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Como rasgos funcionales entendemos las caracteristicas
morfologicas, fisiologicas, quimicas o fenologicas de una planta
que expresan una funcion en el ecosistema. Se consideran
herramientas importantes para investigar procesos biogeogrdficos,
ecoldégicos y evolutivos. No obstante, la biogeografia funcional en
islas es un campo de investigacion muy reciente y todavia falta
mucha informacion sobre rasgos funcionales de plantas insulares.
En este articulo presentamos datos sobre los sindromes de
insularidad relacionados con los rasgos funcionales mds
destacados a nivel global y los relacionamos con estudios
recientemente realizados en Canarias sobre este tema.

Conjuntamente, intentamos responder preguntas clave como:
¢ Como se diferencia la flora de una isla ocednica como Tenerife de
floras continentales respecto a la composicion y diversidad de
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rasgos funcionales?, y ;Cudles de los sindromes insulares se
confirman para el archipiélago canario? Contestando a estas
preguntas queremos aportar conocimientos fundamentales sobre
procesos biogeogrdficos, ecoldgicos y evolutivos que influyen en el
ensamblaje y funcionamiento de las comunidades insulares y dar
nuevas ideas para futuras investigaciones sobre biogeografia
funcional en islas.

Introduccion:
Biogeografia de islas y rasgos funcionales de plantas

La biogeografia se divide tradicionalmente en diferentes ramas segtn el
enfoque temporal que reciba. La biogeografia histérica generalmente
estudia como los procesos histéricos, procesos evolutivos o tectdnicos,
influencian la distribucién de los seres vivos y la diversidad, e intenta
averiguar las causas de estos cambios. Mientras, la biogeografia ecoldgica
investiga cémo los procesos ecoldgicos actian sobre la distribucién de los
seres vivos a corto plazo, intentando identificar los factores fisicos que
explican los patrones actuales de la distribucién de la biota. Ademads, la
biogeografia se puede agrupar seglin las caracteristicas de las propias
especies. Por un lado, la biogeografia taxonémica se centra en estudiar la
distribucién espacial de los taxones, su composicidn y diversidad y, por otro
lado, 1a biogeografia filogenética investiga los grupos o clados filogenéticos
en un contexto geografico. La biogeografia funcional relaciona los patrones
geoespaciales de grupos de especies que muestran los mismos rasgos
funcionales con procesos ecoldgicos y evolutivos que determinan la
composicién y las caracteristicas de los ecosistemas que las componen.
Finalmente, la biogeografia funcional de islas podemos definirla como la
disciplina que estudia los procesos ecoldgicos y evolutivos que controlan la
estructura, la diversidad y el funcionamiento de las comunidades insulares
mediante el enfoque en los rasgos funcionales y las estrategias ecoldgicas de
las especies (Schrader et al., 2021).

Como rasgos funcionales de las plantas entendemos las caracteristicas
morfoldgicas, fisioldgicas, estructurales, quimicas o fenoldgicas de una
planta que expresan una funcién en el ecosistema relacionada con su
rendimiento o fitness, que depende de procesos como el crecimiento, la
reproduccidn o la estrategia de supervivencia. Por lo tanto, en muchos casos
los rasgos funcionales reflejan adaptaciones evolutivas de las especies a
factores abidticos, a factores bidticos como competencia, facilitacion etc. y/o
a perturbaciones naturales. En general, los rasgos funcionales que se estudian
en los individuos son aquellos que resultan cuantificables. Es importante
seleccionar los rasgos que mejor representen las funciones objeto de estudio,
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asi como tener en cuenta la capacidad de llevar a cabo su medicién. Los
rasgos funcionales muestran variaciones intra- e interespecificas, es decir,
entre individuos de la misma especie y entre individuos de diferentes
especies. Para un rasgo como la forma o el peso de la hoja, para ciertas
especies, las variaciones intraespecificas pueden resultar mayores que las
variaciones interespecificas. Otros rasgos como el tipo de dispersion o la
forma de polinizacién no varian entre individuos, sino entre especies.

Los rasgos funcionales se pueden investigar por separado o en conjunto.
Por ejemplo, nos puede interesar exclusivamente el tipo de dispersion de una
comunidad o de todas las plantas de una isla, o bien analizar la combinacién
de varios rasgos de hojas y tronco de todas las especies de una comunidad
(por ejemplo, forma, 4rea, biomasa, contenido de carbono y nitrégeno de las
hojas, densidad de la madera, altura del individuo, etc.), y los cambios
composicionales relacionados con estrés ambiental o perturbaciones. En
general, los rasgos funcionales de plantas representan unas herramientas
efectivas para investigar filtros o procesos biogeograficos a diferentes niveles
de organizacién, por ejemplo, a nivel de especies, poblaciones,
hébitats/ecosistemas o islas enteras. Los rasgos también nos ayudan a
entender procesos como las adaptaciones de las especies, el ensamblaje y la
dindmica de las comunidades vegetales en islas.

Segin Schrader et al. (2021), los rasgos funcionales de plantas
relevantes en biogeografia insular se pueden relacionar con cinco funciones:
(i) capacidad de dispersién, (ii) reproduccion y persistencia, (iii) explotacion
de recursos, (iv) ocupacion del espacio, y (v) resistencia/tolerancia frente a
estrés y perturbaciones (Tabla 1). Entre estos rasgos podemos mencionar:
modo de dispersion, caracteristicas del propédgulo, sistema de reproduccion,
sistema de polinizacion, caracteristicas morfoldgicas y quimicas de la hoja 'y
de la raiz, altura de la planta, densidad de la madera, dormancia en semillas,
o capacidad de defensa.

La biota de islas, especialmente de islas ocednicas (Ferndndez-Palacios
& Fernandez-Palacios, 2024), es el resultado de tres procesos fundamentales
(MacArthur & Wilson, 1967; Whittaker er al., 2008). Las tasas de
inmigracion y colonizacién determinan el nimero de especies que pueden
formar una poblacién suficientemente grande y estable para mantenerse un
cierto tiempo en la isla. La especiacién es un proceso evolutivo que da lugar
a la aparicién de nuevas especies insulares capaces de explotar nichos
desocupados. La extincion o extirpacion de una especie se refiere a la
pérdida total hasta el dltimo individuo de una especie de la isla. Siguiendo la
teoria del equilibrio de la biogeografia insular de MacArthur & Wilson
(1967; fig. 1), existe un equilibrio entre la tasa de colonizacién y la de
extincion, las cuales determinan el nimero de especies que pueden coexistir
en una isla. Ese nimero o riqueza depende principalmente del aislamiento y
el tamafio de la isla.
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Tabla 1. Rasgos funcionales de plantas relevantes en biogeografia de islas (segun
Schrader et al., 2021).

Funcion Rasgo

Modo de dispersion (endo-/epizoocoria, anemocoria, hidro-/talasocoria,
Capacidad de dispersion  autocoria).

Caracteristicas del propagulo (masa, tamafio, forma, cantidad, longevidad).

Reproduccion sexual o vegetativa.
Reproduccion / Caracteristicas del propagulo (masa, tamafio, forma, cantidad, longevidad).
Persistencia Capacidad de rebrotar o de formar un banco de semilla (tamafio, longevidad).
Sistema de reproduccion (autocompatibilidad, hermafrodita, monoecia,
dioecia).
Sistema de polinizacion (zoofilia, anemofilia, hidrofilia).
Caracteristicas morfoldgicas y quimicas de la hoja (area foliar, area foliar
Explotacion de recursos,  especifica, grosor, contenido de materia seca, contenido de nitrégeno, fésforo,
uso adquisitivo o carbono).
conservador Altura de la planta, densidad de la madera.
Caracteristicas de las raices (longitud especifica radicular).

Modo de dispersion (endo-/epizoocoria, anemocoria, hidro-/talasocoria,
Ocupacion del espacio autocoria).

Altura de la planta, forma de vida, longevidad.

Altura de la planta, densidad de la madera, dormancia y desecacion en

Resistencia / tolerancia semillas.
frente a 95_"’95 y Caracteristicas de la hoja (area foliar especifica, grosor, contenido de materia
perturbaciones seca)

Capacidad de regeneracion vegetativa, de rebrotar o formar un banco de
semillas.

Capacidad de defensa (caracteristicas mecanicas/estructurales como espinas
o caracteristicas quimicas como taninos y fenoles).

Mas recientemente, Whittaker et al. (2008) introdujeron la historia
geoldgica en un modelo biogeogréfico insular representando la importancia
de los tres procesos mencionados durante la ontogenia de una isla oceédnica
(Fernandez-Palacios & Fernandez-Palacios, 2024). Segin este modelo, la
diversidad de especies y, posiblemente también la diversidad funcional,
tienen una relacién unimodal con la edad geoldgica de la isla, llegando a un
maximo en edades intermedias cuando la heterogeneidad topogrifica de la
isla es mds alta (Fig. 2).

Los procesos de colonizacidn, adaptacion, evolucidn y extincidn de las
especies en interaccion con las condiciones fisicas de las islas, como tamafio,
altitud, geologia o aislamiento, caracterizan las comunidades insulares. Las
mds llamativas entre estas caracteristicas son: el empobrecimiento y la
disarmonia de la biota, el relictualismo y el sindrome de la insularidad
(Fernandez-Palacios & Fernandez-Palacios, 2024). Este Gltimo término se
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Extincion en isla pequena

----- Extincién en isla grande
Inmigracién en isla cercana al territorio de origen
Inmigracién en isla lejana al territorio de origen

Tasa (nimero de especies por tiempo)

Namero de especies presentes en la isla

Fig. 1. Modelo de MacArthur & Wilson (1967) mostrando puntos de equilibrio de
riqueza de especies insulares relacionados con las tasas de inmigracién y extincion
que, a su vez, dependen del aislamiento y del tamafio de la isla. Fuente:
https://blog.creaf.cat/es/conocimiento/paraisos-perdidos.
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Fig. 2. Modelo biogeografico de la ontogenia de una isla oceanica (Whittaker et al.,
2008). Cambios de la riqueza de especies y de las tasas de especiacion, inmigracion
y extincion a lo largo de la historia geolégica de la isla desde la emersidn hasta su
sumersion. K = Capacidad de carga de la isla.

refiere a la tendencia de las especies insulares a desarrollar comportamientos
y adaptaciones morfolégicas particulares debido a nuevas o diferentes
condiciones ecoldgicas (nuevos nichos) que las hace mas competitivas en el
ambiente insular. Debido a estos procesos biogeogréficos y evolutivos, se
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espera que los rasgos funcionales de plantas en islas y la composicién de
estos en los ecosistemas insulares se distingan de alguna forma de los de la
flora continental.

Los sindromes de insularidad en plantas y la necesidad de
estudiar sus rasgos funcionales en islas oceanicas

En las tdltimas décadas, el campo de la ecologia funcional, es decir, el
estudio de comunidades y ecosistemas a partir de rasgos fenoldgicos,
fisiolégicos y morfoldgicos medibles a nivel de individuo, y mediante los
cuales interacttian con su entorno bidtico y abiético, ha tenido un gran avance
gracias a estudios y revisiones exhaustivas (Wright et al., 2004; Violle et al.,
2007; Diaz et al., 2016). La integracién de rasgos funcionales en las teorias
generales de la biogeografia insular estd a la vanguardia de la investigacion
actual. Por ejemplo, Schrader et al. (2023) revelaron que también existe un
equilibrio dindmico de diversidad de rasgos funcionales de plantas en
pequeiias islas continentales frente a la costa australiana, confirmando asi la
teoria de MacArthur & Wilson (1967). Por lo tanto, igual que la riqueza
taxondmica, el nimero o riqueza de diferentes rasgos funcionales en una isla
se mantiene estable en el tiempo, a pesar del continuo recambio o «turnover»
de rasgos.

No obstante, el progreso en la biogeografia funcional de islas se
encuentra actualmente frenado por la falta de disponibilidad de informacién
sobre rasgos funcionales, ya que las especies insulares, muchas de ellas
endemismos, no estdn bien representadas en los grandes bancos de datos
globales como TRY, AUSTRAITS, DRYAD o GRooT. En la actualidad, se
dispone de pocos datos y limitados Gnicamente a algunos rasgos funcionales
de una flora completa de una isla ocednica: Islas Juan Ferndndez (Takayama
et al., 2018). Por esta razén, Barajas Barbosa et al. (2023) propulsaron en
2017 un proyecto de investigacién con el objetivo de llenar este vacio, que
ha permitido proporcionar la primera caracterizacién completa del espacio
de rasgos funcionales aéreos de plantas nativas de una isla ocednica. El
siguiente paso consistié en comparar este espacio funcional insular con el
espacio funcional global previamente publicado (Diaz et al., 2016). La
hipétesis de partida era la siguiente: como resultado del empobrecimiento, la
disarmonia de las floras insulares, nuevos nichos ecoldgicos y procesos
evolutivos, se esperaba la aparicion de nuevos rasgos funcionales y la
extension del espacio funcional en las islas ocednicas. Es decir, se postulé
que los diferentes filtros que participan en el poblamiento insular limitarian
la diversidad funcional en una isla, mientras que los procesos evolutivos
aumentarian el espacio funcional con la generacién de nuevos rasgos (Fig.
3).
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Fig. 3. Hipdtesis de trabajo: los diferentes filtros en el poblamiento insular,
especialmente el filiro de dispersién, limitan la diversidad funcional en una isla,
mientras que los procesos evolutivos como la especiacién aumentan el espacio
funcional insular con la generacién de nuevos rasgos. Fuente: elaboracién propia.

Para comprobar la hipétesis se seleccioné la isla de Tenerife como
modelo ideal de una isla ocednica madura con una gran variedad de
ecosistemas altitudinales. Se analizaron muestras de material vegetal de 348
especies de plantas con semillas, el 80% de la flora nativa segura (Izquierdo
et al., 2010), recogidas en 500 sitios distribuidos por toda la isla, desde la
costa hasta los 2700 m de altitud (Fig. 4, tabla 2). Se eligieron ocho rasgos
funcionales importantes relacionados con la reproduccién, la explotacién de
los recursos, el crecimiento de la planta y la tolerancia al estrés ambiental y
a las perturbaciones (Tabla 2).

Tabla 2. Los ocho rasgos funcionales muestreados en el trabajo de Barajas Barbosa
el al. (2023).

Rasgo funcional Abreviacion Unidad Namr:;z:tfezzgescies
Altura de la planta H dm 421
Area foliar LA om? 348
Contenido de biomasa foliar seca LDMC mg g! 344
Biomasa seca por unidad de area foliar LMA gm? 344
Grosor de la hoja Lth mm 344
Contenido de nitrégeno de la hoja Nmass mg g 316
Peso de la semilla SM g 1000 semillas 322
Densidad de la madera SSD mg mm- 330
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Fig. 4. a) Ubicacion de la isla de Tenerife en un espacio climatico (temperatura y
precipitacion media anual), representando los principales biomas del mundo de
Whittaker. b) Localizacién de los 500 sitios de muestreo de los rasgos funcionales de
plantas nativas en Tenerife. Fuente: Barajas Barbosa et al., 2023

En concreto, se determinaron: (i) la altura de la planta (extraida de la
bibliografia), (ii) el drea foliar, (iii) el contenido de biomasa foliar seca, (iv)
la biomasa seca por unidad de area foliar, (v) el grosor de la hoja, (vi) el
contenido de nitrégeno de la hoja, (vii) el peso de la semilla, y (viii) la
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densidad de la madera. Se recolectaron entre tres y cinco individuos por
especie en diferentes lugares de la isla y, dependiendo del tamafio de las
hojas, entre 15 y 30 hojas por individuo. Las hojas recolectadas ademads de
estar expuestas al sol, debian ser enteras, maduras y sanas. Las especies
fueron agrupadas segin su estatus corolégico, en cinco grupos: (i)
endemismos macaronésicos (especies relicticas), (i1) endemismos canarios,
(ii1) endemismos tinerfefios, (iv) endemismos resultados de diversificacion
(cladogénesis), y (v) especies nativas no-endémicas.

El espectro global de los rasgos funcionales
de plantas y el caso de una isla oceanica

El espectro global de los rasgos funcionales de plantas esta caracterizado
por dos grupos o dos nubes en el diagrama de un andlisis de componentes
principales (PCA, fig. 5; Diaz et al., 2016). A la derecha, se encuentran los
arboles con semillas grandes y, frecuentemente, con hojas grandes; mientras
que las plantas herbdceas con tallos pequefios, hojas y semillas pequenas se
agrupan a la izquierda. El segundo eje del PCA estd relacionado con la
proporcidn o ratio entre biomasa seca y drea foliar (LMA) y el contenido de
nitrégeno foliar, y representa las estrategias de explotacion de recursos
(estrategia adquisitiva y conservadora). Por lo tanto, abajo a la derecha en el
diagrama, nos encontramos a las gimnospermas que presentan aciculas
relativamente pesadas en relacion con su drea foliar y con bajo contenido de
nitrégeno, representando la estrategia conservadora.

Barajas Barbosa er al. (2023) revelaron que el espacio de rasgos
funcionales de Tenerife es sorprendentemente similar al espectro funcional
global de las plantas (Fig. 6), pero con una marcada sobrerrepresentacion de
arbustos lefiosos. Se observa un mdaximo de distribuciéon de especies
tinerfefias en el centro del diagrama PCA, que representan arbustos. Esta
observacion es consistente con el sindrome de insularidad descrito como
lefiosidad insular o «island woodiness», una de las peculiaridades mas
sorprendentes de las floras de las islas ocednicas (Lens ef al., 2013; Niirk et
al., 2019; Zizka et al., 2022). Se ha propuesto que este sindrome ha surgido
como una adaptacién al clima mediterrdneo, mayoritariamente &rido, de
Canarias, ya que se reduce el riesgo de estrés hidrico durante el periodo seco
(Zizka et al., 2022), al tiempo que permite a linajes lefiosos diversificados
ocupar un mayor espacio funcional (Niirk et al., 2019). La lefiosidad insular
también se denomina lignificacién secundaria dado que se trata de una
lignificacién adquirida o derivada relacionada con procesos evolutivos. Es
decir, el ancestro es una especie herbacea que evolucioné en la isla hacia una
especie lefiosa (Ferndndez-Palacios & Ferndndez-Palacios, 2024).

107



o
Q
a
2.
o .
“wla .
X Cend e
-2- - ‘:.J‘,‘_"'i:a .
o i V. X
ngiosperm o Sy
-4+ « Woody 7 » Gymnosperm
Non-woody o » Pteridophyte
B R

Fig. 5. Proyecciones de las dos primeras dimensiones de un analisis de componentes
principales (PCA) de seis rasgos funcionales de plantas a nivel global. Las
abreviaciones siguen las de la tabla 2. a) distribucién de las especies segun la
combinacién de seis rasgos funcionales, b) distribucion de las plantas lefiosas vs. no
lefiosas, y c) distribucion de las angiospermas, gimnospermas y pteridofitas. Fuente:
Diaz et al., 2016.

En Canarias, la lefiosidad insular o lignificacién secundaria ha surgido
en 38 ocasiones independientes en 34 géneros dentro de 15 familias, lo que
constituye un récord mundial entre las 258 islas que han sido estudiadas
(Lens et al., 2013; fig. 7). Muchos de los linajes mas diversificados/radiados
como Sonchus, Echium, Argyranthemum o Aeonium estan incluidos en este
grupo (Fig. 8).
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Fig. 6. Comparacion del espectro global de plantas representadas por la combinacion
de seis rasgos funcionales (color gris) con el espacio funcional de las plantas nativas
de Tenerife (color turquesa). Fuente: Barajas Barbosa et al., 2023.
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Fig. 7. Sindrome de lignificacién secundaria («island woodiness») a nivel global
(nimero de transiciones evolutivas hacia lignificacion insular). Fuente: Zizka et al.,

2022.
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Fig. 8. Sonchus canariensis, una de las especies arbustivas mas altas del linaje
diversificado. Fuente: http://endemicascanarias.com

Otro resultado interesante e inesperado fue que la expansidn del espacio
funcional en la isla de Tenerife estd relacionada principalmente con las
plantas nativas no-endémicas, es decir, especies que colonizaron Tenerife sin
sufrir especiacion (Barajas Barbosa et al., 2023). Se trata de especies de
llegada reciente o de especies que tienen una gran capacidad de dispersion,
por lo que mantienen cierto flujo genético entre poblaciones insulares y
poblaciones continentales, lo que evita el aislamiento reproductivo necesario
para el comienzo de una especiacion in-situ.

Por el contrario, los endemismos canarios, los tinerfefios y las especies
diversificadas (por cladogénesis) estdn claramente ubicados en el centro del
espacio funcional, representando una convergencia evolutiva hacia especies
arbustivas sin mostrar cambios en sus rasgos funcionales, sino que se han
radiado dentro de un rango limitado de variacién funcional. Solo en linajes
como Aoenium y Polycarpaea la especiaciéon in-situ (cladogénesis) ha
aumentado el espacio funcional, si se compara con las especies no-
diversificadas. El rasgo funcional novedoso son las hojas suculentas (Fig. 9,
parte baja del diagrama f). El andlisis de la diversidad funcional basado en
caracteristicas morfoldgicas extraidas de la bibliografia también proporcion6
evidencia de que las especies endémicas de Canarias se agrupan alrededor de
puntos criticos funcionales y que las especies nativas no-endémicas son las
principales responsables de la expansion del espacio funcional (Hanz et al.,
2022).
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Fig. 9. Espacio funcional segun los diferentes grupos coroldgicos de especies
endémicas/nativas. a) espacios de todas las plantas de Tenerife, b) especies nativas
no-endémicas, c) endemismos macaronésicos, d) endemismos canarios, e)
endemismos tinerfefios, y f) especies resultado de diversificacion in-situ
(cladogénesis). Ubicacién de cinco especies emblematicas de la flora de Tenerife en
el grupo coroldgico al que pertenecen. Fuente: Barajas Barbosa et al., 2023.

Por lo tanto, una importante conclusion que se obtiene de este primer
estudio de rasgos funcionales aéreos de una flora insular casi completa es que
las hipdétesis iniciales que postulaban la aparicion de nuevos rasgos
funcionales y la extension del espacio funcional no se han confirmado. Por
lo menos en el caso de Tenerife, lo que probablemente también puede ser
valido para la flora canaria, la colonizacién no fue limitante para la diversidad
funcional, y la especiacion in-situ durante millones de afios no ha generado
un nimero elevado de nuevos rasgos funcionales.

Rasgos funcionales de las hojas:
estrategia adquisitiva — conservadora

Los rasgos funcionales de las hojas de las plantas reflejan adaptaciones
a condiciones abidticas o fisicas, pero también a interacciones entre especies
en comunidades vegetales. Por lo tanto, algunos de los rasgos foliares
responden a gradientes fisicos, como aridez, temperatura o disponibilidad de
nutrientes, mientras otros responden a procesos de sucesion ecoldgica y, en
general, a la dindmica de una comunidad frente a perturbaciones naturales
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(Westoby & Wright, 2006). En este contexto, se ha descrito un gradiente de
variacion o continuum de rasgos funcionales que expresa la estrategia
ecoldgica relacionada con la explotacién de recursos de la especie, y que
varia entre una estrategia adquisitiva y una estrategia conservadora (Diaz et
al., 2016).

Estas estrategias se basan en un equilibrio de coste-beneficio en la
inversion de carbono en los tejidos para obtener los recursos necesarios.
Plantas con una estrategia adquisitiva generalmente tienen hojas con valores
bajos en rasgos como biomasa seca por unidad de area foliar (LMA) o
contenido foliar de carbono (C) y valores altos para los rasgos como area
foliar (LA) y contenido foliar de nitrégeno (N). Asi, producen de forma
rdpida material (hojas en este caso) de bajo coste en carbono que les permite
tener una capacidad fotosintética alta gracias al elevado contenido en Ny a
su area foliar, mientras presentan un tiempo de vida corto (Wright et al.,
2004) y una mayor exposicion a los herbivoros y a estrés abidtico, como las
sequias. Sin embargo, gracias a las condiciones ambientales favorables en las
que se encuentran, se pueden permitir una alta productividad de hojas que
reemplace a las que pierden. En el otro extremo, las plantas con estrategia
conservadora muestran la tendencia opuesta (Fig. 10).

La primera estrategia (adquisitiva) es tipica de especies ruderales o
pioneras que dominan en la primera fase de la sucesion ecolégica o en
condiciones ambientales favorables. Estas especies son capaces de explotar
rdpidamente los recursos existentes y reproducirse. La segunda estrategia
(conservadora) domina en comunidades maduras, especialmente en
condiciones de estrés ambiental, donde las especies crecen y se reproducen
mds lentamente.

Estrategia conservadora Estrategia adquisitiva
LMATMlHlNlcT LMAlLATHTNTCl

Condiciones de estrés ambiental Condiciones ambientales favorables,
(aridez) o competencia inter- disponibilidad alta de recursos
especifica alta, falta de recursos (humedad y nutrientes),

competencia inter-especifica baja

Fig. 10. Dimensién de estrategias ecoldgicas de plantas a lo largo del continuum
entre estrategia adquisitiva y estrategia conservadora con los rasgos funcional
correspondientes. Abreviaciones en el texto. Fuente: Elaboracion propia.
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Aunque la comparacién del espacio funcional global con el de una flora
insular como Tenerife (Fig. 11) no mostré en su conjunto diferencias respecto
a la distribucién de especies con estrategia adquisitiva y conservadora
(segundo eje del diagrama), el estudio de estas estrategias ecoldgicas en
comunidades insulares a través de los rasgos funcionales podria ser muy
interesante y prometedor. De hecho, ya se han realizado los primeros trabajos
con este enfoque en Canarias. Ratier Bakes er al. (2023) analizaron en
Tenerife los rasgos funcionales en comunidades vegetales de borde de
carreteras y comunidades maduras adyacentes y mostraron que tanto los
gradientes ambientales (elevacién) como las perturbaciones por carretera
(sucesién secundaria) se reflejan en los rasgos funcionales de las especies
dominantes. Otro estudio reciente indica cambios significativos en la
composicién de rasgos funcionales relacionados con la estrategia
adquisitiva/conservadora durante la sucesién primaria en coladas volcénicas
en Canarias (Otto et al., enviado).
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Fig. 11. Variacion de los rasgos funcionales en comunidades vegetales de borde de
carreteras (road plot) y comunidades maduras adyacentes (interior plot) segun la
elevacion en Tenerife. CWM = media ponderada del rasgo de la comunidad. Fuente:
Ratier Bakes et al., 2023.

Otro estudio enfocado en rasgos funcionales de las hojas de dos plantas
canarias dispersadas por viento, Kleinia neriifolia y Periploca laevigata
(Garcia-Verdugo et al., 2017), reveld unas hojas significativamente mas
grandes para poblaciones canarias en comparacion con las de poblaciones del
continente (Fig. 12). El aumento en el tamafio de las hojas en condiciones
insulares se ha descrito como otro sindrome de la insularidad y se ha
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relacionado con la falta de presion por herbivoros, ventaja competitiva por
luz y estabilidad climadtica en islas (Burns ef al., 2012). No obstante, atin se
necesitan mds estudios comparativos a nivel global para confirmar esta
tendencia en rasgos funcionales insulares (Whittaker et al., 2023).

Fig. 12. Variacion de las diasporas y del tamafo de las hojas observada en
condiciones de campo de los pares de especies entre el continente y las islas
canarias. Kleinia anteuphorbium — K. neriifolia (arriba), Periploca angustifolia — P.
laevigata (abajo). Fuente: Garcia-Verdugo et al., 2017.

Rasgos funcionales relacionados con la reproduccion:
modo de dispersion

Segtn la teorfa de la biogeografia insular, el filtro de dispersion es el
filtro mas importante en el proceso de colonizacién de una isla ocednica, dado
que solo una pequeiia parte de las especies continentales, que representan el
reservorio de especies candidatas, disponen realmente de la capacidad para
arribar a una isla alejada del continente. La existencia de este filtro de
dispersion, que influye especialmente en el ensamblaje de comunidades en
las islas ocednicas mds aisladas, se ha denominado sindrome de dispersion
a larga distancia («Long-distance dispersal syndromes», LDD; MacArthur
& Wilson, 1967; Whittaker et al., 2023).
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Al contrario de los animales, que tienen la capacidad de desplazarse
activamente, las plantas dependen de la dispersion pasiva, que ha sido
subdividida en cinco principales modos de dispersion (Fig. 13): (i) por viento
(anemocoria), (ii) en el tracto digestivo de un animal (endozoocoria), (iii)
adheridos a la piel, plumaje o motas de barro que transporta un animal (epi-
0 ectozoocoria), (iv) por agua (hidro- o talasocoria), y (v) sin medio de
transporte reconocible (autocoria). El dltimo tipo de dispersion se asigna a
plantas que no muestran ninguna adaptacién morfolégica a uno de los modos
de dispersion anteriores, es decir, no tienen rasgos funcionales relacionados
con la dispersién a larga distancia como frutos carnosos (endozoocoria),
semillas con superficie dspera o ganchos para adherirse al animal
(ectozoocoria), semillas aladas o con filamentos (vilanos) (anemocoria) o
semillas flotantes (hidrocoria).

Reservorio de especies Biota insular
continentales

Aerial-passive

S

.,

Y
Q{L\\\Zg Aerial-active 4{'\?)9\
g

Animal-internal
-

’E}r(' W,
WJ

Fig. 13. Formas de dispersion para arribar a una isla oceanica. Dispersion aérea-
activa, aérea-pasiva, acuatica-activa y acuatica-pasiva. Fuente: Aguilera et al., 1994.

En un contexto de biogeografia insular, se ha formulado la hipétesis de
que el aislamiento de una isla ocednica favorece la colonizacién y
persistencia de plantas con capacidad de dispersion a larga distancia (LDD,
anemocoria, zoocoria e hidrocoria), pero perjudica a las plantas que carecen
de esta capacidad (autocoria). Para tratar de confirmar esta hipétesis se han
llevado a cabo estudios que han recopilado informacién bibliogréifica sobre
modos de dispersion de especies de floras de islas ocednicas y de especies
floras continentales (Heleno & Vargas, 2015; Arjona et al., 2017; Takayama
et al., 2018; Price & Wagner, 2018). Ademds, se ha realizado una primera
estimacién de los modos de dispersion de las especies de la flora canaria
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(elaboracién propia). En este andlisis preliminar no se ha incluido la
hidrocoria, debido a la falta de disponibilidad de datos.

La figura 14 nos muestra que, en las floras de Azores y Canarias, las
plantas que carecen de adaptaciones morfoldgicas para la dispersién a larga
distancia dominan claramente, mientras que las plantas con dispersion
mediante zoocoria, que supuestamente representa la capacidad més alta de
dispersion, no superan el 20% del total. Ademds, de la comparacion con las
especies de las floras de Portugal y del conjunto del continente europeo, se
constata la ausencia de grandes diferencias en el espectro de los modos de
dispersion. Por lo que es posible concluir que el filtro de dispersién, o los
rasgos funcionales relacionados con la dispersién a larga distancia, han
tenido escasa importancia en la colonizacién y formacién de comunidades
vegetales en estos archipiélagos. En el caso de Canarias, estas observaciones
se pueden explicar por la cercania del archipiélago al continente, lo que
facilitarfa la llegada de especies con autocoria. Sin embargo, los datos
obtenidos para las islas Azores, que se encuentran a 1500 km de la costa de
Portugal y, por lo tanto, se trata de un archipiélago considerablemente aislado
en el Atlantico Norte, no concuerdan con la hipétesis de partida, y requiere
de estudios adicionales.

Para otros archipiélagos ocednicos como el de Galdpagos, situado a unos
1000 km de la costa de Ecuador, el espectro de modos de dispersion es mas
equilibrado, aunque la autocoria todavia es la forma de dispersién mds
abundante. Para la flora de las islas Juan Ferndndez en el océano Pacifico
Sur, se detecta la dominancia de la anemocoria, seguido por la autocoria y la
endozoocoria. Para Haw4di, uno de los archipiélagos més aislados del mundo,
se observa una clara dominancia de la zoocoria en su flora. Por lo tanto, para
los tres archipiélagos pacificos de Galdpagos, Juan Ferndndez y Hawdi, el
sindrome de dispersion a larga distancia (LDD) parece confirmarse (Fig. 14).
No obstante, resulta necesario un estudio comparativo de las floras de estos
archipiélagos en el Pacifico con las floras de origen en las dreas continentales
adyacentes, con el propdsito de determinar si realmente existe un filtro de
dispersiéon para el reservorio continental de plantas. Dado que la flora
hawaiana tiene su origen en zonas tropicales continentales caracterizadas por
el predominio de arboles tropicales de frutos carnosos y, consecuentemente,
con dispersiéon por endozoocoria dominante, la validez de estos sindromes
insulares tan citados en la biogeografia insular podria ser discutida.

Abhora la nueva pregunta es ;como han llegado estas plantas carentes de
dispersion a larga distancia (LDD) a islas aisladas? Recientemente, Nogales
et al. (2024) han propuesto enfocar la investigacién en mecanismos no
estdndar de LDD («non-standard LDD mechanisms») que se relacionan con
una «ornitocoria aleatoria» por aves omnivoras, granivoras o migratorias que
transportan los propagulos de estas plantas de forma aleatoria. Es decir, se
trata del mismo mecanismo que la zoocoria (endo- o ectozooria), pero con
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una probabilidad de que ocurra mucho mas baja, dado que los propagulos no
estan morfolégicamente adaptados.
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Fig. 14 Modos de dispersion de plantas en islas oceanicas comparado con los del
continente europeo. Por falta de informacion no se ha incluido la hidrocoria. Fuente:
Whittaker et al., 2023 y elaboracién propia.

Modo de polinizacion

Una vez arribadas a una isla ocednica, la reproduccién de las especies
vegetales y la supervivencia de sus poblaciones dependen también de la
polinizacién. A nivel global, la zoofilia, polinizacién por animales (insectos,
reptiles, aves etc.), es la forma mas comin. No obstante, a nivel global, la
anemofilia, o polinizacién por el viento, estd presente en el 12,5% de las
especies de angiospermas (Ollerton et al., 2011), y ha evolucionado
independientemente mas de 60 veces dentro de clados con especies
polinizadas por animales (Ackerman, 2000). Carlquist (1974) propuso el
sindrome de anemofilia en islas haciendo referencia a la importancia de la
anemofilia en algunos archipiélagos ocednicos. Igual que en el caso de la
lignificacién, la anemofilia en islas puede ser primaria/basal o
secundaria/derivada, dependiendo de si en la isla ocurrié un cambio debido
a procesos evolutivos desde la zoofilia propia del ancestro a la anemofilia de
la especie insular descendiente.

Como posibles beneficios de una anemofilia en islas derivada, Whittaker
et al. (2023) consideran: (i) la independencia de la disponibilidad limitada de
polinizadores (insectos) en islas, (ii) las condiciones generales de alta
frecuencia de viento en islas que favorecen la anemofilia, y (iii) la
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supervivencia de la especie por oufcrossing (cruzamiento de individuos no-
emparentados, exogamia) favorecida por la anemofilia. Como posibles
desventajas se pueden mencionar la inversién en la produccién de gran
cantidad de polen y la posible pérdida de polen y de la diversidad genética
por un posible transporte al mar. Para confirmar el sindrome de anemofilia
en islas se ha recopilado informacién bibliografica sobre los modos de
polinizacién de floras de islas ocednicas y floras continentales. Ademads, se
ha realizado una primera estimacién de los modos de polinizacién de la flora
canaria (elaboracion propia).

Los datos preliminares de anemofilia en plantas de las floras insulares
varian entre el 20% de Hawai, 26% de Ogasawara, 29% de Nueva Zelanda,
47% de Juan Ferndndez y 34% de las islas ocednicas del sur (islas
subantarticas; Lord, 2015), valores que estdn claramente por encima de la
cifra global del 12,5% (Whittaker et al., 2023; fig. 15). Estos valores
concuerdan con lo que postula el sindrome insular, especialmente los
estudios minuciosos llevados a cabo en las islas Juan Fernandez. No obstante,
Ollerton et al. (2011) también han mostrado una tendencia de aumento de la
anemofilia relacionado con la latitud geogrifica, de modo que s6lo un
andlisis sistematico comparativo y global de los mecanismos de polinizacién
en islas ocednicas podria confirmar este sindrome insular. En este contexto
es interesante indicar que los datos preliminares con respecto a la flora
canaria muestran un porcentaje de anemofilia relativamente bajo
(aproximadamente un 10%), lo que resulta excepcional entre los
archipiélagos estudiados. La cercania de Canarias al continente y la
diversidad de insectos polinizadores presentes en el archipiélago, podria

justificar esta particularidad.
Anemofilia
I I m Zoofilia
? e N &

(8}
<& &

100
80
6
4
2
0

Fig. 15. Modos de polinizacién de plantas en islas oceanicas comparado con la
situacién global. Fuente: Whittaker et al., 2023; Lord, 2015; y elaboracién propia.
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Dentro del modo de polinizacién de la zoofilia, la polinizacién por
reptiles, la saurofilia o saurogamia, se considera también un sindrome insular,
ya que todos los casos de saurofilia conocidos proceden de islas o peninsulas,
como Baja California y Florida (Fig. 16; Olesen & Valido, 2003). La
dispersion de plantas por reptiles, la saurocoria, también es comun en islas,
pero se encuentra también en continentes. Olesen & Valido (2003)
argumentan que estos fenémenos insulares ocurren debido a la alta densidad
de individuos (competencia intra-especifica, compensacion de densidad) y el
riesgo de depredacién reducido comparado con el continente, lo que permite
que los lagartos amplien su dieta incluyendo néctar, polen y frutos.

Fig. 16. Polinizacion por reptiles (saurofilia) en Macaronesia. A) Teira dugesii sobre
Musschia aurea (Madeira). B) Gallotia caesaris sobre la inflorescencia de Echium
hierrense (El Hierro). D) Gallotia gallotii sobre Lotus maculatus (Tenerife). F) Gallotia
atlantica y Aeonium lancerottense (Lanzarote). Fuente: Olesen & Valido, 2003.

Expresion sexual, dioecia

Otro rasgo funcional ligado a la reproduccion es la expresion sexual. El
dimorfismo sexual (dioecia) se caracteriza por la disposicidon de las flores
masculinas y femeninas en individuos distintos. Ademas de la dioecia, existe
la androdioecia, cuando existen individuos machos y hermafroditas en el
seno de la poblacién y la ginodioecia, cuando existen individuos hembras y
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hermafroditas. La monoecia se refiere a la separacion de sexos en el mismo
individuo. Finalmente, hablamos de dioecia funcional cuando especies
hermafroditas se caracterizan por una maduracién femenina anterior a la
masculina (protoginia) o viceversa (protandria) y actian como dioicas
funcionales (Fernandez-Palacios et al., 2017). La dioecia funcional también
se da cuando una especie monoica tiene individuos con gran dominancia de
un sexo.

La dioecia se ha considerado también un sindrome insular, dado que es
comun en islas como Hawdi (15% especies dioicas), Nueva Zelanda (15%),
La Reunién (15-20%), Galdpagos (16%), Tonga (16%), Ogasawara (13%) o
Nueva Caledonia (21%), valores superiores a la media global (10%)
(Whittaker et al., 2023). No obstante, hay que diferenciar entre dioecia
primaria o basal, cuando un ancestro colonizador ya era dioico, y la dioecia
secundaria o derivada, que es el resultado de la transformacién evolutiva de
un ancestro hermafrodita hacia un descendiente dioico. Se ha demostrado que
la dioecia en los continentes estd correlacionada con cuatro rasgos
biogeografico-ecoldgicos de las plantas (Vamosi et al., 2003): (i) distribucién
tropical, (ii) hédbito lefioso, (iii) frutos carnosos, y (iv) flores sencillas, no-
llamativas. Por lo tanto, se espera una dioecia basal alta en islas tropicales de
gran altitud que albergan bosques, especialmente si la diversificacion in situ
de ancestros dioicos ha sido importante, como es el caso de Nueva Caledonia
y Nueva Zelanda.

En el contexto de la biogeografia insular se han discutido las ventajas y
desventajas de la dioecia basal y la dioecia derivada. La dioecia basal podria
ser una desventaja en la primera fase de la colonizacién de una isla ya que se
necesitaria la doble inmigracién de un individuo macho y uno hembra de una
especie, pero puede representar una ventaja a largo plazo porque favorece el
outcrossing (cruzamiento de individuos no-emparentados), evitando de esta
forma el riesgo de depresién por endogamia en poblaciones pequeiias.

Todavia falta informacién sobre la expresion sexual y la filogenia de la
flora de muchos archipiélagos, incluido Canarias, para determinar si
realmente existe un sindrome de la dioecia insular y, de existir, si es resultado
de procesos evolutivos in-situ (dioecia derivada), o de un filtro de
colonizacién (dioecia basal). En Canarias, la dioecia basal tiene cierta
importancia en drboles de la laurisilva (Tabla 3; Fernandez-Palacios et al.,
2017).

Conclusiones

Los rasgos funcionales son unas herramientas utiles e interesantes para
investigar procesos en biogeograffa insular, como la colonizacién o la
adaptacién evolutiva a condiciones ecoldgicas nuevas o las estrategias de
supervivencia (estrategia pionera o madura). No obstante, todavia falta
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mucha informacién sobre rasgos funcionales de especies insulares para
realizar estudios comparativos entre archipiélagos y otras regiones del
mundo.

Tabla 3. Expresién sexual de arboles de la laurisilva y el bosque termofilo canario.

Especie Expresion sexual
Laurisilva

llex canariensis Dioecia

llex perado Dioecia

Laurus novocanariensis Dioecia

Morella faya Dioecia

Apollonias barbujana Dioecia funcional

Ocotea foetens Dioecia funcional

Picconia excelsa Androdioecia

Bosque terméfilo

Echium ssp. Ginodioecia

Phoenix canariensis Dioecia

Pistacia atlantica Dioecia

Pistacia lentiscus Dioecia

Phyllirea angustifolia Androdioecia

Juniperus turbinata ssp. canariensis Monoecia / Dioecia funcional

El primer estudio de rasgos funcionales de una flora insular completa se
realizé en Tenerife y nos aporta el interesante resultado de que el filtro de la
colonizacién no fue un factor limitante para la diversidad funcional y que la
especiacion in-situ durante millones de afios no gener6 un elevado niimero
de nuevos rasgos funcionales, con la excepcién de la suculencia de hojas que
si representa una originalidad evolutiva en Canarias. También hay que
destacar la lignificacién y, en especial, la lignificacién secundaria de la flora
canaria a nivel mundial. El estudio de las estrategias ecoldgicas de las plantas
a través de los rasgos funcionales relacionados con la explotacion de recursos
(continuum entre estrategia adquisitiva y conservadora) también se ha
aplicado en entornos insulares como Canarias y resulta bastante prometedor.

Con respecto a los rasgos funcionales de la reproduccién, como el modo
de dispersion, la flora canaria estd dominada por plantas sin adaptaciones
morfoldgicas para la dispersién a larga distancia y no se diferencia mucho de
la flora del continente europeo, igual que es el caso de otros archipiélagos de
la Macaronesia como Azores, observacion inesperada segun la teoria de la
biogeografia insular. En Canarias, tampoco se confirma el sindrome insular
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de la anemofilia observado en otros archipiélagos del mundo. Por dltimo, la
dioecia es un rasgo funcional comin en islas (sub)tropicales y también se
observa en Canarias, aunque faltan todavia datos para confirmar este
sindrome funcional en islas a nivel global.

El presente trabajo recopila las principales ideas expuestas en el Instituto
de Estudios Hispénicos de Canarias el pasado mes de noviembre, en el seno
de la Semana Cientifica organizada en homenaje al profesor Telesforo Bravo,
con el propésito de divulgar el papel de las islas como espléndidos
laboratorios naturales (Afonso-Carrillo, 2024).
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