan
en los modelos conceptuales más simples (A-
C), debido a que los cambios en la disponibi-
lidad de recursos asociados al disturbio pue-
den afectar independientemente a distintos
eventos pre- y post-zigóticos (Aizen &
Vázquez 2006).

Los experimentos de adición de polen prove-
en información suplementaria de gran relevan-
cia.  Los mismos involucran la saturación de
los estigmas de parte o todas las flores expues-
tas a los polinizadores de un determinado
individuo con polen alógamo (i.e., procedente
de plantas distintas a la planta focal; Ashman
et al. 2004; Knight et al.  2005).  Un déficit en la
producción de frutos y/o semillas entre aque-
llas flores que sólo recibieron visitas de polini-
zadores y aquellas que además fueron polini-
zadas manualmente es considerado prueba de
una limitación reproductiva por falta de una
adecuada polinización. En consecuencia, se
espera que este déficit reproductivo aumente a
medida que un determinado disturbio incre-
menta su intensidad o su frecuencia (e.g.,
Ågren 1996).  Sin embargo, estos experimentos
de adición no sólo involucran un aumento de
la cantidad de polen que las flores reciben
naturalmente, sino también un incremento de
la calidad del mismo ya que el polen deposi-
tado manualmente proviene exclusivamente
de otros individuos. A pesar de su uso extendi-
do, este protocolo es incapaz de estimar la
magnitud total de la limitación polínica, y
tampoco de distinguir entre sus componentes
cuanti y cualitativos (Aizen & Harder 2007).
En el contexto de un estudio de los efectos de

la alteración de hábitat, esto es importante ya
que los disturbios pueden modificar la confi-
guración espacial y estructura genética de las
poblaciones de plantas afectando los flujos de
polen y la calidad de la polinización, indepen-
dientemente de cualquier efecto sobre las inte-
racciones planta-polinizador (Nason &
Hamrick 1997). Aizen & Harder (2007) propo-
nen un nuevo protocolo basado en la (1) des-
cripción de curvas dosis-respuesta entre el
polen recibido y las semillas producidas en
condiciones naturales, y (2) estimación de
cuantas semillas producen las flores cuando
reciben experimentalmente una cantidad ilimi-
tada de polen alógamo solamente.  Este proto-
colo no sólo permite estimar la limitación to-
tal, sino también los componentes de cantidad
y calidad.  Su aplicación en estudios futuros
sobre los efectos de alteración de hábitat (e.g.,
fragmentación, tala selectiva, incendios, etc.)
sería novedosa y reveladora.

Una aproximación más mecanicista requiere
considerar distintos aspectos, tanto abióticos
como bióticos, que pueden ser modificados por
la alteración del hábitat. Esta aproximación
está ejemplificada en forma esquemática en el
modelo conceptual E (Figura 1; ver también
Aizen & Vázquez 2006).  De acuerdo al mismo,
los disturbios modificarían una serie de atribu-
tos de las plantas y de los polinizadores ya
sea en forma directa (e.g., remoción de bio-
masa) o a través de una serie de variables
ambientales (e.g., insolación, disponibilidad
de agua y nutrientes, etc). En el caso de las
plantas, estos atributos pueden ser de índole
individual (e.g., producción de flores, tasa de
secreción de néctar), poblacional (e.g., densi-
dad absoluta y relativa), o comunitaria (e.g.,
diversidad y composición del ensamble floral).
En el caso de los polinizadores, estos atributos
no sólo incluyen la abundancia de los mismos,
que determinaría al menos en parte la frecuen-
cia de visitas, sino también la composición y
diversidad de los visitantes florales, que
determinarían distintos aspectos cuanti y
cualitativos de la eficiencia en la transferencia
de polen.  Todos estos rasgos del ensamble de
polinizadores pueden verse modificados por
un disturbio en forma directa, o a través de los
cambios producidos tanto en la especie de
planta focal como en el resto de la comunidad
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vegetal.  Por ejemplo, si un disturbio modifica
la disponibilidad de néctar y polen esto segura-
mente afectará la frecuencia con que las flores
son visitadas, así como la diversidad y la iden-
tidad de los visitantes florales. Esta vía indi-
recta ha sido señalada con una línea punteada
(modelo E; Figura 1).

Distintos atributos de las plantas y sus poli-
nizadores pueden afectar tanto la cantidad
como la calidad del polen transferido. Por ejem-
plo, una especie de planta que florece masiva-
mente a raíz de un disturbio podría atraer una
gran cantidad de polinizadores (Westphal et
al. 2003), lo que eventualmente podría incre-
mentar las tasas de visita, y la cantidad del
polen transferido a los estigmas (Vázquez et
al. 2005). Sin embargo, también traería apareja-
do un aumento en el número de visitas a flores
de una misma planta por parte de un mismo
visitante y, en consecuencia, un incremento en
la transferencia del polen propio (Harder &
Barrett 1995). La deposición de este polen
“geitonógamo” podría conducir a un incre-
mento en el aborto de semillas en especies auto-
compatibles por expresión temprana de la
depresión por endogamia, o a una disminu-
ción en la deposición y desempeño del polen
alógamo en especies auto-incompatibles (Hus-
band & Schemske 1996). En el caso de los poli-
nizadores, si bien los cambios en la abun-
dancia de los mismos tienen una relación
directa con la frecuencia de visitas y los niveles
de remoción y deposición de polen, modifica-
ciones en la riqueza y composición del ensam-
ble de visitantes también pueden afectar la
eficacia por visita promedio y distintos rasgos
de la calidad de la polinización (i.e., pureza,
procedencia, y diversidad genética de las
cargas de polen depositadas; ver Aizen &
Vázquez 2006). La compresión de los efectos
de una perturbación antrópica sobre el éxito
reproductivo implica la detección de los facto-
res más importantes que afectan tanto la
cantidad y calidad de la polinización.

Limitación 2: el supuesto del efecto negativo de la
perturbación

Los disturbios de origen antrópico no se
diferencian cualitativamente de los de origen
natural, pero sí cuantitativamente por su

mayor magnitud, frecuencia y/o intensidad
(Sousa 1984; Short & Wyllie-Echeverria 1996).
Es por esa razón que a los disturbios origina-
dos por el hombre se les atribuye un efecto
disruptivo sobre las interacciones planta-
polinizador (Kearns et al. 1998).  Sin embargo,
así como existen disturbios naturales catastró-
ficos (e.g., incendios extensivos, avalanchas,
disturbios asociados a fenómenos de vulcanis-
mo, etc.), también existen perturbaciones
humanas de bajo impacto (e.g., tala selectiva,
agricultura trashumante). Es importante tener
en cuenta que la severidad de un disturbio
debe referirse a cómo el mismo es percibido
por el organismo o los organismos foco de
nuestro estudio (Feinsinger 2004). Por ejemplo,
un incendio de baja intensidad puede ser
severo desde la perspectiva de una hierba
anual, pero no desde la de un árbol longevo
tolerante al fuego. Por todas estas razones, el
sentido negativo de los efectos de las perturba-
ciones antrópicas sobre el éxito reproductivo
no puede sustentarse como una hipótesis gen-
eral, sino que el signo y magnitud de este efecto
va a depender de una combinación de factores
que incluyen tanto las características del dis-
turbio (i.e., tipo, frecuencia, intensidad, escala
espacial) como las biológicas de las especies
involucradas (Aizen & Vázquez 2006).

La respuesta reproductiva de una planta a
una perturbación puede ser tanto negativa,
neutra, como positiva. La Figura 2 presenta
un modelo general en donde la relación entre
disturbio y éxito reproductivo es representada
por una curva en forma de campana invertida.
En este modelo la producción de semillas es
máxima a un nivel intermedio de frecuencia
y/o intensidad de disturbio. El mismo es
análogo al propuesto por la hipótesis del dis-
turbio intermedio que considera la diversidad
comunitaria como variable respuesta (Huston
1979), en lugar de un atributo individual como
es el caso de la Figura 2. Por ejemplo, un distur-
bio que favorezca la producción de atractivos
y recompensas florales podría incrementar la
producción de semillas a través de un aumento
en la frecuencia de visitas (parte ascendente
de la curva).  Esto ocurriría hasta un punto en
que la disponibilidad de polinizadores co-
mienza a declinar como consecuencia de un
incremento en la alteración del hábitat (parte
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descendente de la curva; ver también
Feinsinger 1997).  En el caso de especies de
plantas o de polinizadores sumamente sensi-
bles a las perturbaciones, el disturbio aún más
leve podría tener un efecto negativo sobre la
producción de semillas. En consecuencia, nos
encontraríamos con una situación de decreci-
miento reproductivo continuo a medida que el
disturbio se intensifica o se vuelve más fre-
cuente. Por el contrario, una especie tolerante
a las perturbaciones, o cuya reproducción se
ve altamente favorecida por los disturbios, no
mostraría ningún decrecimiento reproductivo.

La adopción de una visión mecanicista tam-
bién alerta en contra de asumir a priori un efecto
disruptivo de los disturbios de origen antrópico
sobre las interacciones planta-polinizador.
Una exploración del modelo E (Figura 1) rea-
lizada por Aizen & Vázquez (2006) a partir de
una serie de matrices cualitativas, cada una
asociada a una de las flechas de líneas enteras
de este modelo conceptual, apoya este punto

de vista. En las dos primeras matrices estos
autores relacionaron, en las filas, distintos
tipos de disturbios (i.e., fragmentación de
hábitat, fuego, cosecha selectiva, herbívoros
introducidos, plantas introducidas, contami-
nación química) con, en las columnas, diferen-
tes atributos de las plantas y los polinizadores
que usualmente afectan a la polinización.  En
el caso de las plantas, los atributos considera-
dos fueron de un nivel individual (“display”
floral, morfología floral, fisiología floral, recom-
pensas, y fenología floral),  poblacional (tama-
ño, densidad, y densidad relativa), y comuni-
tario (diversidad y composición).  Los atributos
de los polinizadores incluidos fueron su abun-
dancia, diversidad y composición. En otras
dos matrices se relacionaron los atributos de
las plantas y de los polinizadores aquí mencio-
nados, en las filas, con tres atributos que carac-
terizan las cargas polínicas depositadas en los
estigmas, en las columnas. Los atributos polí-
nicos considerados fueron la cantidad de polen
depositado, la calidad del mismo, y su pureza
(i.e., porcentaje de polen heteroespecífico).  Por
último, en una quinta matriz se relacionaron
estos tres atributos de la polinización con dos
aspectos de la producción semillas, su canti-
dad y calidad, que sintetizan el éxito reproduc-
tivo de una planta.

A cada celda de estas matrices se le asignó
un símbolo que indica el efecto más común-
mente asumido de cada uno de los factores o
atributos de una fila sobre cada uno de los
factores o atributos de las filas.  Estos símbolos
fueron: ↑, para una relación positiva (e.g., se
espera que un incendio incremente el “dis-
play” floral de las plantas remanentes debido
a un incremento de la incidencia lumínica y
liberación de nutrientes); ↓, para una relación
negativa (e.g., la fragmentación de hábitat tiene
como efecto inmediato un decrecimiento del
tamaño poblacional de las especies vegetales
remanentes); ↑↓, para una relación que puede
ser tanto positiva como negativa, incluyendo
respuestas de tipo cuadrática (e.g., un incre-
mento de la densidad poblacional podría
aumentar la cantidad de polen depositado en
los estigmas a través de un incremento de los
polinizadores, pero a partir de cierto nivel
podría decrecer si la disponibilidad de polini-
zadores se convierte en un factor limitante); 0,

Figura 2. Respuesta, en forma de campana inver-
tida, del éxito reproductivo de una especie de plan-
ta en función de la intensidad o frecuencia de un
disturbio. En este caso un mismo éxito reproduc-
tivo (señalado por la línea de trazo interrumpido)
puede alcanzarse a dos distintos niveles de intensi-
dad o frecuencia de un disturbio (señalados con
los puntos rellenos).
Figure 2. Bell-shaped response of plant reproduc-
tive success to either disturbance intensity or fre-
quency.  In this example, a same reproductive level
(indicated by the dashed line) can be achieved at
two different levels of disturbance (indicated by
the filled dots).
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para una relación neutral donde ningún cam-
bio es esperado; ∆, para un cambio que carece
de una direccionalidad en términos de un au-
mento o disminución (e.g., fenología floral) o
involucra múltiples dimensiones (e.g., compo-
sición de especies); y ?, para una relación cau-
sal donde la tendencia esperada de cambio es
incierta, a pesar de un efecto supuesto (e.g., la
invasión de especies podría cambiar tanto la
cantidad como la calidad de las recompensas
florales a través de un cambio en el status nutri-
cional de las plantas nativas focales; sin em-
bargo, no existe ninguna evidencia al respecto).

La Figura 3 resume las frecuencias de ocu-
rrencia de distintos tipos cambios estimadas a
partir de la información provista por un total
de 123 celdas (ver matrices originales en Aizen
& Vázquez 2006). Si bien los cambios unidirec-
cionales son los más frecuentes, una alta
proporción de los efectos predichos son bidirec-
cionales (>25%). También llama la atención
que no contamos con hipótesis ni predicciones
claras (designadas con el símbolo “?”) para
una buena proporción de los efectos (>10%).
Como se detalla en Aizen & Vázquez (2006), el
estudio de estos efectos individuales provee
oportunidades para el desarrollo de proyectos
originales de relevancia tanto conceptual como
aplicada. Por ejemplo, tenemos un desconoci-
miento casi total sobre cuál es el efecto, si
alguno, de los disturbios sobre la morfología
floral, incluyendo tamaño, simetría, color, etc.
En un contexto más mecanicista y más allá de
una tendencia negativa general (Aguilar et al.
2006), la existencia de estos efectos bidirec-
cionales o de naturaleza incierta y la multipli-
cidad de factores que varían con la alteración
del hábitat tienen como consecuencia que los
impactos de las perturbaciones de origen
antrópico sobre el éxito reproductivo no sean
fácilmente predecibles.

Limitación 3: la no consideración del disturbio
como un gradiente y la falta de replicación

La mayoría de los estudios que evalúan los
efectos de distintos tipos de alteración de
hábitat sobre el éxito reproductivo de las
plantas usualmente comparan situaciones que
representan los extremos de un gradiente de

disturbio. La Figura 2 ilustra el peligro de con-
trastar dos o pocos niveles de un tipo de pertur-
bación particular cuyas propiedades (e.g.,
frecuencia e intensidad) varían en forma con-
tinua. En este ejemplo, la respuesta reproduc-
tiva de una determinada especie de planta a lo
largo de un gradiente de disturbio está repre-

Figura 3. Histograma que muestra el porcentaje
de distintos tipos de cambios causa-efecto entre
123 pares de variables. Esta figura resume la infor-
mación contenida en cinco matrices cualitativas,
cada una asociada a una de las flechas de líneas
enteras de este modelo conceptual E (Figura 1)
(detalles en Aizen &Vázquez 2006).  El símbolo ↑
o ↓ representa un cambio unidireccional, ya sea
positivo o negativo; ↑↓, una relación que puede
ser tanto positiva como negativa, incluyendo res-
puestas de tipo cuadráticas; 0, una relación neutral
donde ningún cambio es esperado; ∆, un cambio
que carece de una direccionalidad en términos de
un aumento o disminución; y ?,  una relación causal
donde la dirección esperada de cambio es incierta.
Las flechas resaltan las frecuencias esperadas para
los tipos de cambios bidireccionales e inciertos.
Figure 3. Histogram showing the percent of diffe-
rent types of cause-effect changes assessed from
123 pairs of variables. This figure summarizes the
information contained in five different qualitative
matrices, each one associated with one of the five
solid arrows of conceptual model E (Figura 1)
(details in Aizen &Vázquez 2006). The symbol ↑o ↓
represents an unidirectional change, positive or
negative; ↑↓, a relation between two variables that
can vary either way, including quadratic-type res-
ponses; 0, a neuter  relation where no change is
expected; ∆, a change that lacks a directionality;
and ?, an uncertain causal relation. The solid
arrows highlight the expected frequencies of the
bidirectional and uncertain change types.
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sentada por una campana invertida.  En este
caso, el investigador compara la producción
de semillas en una serie de sitios muy pertur-
bados (e.g., con alta carga de ganado) vs. poco
perturbados (e.g., con muy baja carga de
ganado), calcula el promedio de esta variable
por planta, por flor, o por fruto para cada tipo
de hábitat, obteniendo el resultado que indi-
can los puntos de la Figura 2. La aplicación de
una  prueba estadística (e.g., un test t), le in-
dica que no existen diferencias significativas;
de hecho los dos promedios obtenidos son
prácticamente iguales. A partir de estos resulta-
dos, ¿es lícito concluir que no existe ningún
efecto del ganado sobre el éxito reproductivo
de la especie estudiada? Claramente no, ya que
la producción de semillas de las plantas de la
especie focal sí varía con la intensidad distur-
bio, exhibiendo un máximo, en este ejemplo, a
niveles intermedios de carga de ganado. De
hecho cualquier comparación entre dos o pocos
puntos, o datos agrupados en dos o pocas cla-
ses, para una especie que exhibe una respuesta
al disturbio como la de la Figura 2 podría
resultar en la conclusión, errónea o parcial en
todos los casos, que la respuesta reproductiva
al disturbio es neutra, negativa, e incluso
positiva. Esto se debe a que un diseño de tipo
comparativo no es capaz de capturar este tipo
de variación curvilínea. Un problema similar
surge cuando la respuesta reproductiva a un
disturbio se ajusta a cualquier tipo de función
donde a partir de cierto nivel de disturbio la
producción de semillas es invariante.   En este
caso se detectaría una ausencia de efecto si las
situaciones de disturbio comparadas se en-
cuentran en la parte constante de la curva. El
mismo efecto se produciría cuando las situacio-
nes comparadas se encuentran comprendidas
en un rango estrecho del gradiente de disturbio,
y en consecuencia las diferencias en los valores
de las variables respuestas son pequeñas.

Otro problema relacionado, es que la mayoría
de los disturbios ocurren a la escala de paisaje
y, en consecuencia, los estudios sobre sus efec-
tos biológicos, incluyendo la polinización y el
éxito reproductivo de las plantas, carecen de
una adecuada replicación o en muchos casos
de una verdadera replicación (i.e, “pseudo
replicación”, sensu Hurberlt 1984). En particu-
lar, esta falta de verdadera replicación (e.g.,

cuando se consideran las plantas y no los sitios
muestreados como las unidades experimen-
tales) puede llevarnos a conclusiones erróneas.
Por ejemplo, si comparamos la producción de
semillas de 10 plantas de una especie X en un
sitio de bosque con cierto nivel de tala y otras
10 plantas de la misma especie en un sitio de
bosque sin tala, podríamos encontrar que las
plantas en el sitio intervenido producen menos
semillas que en el no intervenido ¿Como debe-
ríamos interpretar este resultado? Una inter-
pretación posible, relacionada a la hipótesis
que motivó este estudio, es que esta diferencia
se debe a la alteración del hábitat provocada
por la tala y su efecto disruptivo sobre las inte-
racciones planta-polinizador. Sin embargo,
una alternativa es que las plantas en el sitio de
bosque sin tala producen más semillas simple-
mente por características particulares del sitio
(e.g., más nutrientes, humedad, etc.) o de las
plantas de ese sitio (e.g., un mayor grado de
heterosis) no relacionadas a la intervención
humana. Por más pequeñas que sean las dife-
rencias, dos sitios nunca son exactamente
iguales y un diseño pseudo replicado no per-
mite discriminar, en este caso, qué porcentaje
de estas diferencias puede atribuirse al efecto
del disturbio, o a características propias de los
sitios o los organismos que ocurren en ellos
(Hurberlt 1984).

El origen de la baja replicación, o de la
pseudoreplicación, está relacionado con va-
rios factores logísticos no mutuamente exclu-
yentes, entre los que se incluyen la falta de
recursos económicos, limitaciones del tiempo
de muestreo y de personal disponible. Sin em-
bargo, en muchos casos la razón principal es
que el diseño propuesto no se ajusta a la forma
en que el ser humano impone un determinado
tipo de disturbio sobre el paisaje (Hargrove &
Pickering 1992).  Por ejemplo, un investigador
interesado en desarrollar un proyecto sobre el
efecto de la fragmentación de bosques en la
polinización y reproducción de la especie X se
encuentra en el campo con un paisaje de frag-
mentos boscosos que difieren en tamaño, for-
ma, grado de aislamiento (incluyendo frag-
mentos unidos a otros por corredores de hábi-
tat) y alteración, y que se encuentran rodeados
por distintos tipos de matrices (e.g., pasturas,
campos de agricultura, vegetación secundaria
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con distinto grado de recuperación, etc.). A
pesar de esta diversidad de situaciones, el in-
vestigador ha planeado restringir su investi-
gación a fragmentos de un rango de tamaño
determinado, aislados de otros denominados
como “bosque continuo” (también definidos
arbitrariamente por un área mínima, ya que
ningún bosque es infinitamente continuo) por
un determinada distancia mínima, y rodeados
por un tipo de matriz específica. Esto claramen-
te restringe el número de sitios disponibles pa-
ra el proyecto. Sea cual sea el tipo de disturbio,
la búsqueda de sitios que reúnan una serie  de
características específicas en un paisaje que es
altamente heterogéneo puede resultar en la ba-
ja replicación de la que adolecen muchos de los
estudios sobre este tema (ver Aguilar et al. 2006).

Por último, un estudio que compara dos o
pocos niveles de intensidad o frecuencia de
un disturbio determinado tiene otra desventaja
fundamental: el investigador no está evaluan-
do los efectos de un tipo de perturbación de
hábitat específico en el contexto de los paisajes
heterogéneos del mundo real, sino en abstrac-
ciones o submuestras sesgadas de los mismos.
En estos paisajes, las características de los dis-
turbios varían en forma relativamente continua
y las mismas pueden sintetizarse más fiel-
mente en uno o más gradientes, que en una, dos
o pocas categorías (ver también Cottingham et
al. 2005).

PERSPECTIVAS

Los distintos tipos de limitaciones discutidos
en las secciones anteriores pueden circunscri-
birse por medio de un diseño que incorpore
información sobre distintos atributos biológi-
cos relevantes de las especies involucradas y
características del disturbio y/o del paisaje
(Burel & Baudry 2003).  Este diseño involucra
la selección de una serie de variables que el
investigador propone como causas próximas
de los efectos propuestos como hipótesis.  Estas
variables pueden acomodarse dentro del es-
quema conceptual provisto por el modelo E
(Figura 1), u otros más complejos (Kremen et
al. 2007).  Un ejemplo específico es provisto
por Aizen & Vázquez  (2006). En base a un
trabajo de Vázquez & Simberloff (2004), estos

autores propusieron como hipótesis que la
herbivoría por ungulados introducidos, cuya
intensidad fue caracterizada por un índice de
ramoneo, afecta la polinización y el éxito
reproductivo de una hierba característica del
bosque templado de Sudamérica Austral,
Alstroemeria aurea, a través de cambios en su
densidad absoluta y relativa. Las variables
consideradas, además de la intensidad del
disturbio, fueron la densidad absoluta y rela-
tiva de la planta focal, los atributos más directa-
mente afectados por este tipo de disturbio, la
frecuencia de visitas, el depósito tanto de polen
con-específico como hetero-específico, y la
producción de frutos y semillas por fruto. En
un segundo paso, estos autores propusieron
un modelo específico de cómo estas variables
estaban relacionadas. Este modelo constituye
una hipótesis de trabajo, que puede ponerse a
prueba utilizando las técnicas del análisis de
caminos (“path analysis”) y de modelado por
medio de ecuaciones estructurales (SEM por
“Structural Equation Modelling”). Estos méto-
dos no sólo permiten establecer cuán adecua-
do es el ajuste de un modelo determinado a un
grupo de datos recolectados en el campo, sino
también discriminar entre modelos alterna-
tivos (Shipley 2000; Mitchell 2001). Las distin-
tas hipótesis específicas de causalidad que
conforman el modelo propuesto (i.e., relacio-
nes entre pares de especies) pueden ser tam-
bién verificadas, ya sea en el campo o en el la-
boratorio, por medio de experimentos manipu-
lativos (e.g., Townsend & Levey 2005). Sin
embargo, este tipo de evidencia debe ser consi-
derada como complementaria, y no sustitutiva,
a la provista por la aproximación correlativa
propuesta ya que usualmente estos experi-
mentos se realizan a escalas espaciales y tem-
porales pequeñas (ver Oksanen 2001), además
de incluir en muchos casos efec-tos colaterales
no deseados (Hurberlt 1984, Huston 1997).

Al considerar un disturbio como una vari-
able continua, o de naturaleza multivariada,
no sólo se puede incluir en el análisis el con-
texto paisajístico en el que ocurre ese disturbio,
sino también la escala espacial en que el efecto
de un disturbio es más potente. Por ejemplo,
en el paisaje altamente modificado del centro
de Europa Steffan-Dewenter et al. (2002) estu-
diaron como el porcentaje de hábitat semi-
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natural remanente y la diversidad de distintos
tipos de hábitat, en áreas circulares  concén-
tricas de radio creciente (de 250 a 3000 m),
afectaban la abundancia y diversidad de dis-
tintos gremios de polinizadores. Este trabajo
combinó información obtenida a partir de un
Sistema de Información Geográfico con datos
sobre la abundancia y composición del ensam-
ble de abejas obtenidos a partir de muestreos
estandarizados en 15 sitios distintos. Si bien
los resultados obtenidos indicaron un efecto
positivo general de la proporción de hábitat
semi-natural, la respuesta de los distintos gre-
mios de abejas fue dependiente de la escala
(más local para las abejas solitarias, que para
Apis mellifera). Siguiendo la línea de este ejem-
plo, el investigador podría evaluar en forma
conjunta con la dependencia de la escala, los
efectos de diferentes aspectos de un disturbio
(e.g., intensidad, frecuencia, porcentaje de área
afectada, etc.) o la interacción entre dos tipos
de disturbio distintos (e.g., herbivoría y frag-
mentación) que varían a lo largo y ancho de
un paisaje.

Un enfoque correlativo, pero de naturaleza
mecanicista, como el propuesto, también per-
mite comprender respuestas de distinto signo
incluyendo las de tipo cuadrática. Por ejemplo,
una relación como la graficada en la Figura 2,
entre el disturbio y el éxito reproductivo, po-
dría resultar de la acción de dos factores que
afectan una tercer variable, pero con signos
opuestos. También, aquellos factores que
influyen directamente sobre una tercer vari-
able en forma no-lineal pueden modelarse in-
corporando términos cuadráticos o polino-
miales de grado mayor. Sin embargo, existe un
nivel mínimo de replicación requerida para que
un modelo pueda ponerse a prueba y ser com-
parado con otros modelos alternativos, el que
claramente se incrementa con el número de
variables, y términos de las mismas, incluidos
en el modelo (ver Shipley 2000). De todas for-
mas, este problema se soluciona ya sea incre-
mentando el número de sitios muestreados y/o
simplificando el modelo.  Bajo este enfoque,
una mayor replicación puede alcanzarse en
forma relativamente sencilla, ya que el investi-
gador no está restringido a relevar sitios con
características tan específicas como en el caso
de aplicar un enfoque comparativo.

A pesar de las ventajas que presenta un enfo-
que más mecanicista como el propuesto, el que
permite incluir no sólo información de vari-
ables causales sino también evaluar la escala
espacial en que las mismas están actuando,
éste ha sido raramente aplicado.  Posiblemente,
esto se deba, al menos en parte, a los caminos
separados que han seguido la ecología de la
polinización y la del paisaje. Durante los últi-
mos 30 años ha existido un énfasis en entender
los mecanismos ecológicos que subyacen la
reproducción de las plantas, incluyendo las
transferencia de polen y los distintos eventos
postpolínicos que conducen a la formación de
semillas y frutos (Harder & Barrett 2006).  Sin
embargo, esta perspectiva mecanicista se ha
perdido cuando los estudios sobre la ecología
reproductiva han involucrado la escala del
paisaje (pero ver Kremen et al. 2004). Dada la
importancia que tienen estos trabajos en el
contexto de la así llamada crisis de la poliniza-
ción (Kearns et al. 1998; Wilcock & Neiland
2002; Biesmeijer et al. 2006), esta integración
de áreas es una necesidad práctica y urgente.
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