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INTRODUCCION A LAS ISLAS

Jost MARIiA FERNANDEZ-PALACIOS

Resumen

Este capitulo no tiene otro objetivo que servir de introduccién al mundo de la biogeo-
grafia y ecologia insular para aquellos lectores alejados a esta disciplina y de paso ser-
vir como contexto al resto de los capitulos del presente libro, desarrollados por especia-
listas en sus respectivas areas. Con este fin se describen los diferentes tipos de islas
existentes, con sus particulares caracteristicas, los procesos que atanen al poblamiento
de éstas, las propiedades biogeograficas que como el empobrecimiento, la disarmonia o
el relictualismo las caracterizan y los modelos més importantes que han sido propues-
tos para entender la dindmica insular. Ademas, se abordan los procesos ecolégicos y
evolutivos que se disparan en las islas, asi como las tendencias evolutivas que mues-
tran las especies insulares. Finalmente, se diserta acerca de la importancia de las islas
como puntos calientes de biodiversidad y acerca del fenémeno de la extincién, tan liga-
do a ellas.

Abstract

This chapter is an introduction to the world of Island Ecology and it is chiefly dedicated
to the readers who are not directly linked to this field. It will also be a context for
introducing the rest of the chapters that have been developed by specialists of different
research areas. With this purpose, I describe here the different kinds of existing islands,
with their characteristics, the processes related to their colonisation, and their
particular biogeographical features, such as species empoverishment, disharmony or
relictualism, that characterise them. I also describe the most important models that
have been proposed to understand the dynamics of islands and I review the ecological
and evolutionary processes that are typical of islands, such as the evolutionary trends of
insular species. Finally, I treat the importance of islands as biodiversity hotspots and of
the phenomenon of extinction, which is closely linked to these territories.
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Introduccién

Pese a constituir sélo el 6% de la superficie emergida del Planeta, consi-
derando a Groenlandia como isla o apenas el 4% si no se le considera, el
papel de las islas ha sido crucial en el avance de determinadas disciplinas
clentificas como la Biogeografia, la Ecologia y la Evolucidén. Desde siempre
las peculiaridades de la flora y fauna insulares han excitado la imagina-
cion de los cientificos, naturalistas o, simplemente, de los curiosos. Ello es
asi porque las islas constituyen un universo mucho mas homogéneo y
sencillo que los continentes, de forma que pueden evidenciar fenémenos
bioldgicos con una claridad que solo se obtiene en tubos de ensayo. De he-
cho, cada biota insular constituye un experimento en si misma, en la me-
dida que es la respuesta a una serie de caracteristicas fisicas e histéricas
inherentes a la isla en la que se encuentra. Es como si la naturaleza hu-
biera diseniado toda una serie de experimentos y nuestra labor se limitara
a analizar dichos resultados (Mayr 1967).

Podriamos preguntarnos ;qué ha llevado a naturalistas y cientificos a
interesarse tanto por las islas? o més concretamente ;cuales son las ca-
racteristicas que diferencian a las islas de los continentes para hacerlas
verdaderos laboratorios ecolégicos y evolutivos?; ;qué determina que los
ecosistemas insulares sean més simples que los continentales, poniendo
en evidencia procesos de dificil analisis en continentes?; o ;qué condicio-
nantes bidticos o abidticos disparan los procesos de formacién de nuevas
especies exclusivas de estas islas? Trataremos brevemente, en los siguien-
tes parrafos, de contestar a estas preguntas.

En primer lugar, las islas constituyen espacios cuyos limites —la linea
costera— estan perfectamente definidos, trascendiendo a las subjetivida-
des habituales en los continentes. Ademas, su tamano, es muy limitado
en comparacién con los continentes, especialmente si atendemos sélo a
las islas ocednicas. Finalmente, el aislamiento caracteristico de las islas,
ya sea transitorio o permanente, ha posibilitado que en ellas ocurran a
corto plazo una serie de fenémenos basados en la simplicidad de sus co-
munidades, al participar menos elementos en ellos que en areas conti-
nentales comparables (efectos ecoldgicos) y otros, a largo plazo, funda-
mentados en la imposibilidad que tienen algunas especies, que por
eventos azarosos colonizaron las islas, de intercambiar material genético
con las poblaciones de origen (efectos evolutivos). El desarrollo de estos
procesos requiere de una introduccién a la tipologia de las islas y a sus
procesos de su poblamiento.
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Tipos de islas y sus caracteristicas

Antes de acometer la tipificacién y descripcion de los diferentes tipos
de islas reales, seria bueno tener en consideracién que el &mbito de la bio-
geografia insular y de la ecologia insular trasciende a las islas reales para
contemplar situaciones continentales que pueden asimilarse a este mar-
co conceptual: fraccién o fracciones de territorio adecuado para el desa-
rrollo de una especie, separados unos de otros por territorio hostil. Podria-
mos considerar as{ como objeto de estudio un lago o conjunto de lagos en
una matriz continental, que seria el negativo de los archipiélagos. Pero
también las cimas de una cadena montanosa separadas por valles, los
fragmentos remanentes de un bosque que en el pasado present¢ una dis-
tribucién continua y ahora se encuentran inmersos en una matriz agrico-
la, o incluso las inflorescencias de una determinada planta en un prado
rico en especies para un insecto exclusivo de ésta.

En lo que a las islas reales respecta, a finales del siglo XIX, Alfred Rus-
sel Wallace propone en su magna obra «Island Life» (1883) una divisién de
éstas que segin mi opinién, y pese a que en aquel entonces se desconocia
por completo la existencia de una deriva continental debida a la tecténica
de placas, aun no ha sido superada. Para €], las islas podian ser divididas,
atendiendo a su origen geoldgico, en:

— Islas ocednicas, que comprenden aquellas islas que surgen del fondo
del mar producto de la actividad volcénica de los fondos marinos, que ge-
neralmente se encuentran situadas lejos de los continentes y separadas de
éstos por grandes profundidades. La biota de esta islas suele ser singular, y
esta caracterizada por la ausencia de especies carentes de poder de disper-
sién a larga distancia. En general las islas ocednicas surgen y desaparecen
para siempre en lapsos de tiempo del orden de 10 a 20 millones de anos.

Hoy en dia sabemos que estas islas oceanicas pueden deber su origen a
la actividad volcanica de las dorsales centro-oceanicas, donde se crea la
corteza oceanica (como es el caso de Azores, Tristan da Cunha, Ascensién,
Amsterdam o Saint Paul); a la de las zonas de subduccién, donde la corte-
za oceanica se hunde bajo la continental dando lugar a los caracteristicos
archipiélagos en arco (como en el caso de las Pequenas Antillas, Sdndwich
del Sur, Aleutianas, Kuriles, o Marianas); y, finalmente, a la actividad de
puntos calientes ubicados dentro de placas, muy estables en el tiempo,
que emiten una pluma de magma mantélico que da lugar a archipiélagos
alineados en la direccién del movimiento de la respectiva placa en los que
las islas mas viejas son las mas alejadas del punto caliente y las més re-
cientes las mas préximas (este es el caso de Hawali, Las Mascarenas o Islas
de la Sociedad). Por Giltimo, aunque el origen volcanico de otras islas como
Canarias, Galapagos, Cabo Verde o Islandia es incuestionable, éstas no pa-
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recen encajar bien en ninguno de estos modelos, siendo probablemente
una combinacién de varios de ellos (como Islandia) o de fracturas locales
de la corteza oceanica (como las Canarias).

— Islas continentales recientes, o sencillamente islas continentales, que
comprenderian aquellas islas incluidas en la plataforma continental, pero
separadas en la actualidad de ésta por brazos de mar poco profundos y
estrechos, que presentan una biota practicamente idéntica a la de su con-
tinente mas cercano, lo que avalaria una separacién reciente de éste. De
hecho, estas islas continentales recientes han estado separandose y
uniéndose de los respectivos continentes al menos una veintena de veces
desde el Pleistoceno, en funcién del aumento y disminucién del nivel del
mar asociados a las glaciaciones. Buenos ejemplos de este tipo de islas
son las Islas Britanicas, Tasmania, Terranova, Tierra del Fuego, Sri Lanka,
Java, Borneo o Nueva Guinea. Por Ultimo, estarian las

— Islas continentales antiguas, hoy mejor llamadas fragmentos conti-
nentales o micro-continentes, estan caracterizadas por estar situadas le-
jos de los continentes, pese a su litologia granitica, y con la particularidad
de la singularidad de su biota, especialmente su fauna. Hoy sabemos que
estos fragmentos se separaron hace decenas de millones de anos de sus
continentes respectivos por la formacién de nuevas dorsales centro-
ocednicas y que pueden eventualmente colisionar con nuevos continen-
tes perdiendo asi su estatus insular, tal como le ocurrié a la India durante
un periplo de 60 M afios desde Gondwana a Eurasia.

Del aislamiento secular de estos fragmentos deriva la singularidad de
los seres vivos que los habitan. Ejemplos de microcontinentes lo constitu-
yen Baleares, Seychelles, Corcega-Cerdena, Madagascar, Nueva Zelanda,
Nueva Caledonia, o las Antillas mayores.

Un ultimo grupo, dificil de encuadrar entre estos tres, estaria constituido
por islas de origen mixto, que simultanean su origen continental con una
importante actividad volcanica que ha renovado el territorio o incluso crea-
do nuevas islas, como seria el caso del archipiélago nipén, Filipinas o Fidji.

En términos generales (Tabla 1), y aunque siempre caben excepciones,
las islas continentales estdn compuestas por materiales graniticos, son
grandes, poco aisladas, poco duraderas y ya presentan una biota caracte-
ristica y ecosistemas estructurados en el momento de aislarse de los con-
tinentes. En la medida que se aislan y unen reiteradamente, su biota es si-
milar a la del continente al que pertenecen, no siendo, salvo excepciones
en bajas latitudes, importante el elemento endémico. Por su parte, los
fragmentos presentan también tamafnos importantes y una litologia gra-
nitica, similar a la continental, aunque a diferencia de la categoria ante-
rior éstas si presentan un aislamiento duradero. Ello ha dado lugar a que

24



INTRODUCCION A LAS ISLAS

su biota original haya evolucionado en aislamiento durante varias dece-
nas de millones de anos hacia floras y, especialmente, faunas muy singu-
lares. Finalmente, el mayor caracter diferenciador de las islas oceanicas
es su litologia baséltica y el que surjan del fondo del mar desprovistas de
seres vivos, por lo que irremediablemente todos sus pobladores han veni-
do de fuera o descienden de los que lo han hecho. Su duracién es relativa-
mente importante (5-10 Ma) aunque son rapidamente desmanteladas por
los procesos erosivos hasta desaparecer bajo el mar.

Tabla 1
Algunas caracteristicas de interés biogeografico entre los diferentes
tipos de islas

Islas Fragmentos Islas
Caracteristicas continentales continentales ocednicas
Origen Aumento del nivel Creacién de una Vulcanismo
del mar debido nueva dorsal submarino dentro
a las glaciaciones  centro-oceédnica o0 entre placas
Desaparicién Descenso del nivel  Colisién con un Desmantelamiento
del mar continente erosivo
Aislamiento Pequetio Variable Grande
(pequenio en Cuba) (excepto Canarias)
(grande en
N. Zelanda)
Tamano Grande Grande Pequetio
(excepto Islandia)
Longevidad Baja Alta Media
(20-30 mil arios)  (50-100 mill. afios) (10-20 mill. afios)
Profundidad del brazo <200 m > 1.000 m > 1.000 m
de mar
Litologia Granitos Granitos Basaltos
Erodibilidad Baja Baja Alta
Fragmentacion Baja Baja (excepto Alta
Baleares
y Seychelles)
Biota original Presente Presente Ausente
Relictualismo Inexistente Alto Alto
Especiacién Inexistente Por vicarianza  Por evento fundador
Endemicidad Variable segin ~ Siempre muy alta Alta
latitud
(baja en islas
templadas)
(alta enislas
tropicales)
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Poblamiento

Entendemos por poblamiento de una isla la secuencia de colonizacio-
nes de ésta por parte de diferentes especies, que dara lugar a las comuni-
dades insulares. La colonizacién de una isla por una especie va a ser un
proceso constituido por dos pasos diferentes y sucesivos, i) la llegada o
arribada de uno o varios individuos de dicha especie —grupo fundador—
a dicha isla desde su lugar de origen y ii) el establecimiento posterior en
ésta de forma exitosa, mediante la formacién de una o mas poblaciones
capaces de sobrevivir durante un tiempo determinado sobre la isla. Por
ello, el concepto de poblamiento sdlo tiene pleno significado en el caso de
las islas oceanicas, desprovistas de vida cuando emergen, pues tanto las
islas continentales como los microcontinentes ya presentan comunidades
estructuradas cuando adquieren el estatus insular.

Habitualmente, s6lo una pequenia fraccién de las especies que habitan
el continente mas cercano esta en condiciones de protagonizar una arri-
bada, lo que constituiria, en todo caso, haber resuelto la mitad del proble-
ma. De éstas, de nuevo sélo una pequena fraccién se establecera exitosa-
mente. Por ello podemos considerar la colonizacién de una isla como un
proceso altamente improbable, que sdlo pocas especies estaran en condi-
clones de completar.

La capacidad de colonizacién de una isla o un archipiélago oceanico, va
a ser funcién de determinadas caracteristicas: i) geograficas, propias de
las islas y del entorno en el que éstas se encuentran, ii) biologicas, inhe-
rentes a los individuos y especies que las van a colonizar y iii) ecolégicas,
relativas a las comunidades y ecosistemas insulares que han de ser colo-
nizados (Tabla 2).

En primer lugar, los regimenes edlicos y corrientes marinas existentes
en la zona van a condicionar el ritmo de llegada de las diasporas vy, casi
siempre, su lugar de procedencia. Ademas, esta capacidad de poblamien-
to crece con la superficie, altitud y edad geoldgica de las islas, al aumen-
tar la probabilidad de llegada de las diasporas, mientras que decrece con
la distancia al continente, al disminuir ésta. Una mayor diversidad de ha-
bitats, habitualmente correlacionada con la altitud y la superficie insu-
lar, aumenta, por su parte, la probabilidad del establecimiento. Ha de te-
nerse asi mismo en cuenta el papel determinante que han podido jugar
en el poblamiento insular bancos submarinos actualmente sumergidos,
pero que constituyeron puntos de paso (stepping stones) en el proceso co-
lonizador.

No obstante, es preciso considerar que la edad geolégica de las islas no
condiciona necesariamente la antigiedad de la biota que las habita, pues-
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Tabla 2
Algunos determinantes del poblamiento de una isla
(Fernandez-Palacios, 1999)

Geograficos Bioldgicos Ecolégicos
(propios de la isla (propios de las especies  (propios de la comunidad
que va a ser poblada) que van a poblarla) que va a ser invadida)
Superficie Poder de dispersién Existencia de habitats
adecuados
Altitud Tipo de reproduccién Existencia de recursos
adecuados
Edad geologica Tasa neta de reproduccién Existencia de
polinizadores
Aislamiento Duracién de la generaciéon Existencia de
dispersores
Latitud Estrategia de supervivencia Existencia de
competidores
Vientos y corrientes Poder competitivo Existencia de
dominantes depredadores
Historia geoldgico-climatica  Plasticidad genética Invasibilidad de la
de la zona comunidad
Determinantes en la arribada Determinantes en el establecimiento

to que éstas han podido servir de ultimo refugio a seres antano mas
extensamente distribuidos, como es el caso la laurisilva canaria. Habla-
mos en este caso de paleoendemismos, que como veremos posteriormen-
te han jugado y juegan un papel importante en la flora canaria.

Cuando de forma excepcional, las circunstancias geograficas han per-
mitido la disposicién de un archipiélago conectando de forma continua
dos reinos biogeograficos diferentes, como es el caso de las Aleutianas en-
tre los reinos Neartico y Paleartico, o de la Sondonesia entre los reinos
Oriental y Australiano, los diferentes poderes de dispersion de los seres vi-
vos se reflejan en un patrén denominado filtro de dispersion. Estos filtros
pueden ser bidireccionales, como en los dos casos anteriores, en los que a
medida que nos alejamos de un reino o nos acercamos al otro lindante
con él, el origen de la biota va variando de forma proporcional a la distan-
cia que les separa o unidireccionales, cuando el archipiélago se dispone
cerca de un continente y avanza hacia el océano que le rodea, como es el
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caso de Canarias, donde se detecta la mayor afinidad de la biota de las is-
las orientales con los cercanos ecosistemas africanos, con los que com-
parten un numero importante de especies no presentes en las islas mas
alejadas.

Los condicionantes biologicos del poblamiento se centran fundamen-
talmente en el poder de dispersién de los organismos existentes en el
«pool» continental y en el poder de establecimiento de los que logran arri-
bar a las islas. En primer lugar, Unicamente organismos con poder de dis-
persion a larga distancia, —dispersién por salto segin Pielou (1979)— van
a ser capaces de atravesar una barrera como la que constituye un brazo de
mar (Tabla 3). Esta dispersidén podra ser bien: i) activa, volando, nadando o
navegando —en el caso del hombre—, ii) pasiva, cuando las diasporas son
transportadas por el viento, las corrientes marinas o las aves —bien en su
tracto digestivo o adheridas a su cuerpo— o, por ultimo, iii) asistida, cuan-
do han contado con la ayuda voluntaria o involuntaria del ser humano.

Tabla 3
Diferentes habilidades de dispersién en algunos grupos de animales
(Gorman 1979, Rodriguez de la Fuente 1980)

Distancia franqueada

Grupo taxondémico (km) Ejemplo
Peces de agua dulce 50 Canada - Isla de
Vancouver
Elefante y otros grandes 50 Africa - Madagascar
mamiferos
Pequenios mamiferos 400 Africa - Madagascar
excepto roedores
Anfibios 1.000 Africa - Seychelles
Roedores 1.100 Sudamérica - Galapagos
Tortugas terrestres 1.100 Sudameérica - Galdpagos
Serpientes 1.100 Sudamérica - Galapagos
Lagartos 1.600 Nueva Zelanda - Chatham
Artrépodos 3.200 Polinesia - Juan Fernandez
Moluscos terrestres 3.200 Polinesia - Juan Fernandez
Murciélagos 3.600 Norteamérica - Hawai
Aves terrestres 3.600 Norteamérica - Hawai
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También juegan un papel de primera magnitud el tipo de reproduccién
del individuo recién llegado, ya que aquéllos que posean una reproduc-
cién sexual habran de aguardar la llegada del sexo opuesto, ademas se
precisa la existencia de mecanismos de reproduccién asexual que les per-
mita aguardar esa llegada —como la reproduccién vegetativa de las plan-
tas o la partenogénesis de algunos grupos de animales—, una tasa de na-
talidad adecuada que les posibilite superar rapidamente los efectos de la
depresion por endogamia, una estrategia de supervivencia suficientemen-
te amplia como para poder subsistir sin exigir grandes requisitos ambien-
tales, o, finalmente, un importante poder competidor que le permita ha-
cerse un hueco en la comunidad a invadir.

Este poder de colonizacién por el cual una especie llegada a una isla
va a ser capaz de establecer una poblacién autosuficiente va a depender
asi mismo de una serie de condicionantes ecologicos del lugar de arri-
bada, como serian la existencia de habitats y recursos adecuados para
satisfacer sus requerimientos, por ejemplo, la disponibilidad de zonas
en la isla en las que los ecosistemas maduros hayan sido destruidos por
alguin tipo de perturbacién como la actividad volcanica. La relajacién de
la competencia que ocurre en estos lugares aumenta indudablemente
la probabilidad de que la especie que llegue pueda establecerse. Ade-
mas, en el caso de las plantas, jugaran también un papel la presencia de
vectores de polinizacién adecuados, la disponibilidad de recursos ali-
menticios o el grado de saturacién o invasibilidad existente en las co-
munidades, por citar los mas importantes. En todo caso, es necesario te-
ner en cuenta que la gran mayoria de las didsporas llegadas no van a
prosperar, constituyendo el establecimiento exitoso mas la excepcién
que la norma.

El origen volcanico de muchas islas es el primer factor que condiciona
la naturaleza de sus comunidades. Por un lado, éstas seran el resultado de
un proceso de poblamiento progresivo que se dispara en el momento de la
llegada de la primera didspora. En este sentido, la destruccién parcial y es-
terilizacién de islas ya existentes, como el caso de Krakatoa en 1883
(Whittaker et al. 1989, Thornton 1995), o la emergencia de nuevas islas
como producto de la actividad volcanica submarina, caso de Surtsey en
1963 (Fridrikson 1975) o Motmot en el lago de la caldera de la isla de Long
(junto a Nueva Guinea) formada entre 1954 y 1974 (Thornton (ed.) 2001),
ha permitido abordar seguimientos rigurosos, ain en curso, de cuél es el
orden y medio de llegada de las didsporas, asi como su procedencia, o de
cuales son la naturaleza y la velocidad de los procesos ecoldgicos que dan
lugar al poblamiento de las nuevas islas, ofreciendo elementos que estan
permitiendo construir una teoria ecolégica al respecto. Por otro lado, la
actividad volcénica, al renovar constantemente el territorio insular, da lu-
gar a procesos reiterados de sucesion ecologica, creando un marco inigua-
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lable para su estudio, maxime cuando los modernos métodos de datacién
geoldgica permiten la reconstruccién de cronosecuencias en las que com-
parar las variaciones estructurales y en composicién de las comunidades
con el paso del tiempo (ver capitulo de Whittaker).

Relictualismo en islas

Una de las caracteristicas habituales que se han atribuido a las islas
es su capacidad de convertirse en museos arqueoldgicos en los que se
exhiben especies, e incluso comunidades enteras, otrora abundantes en
los continentes y ya desaparecidas de éstos. Este fendmeno ha sido de-
nominado relictualismo, y por derivacién, los fésiles vivientes que se ex-
hiben en sus vitrinas, se denominan especies o comunidades relicticas o,
mas correctamente paleoendemismos. En general, se trata de especies o
comunidades que presentaron en el pasado una distribucién mucho més
amplia que en el momento actual, y que por diferentes vicisitudes, gene-
ralmente de indole climatico —glaciaciones, desertizaciones— o bidtico
—llegada de competidores o depredadores—, restringen hoy en dia su
distribucién a alguna isla o grupos de islas, no afectadas por dichos
eventos.

Habitualmente, las islas estdn mejor capacitadas para hacer frente a
los grandes cambios climaticos que asolan los continentes (por ejemplo,
las glaciaciones del Pleistoceno) por dos motivos diferenciados. En primer
lugar, por el efecto atemperador que ejercen los océanos que las rodean
que posibilitan que los inviernos sean més calidos y los veranos mas fres-
cos que en los continentes. Y en segundo lugar, al hecho de que en las is-
las, las especies y comunidades pueden migrar altitudinalmente, hacia la
costa o hacia la cumbre, evitando condiciones térmicas e hidricas inade-
cuadas en sélo pocos centenares de metros, por lo que las propias islas ac-
tuan de refugios. Ello requiere que las islas alcancen una altitud determi-
nada, pero en general los archipiélagos volcanicos suelen contar con islas
altas que actuarian de refugio climatico. Estas migraciones hacia refugios
pueden suponer miles de km en los continentes, a lo que ademas habria
que anadir que en el caso de Europa, al contrario que en Norte América,
los obstaculos a superar tienen una distribucién longitudinal (Alpes, Piri-
neos, Caucaso, Mediterrdneo), lo que les hace para muchas especies insu-
perables.

Un magnifico ejemplo de relictualismo en islas es la laurisilva atlanti-
ca, hace unos 20 Ma distribuida por toda Europa central y meridional,
como demuestra el registro f6sil, y hoy en dia circunscrita a los archipiéla-
gos de Azores, Madeira y Canarias. Otro es el tuatara de la isla de Chat-
ham, tnico lugar donde ha podido sobrevivir gracias a que en esta isla
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neozelandesa no fueron introducidos los depredadores que acompanaron
primero a los maories y luego a los europeos.

Empobrecimiento y disonancia. Procesos ecolégicos y evolutivos
ligados a ellos

Las islas se caracterizan, entre otras cosas, por poseer un menor nume-
ro de especies respecto al mismo area de un ecosistema comparable en el
continente. Este fenémeno, denominado empobrecimiento, se fundamen-
ta en dos consideraciones distintas, ligadas a la arribada y al estableci-
miento, respectivamente. En primer lugar, las diferentes capacidades de
dispersiéon de los organismos continentales ante una barrera geografica
de primera magnitud como son los brazos de mar, conduce a que sélo una
fraccién de los mismos, pueda alcanzar las islas. Esta seleccion en la dis-
persién implica que la biota llegada a las islas es inicamente una fracciéon
sesgada —constituida por aquellos organismos con poder de dispersién a
larga distancia— de la biota continental, lo que constituye un primer ar-
gumento para el empobrecimiento insular.

En segundo lugar, porque incluso en el hipotético caso de que todas las
especies continentales estuvieran en condiciones de arribar a la isla, por
ejemplo por su cercania, sélo aquéllas que encuentren en ella satisfechos
sus requerimientos de espacio vital podran establecerse. Dicho de otra
manera, el numero de especies presentes en una parcela continental de
un ecosistema comparable de la misma superficie que la isla sera siempre
superior, pues estaran presentes tanto las especies que satisfacen sus re-
querimientos espaciales en dicha parcela, como aquéllas que no satisfa-
ciéndolos en la parcela, si lo hacen en el territorio que rodea a la misma

(Fig. 1).

Otra caracteristica habitual de las islas, ligada al empobrecimiento, es
lo que ha venido en denominarse como disarmonia (Carlquist, 1974) o tal
vez de forma mas correcta, disonancia. Consiste esta disonancia en que
las islas no sélo presentan menos especies por unidad de superficie com-
parable, sino que ademas, entre las presentes, existen notables ausencias
taxondmicas —familias, 6rdenes e incluso phyla—. Es habitual, por ejem-
plo, la ausencia de grandes mamiferos, anfibios, determinadas familias de
insectos, etc. en islas, que implica que los ecosistemas insulares sean in-
completos, en la medida en que existiran nichos vacios, o lo que es lo mis-
mo, recursos (bien espaciales, temporales o alimenticios) sin explotar.

El resultado de ambos fendémenos en las islas es, por un lado, la exis-

tencia de un numero menor de especies y, por otro, la ausencia de deter-
minados grupos taxonémicos por completo. No obstante, como veremos
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Figura 1
A diferencia de una isla, una parcela continental del mismo tamano
alberga especies cuyas poblaciones no satisfacen sus requerimientos
espaciales en ella

ISLA PARCELA CONTINENTAL

RIQUEZA =3 SP RIQUEZA =6 SP

mas adelante, cuando el empobrecimiento y la disonancia son muy acu-
sados, debido al aislamiento, se promueven de procesos ecologicos, a cor-
to plazo, y evolutivos, a mas largo plazo, que tienden a completar los eco-
sistemas insulares.

Modelos en biogeografia insular

Las excitantes propiedades de las comunidades insulares han llamado
histéricamente la atencién de muchos estudiosos (Fernandez-Palacios &
Martin Esquivel 2001). De entre las aproximaciones mas fructiferas al
analisis de las propiedades biolégicas de las islas destaca la realizada por
Robert McArthur & Edward O. Wilson (1963, 1967) conocida como la Teoria
del Equilibrio de la Biogeografia Insular (en adelante, TEBI). Esta aproxi-
macién supuso la obtencién de la mayoria de edad para la biogeografia,
que hasta ese entonces era una ciencia esencialmente cualitativa y des-
criptiva para convertirla en una ciencia cuantitativa y con poder de pre-
diccion. Ademas, durante tres décadas la TEBI ha sido el faro que ha ilu-
minado esta disciplina, hasta el punto de que casi todos los trabajos en
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islas se realizaban para obtener evidencias que pudieran confirmarla o re-
chazarla (Whittaker 1998), amén de haber aportado también las bases te-
6ricas de la biologia de la conservacién, especialmente en lo referente al
diseno de reservas (Gorman 1979, Primac & Ros, 2001). Posiblemente, la
virtud mas importante de esta aproximacion fue el acierto de sus autores
en encontrar un sencillo esquema, que con el devenir del tiempo se ha
constituido como un elemento insustituible de cualquier texto de biogeo-
grafia o ecologia, capaz de representar la base tedrica de la misma en un
eje de coordenadas y unas cuantas curvas que se cortan (Fig. 2).

El fundamento de la TEBI consiste en atribuir la riqueza bioldgica que
puede sostener una isla a dos pardmetros geograficos inherentes a la mis-
ma: i) su distancia al continente, ya que en la medida que define qué frac-
cién de las especies continentales podran superar la barrera marina y al-
canzar la isla, controla la tasa de inmigracién (I), que tendera a disminuir
a medida que aumenta la distancia, y ii) su superficie, que en la medida
que define cual es el tamano poblacional que podran mantener las espe-
cies insulares, controla la tasa de extincion (E), que tiende a aumentar a
medida que la isla disminuye. La aportacién crucial del modelo es que al
ser dinamico, ya que la extincion in situ y la inmigracién sustitutoria estan
actuando con el paso del tiempo, define cual sera la riqueza que es de es-
perar en funcién del tamano y la distancia al continente de una isla, pero
no cuales seran las especies, que variaran segun sus propias historias vi-
tales, con el paso del tiempo. De esta manera, existiran dos situaciones
extremas, islas cercanas y grandes que tenderdn a poseer una alta «I» y
una baja «E» y consecuentemente una biota rica, parecida a la continen-
tal, frente islas alejadas y pequenas, depauperadas por su baja «I» y su
alta «E», con bajo reemplazamiento temporal (turnover) de especies, dejan-
do en medio la compleja casuistica de las islas grandes y alejadas, con
bajo turnover o cercanas y pequenas de alto turnover.

Amén de otros elementos no contemplados por la TEBI relativos al
efecto rescate, al pseudo- y al criptoturnover, a la extincién asimétrica, o a la
no consideracién de situaciones en desequilibrio (Whittaker 1998), el ma-
yor lastre de esta aproximacién es no haber considerado de hecho (porque
tedricamente si se hace) el tercer gran proceso —junto a la inmigracién y
la extincién— de la biogeografia, que es la especiacién, que en islas ocea-
nicas y fragmentos continentales, como veremos mas adelante, es insos-
layable hasta el punto de ser mas importante que los anteriores.

En esta linea, Mark Lomolino (2000) propone un nuevo modelo que
considera este tercer proceso, sin menoscabo de los dos anteriores, man-
teniendo un esquema sencillo que se enriquece con una tercera dimen-
sién —la especiacion— funcién asi mismo de la distancia al continente y
de la superficie de una isla (Fig. 2). Ademas, Lomolino particulariza los
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Figura 2

Modelos en Biogeografia insular: a) Teoria del Equilibrio de MacArthur
& Wilson; b) Modelo alternativo de Lomolino (considerando la especiacion)
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conceptos de inmigracién y extincion, al hacerlos dependientes, ademas
de a la distancia y tamano de la isla (como en la TEBI), de los respectivos
poder de dispersién y requerimientos de recursos de la especie considera-
da. En este nuevo marco, el tercer gran proceso biogegrafico, la espe-
clacion, tendera a ser mayor alli donde la inmigracién y la extincién sean
menores, es decir, aumentara con la distancia al continente y tamano de
la isla, pero disminuira con la vagilidad de la especie y con mayores re-
querimientos de recursos.

De esta forma, el modelo tridimensional o tripartito de Lomolino admi-
te cuatro situaciones extremas: a) islas grandes y cercanas (asimilables a
islas continentales) caracterizadas por altas tasas de inmigracién y bajas
de extincién, que les dotan de biotas ricas y parecidas a las continentales,
con bajo turnover de especies y endemicidad; b) islas grandes y lejanas
(asimilables a fragmentos o islas volcénicas grandes), en las cuales la es-
peciacién es el proceso preponderante posibilitando una biota diversa,
fundamentalmente endémica, con bajo turnover; c) islas pequenas y cer-
canas (continentales pequenas), con escasa biota de marcada afinidad
continental en la que la especiacién es baja o inexistente por la cercania y
con alto turnover de especies, y, finalmente, d) islas pequenas y lejanas
(volcanicas pequenias), de biota depauperada, bajo turnover y escasa en-
demicidad.

Finalmente, Ilkka Hanski (Hanski & Gilpin 1991, Hanski & Simberloff
1997), basandose en una idea inicial de Levins (1969), propone un modelo
alternativo en que al tratar de aproximarse a situaciones reales por él es-
tudiadas, omiten la referencia a una masa continental como fuente de
diasporas hacia islas, sustituyéndola por un entramado de islas —o mejor
aun fragmentos de habitat, ya que este modelo adquiere un gran desarro-
llo en los continentes— que difieren en tamanos, distancias y posiciones
relativas. El tamano de las poblaciones que se pueden sustentar en cada
uno de esos fragmentos de habitat dependeré en gran medida de su tama-
fo, de manera que en los mayores, habran excedentes demograficos que
nutrirdn a través de procesos migratorios a los menores, en donde las po-
blaciones se extinguirian —y de hecho lo hacen— sin los aportes foraneos.
De esta manera, pueden distinguirse nucleos-fuentes de nucleos-sumide-
ro, que pueden variar de naturaleza en funcién de los cambios ambienta-
les y que estan conectadas entre si mediante procesos migratorios. Este
modelo fue denominado como poblacién de subpoblaciones, o mejor atin
como metapoblacién (ver capitulos de Hanski y de Gutiérrez et al.) (Fig. 3).
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Figura 3
Modelo metapoblacional
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Procesos ecolégicos

Como hemos visto, el empobrecimiento y la disonancia promueven a
corto plazo el desarrollo de una serie de procesos, que denominaremos
ecolégicos, en la medida que ocurren en pocas generaciones y no implican
cambios en el estatus taxonémico de sus protagonistas. Estos procesos
ecolégicos tienen su fundamento en la diferente intensidad competitiva
interespecifica que existe entre continentes e islas, mucho més relajada
en éstas debido tanto al empobrecimiento como a la disonancia. Ademas,
en las islas volcanicas, las recurrentes erupciones volcanicas comportan
la destruccién de los ecosistemas ya establecidos y la ganancia de nuevo
territorio al mar que las circunda, que crea nuevas oportunidades para
que las especies recién llegadas participen en las comunidades que han
de desarrollarse en estos territorios primigenios.

En general, los procesos ecolégicos (Tabla 4) tienden a que las especies
recién llegadas desarrollen sus nichos fundamentales, restringidos en los
continentes por la competencia, ocupando los nichos vacios existentes en
las islas. Ello dara lugar a cambios de gran magnitud que pueden incluir
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cambios en la densidad (compensacién o sobrecompensacién de densi-
dades), debido a que recursos similares en ecosistemas comparables po-
dran albergar mayores poblaciones, o densidades de poblacién mas altas,
de las especies que han sido capaces de colonizar ante la ausencia de sus
competidores continentales no llegados. Otra manifestacién habitual de
la relajacién ecolédgica ante la ausencia de competidores es la ampliacién
del rango de los recursos explotados, cuantificable por ejemplo en una
mayor variacién en el tamano de semillas o de presas del que se alimenta,
respecto al continente. Una manifestacién menos habitual, pero detecta-
da es el cambio de posiciéon tréfica (herbivoria a carnivoria o viceversa),
respecto a la ocupada en el continente por sus congéneres o ancestros,
aunque habitualmente si suponen cambios taxonémicos.

Otro fendmeno interesante ligado a la disonancia es la sustitucion en las
plantas que han colonizado islas de los habituales polinizadores y/o disper-
sores continentales por nuevas especies insulares, ante la ausencia de los
primeros, siendo relativamente comun que tal papel lo asuman incluso rep-
tiles (ver capitulo de Olesen & Valido). Finalmente también se han sugerido,
aungue con escasa evidencia, la disminucién del tamafio de la puesta en
los parientes insulares de especies continentales o el melanismo.

Tabla 4
Relacién de procesos ecolégicos y evolutivos que ocurren en las islas

Procesos ecolégicos, a corto plazo,
ligados a la relajacién de la
competencia interespecifica

Procesos evolutivos, a largo plazo,
ligados a un aislamiento duradero

Relajacién ecolégica
(desarrollo del nicho fundamental)

Ampliacién del nicho
Desplazamiento de caracteres

Sobrecompensacién de densidades

Cambio de dieta
Disminucién de la puesta

Sustitucién de polinizadores

Sustitucién de dispersores

Melanismo?

Especializacién
(reduccién del nicho fundamental)

Especiacién
Radiacién adaptativa o no adaptativa

Cambio de tamano
(Gigantismo-Enanismo)

Pérdida de la capacidad de dispersién
Lignificacion
Floracién menos conspicua
(en tamano y color)
Dioecia

Pérdida de la capacidad defensiva
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Procesos evolutivos

A largo plazo, si el aislamiento es persistente, surgen los procesos evo-
lutivos (Tabla 4) que dan lugar a especies diferenciadas de sus ancestros
continentales. La especiacién o formacién de una nueva o varias nuevas
especies —denominadas neoendemismos, frente a los endemismos relic-
tuales o paleoendemismos— a partir de un ancestro ocurre cuando, bien
debido al aislamiento de una parte de los individuos integrantes de una
poblacién o de diferentes poblaciones entre si, o bien por la aparicién de
barreras geograficas, climaticas o incluso morfologicas, fenologicas o de
comportamiento, se produce la imposibilidad de intercambiar material
genético con las poblaciones de origen. Dos grandes tipos de especiacién
han sido designados como habituales en las islas, la especiacién alopatri-
ca y la especiacién simpatrica. En general, los procesos de especiacién
alopatricos ocurren cuando surgen barreras fisicas —como por ejemplo
una colada de lava— o bioldgicas —como la desaparicion de los indivi-
duos o poblaciones intermedias— que separan en dos a una poblacién
original, aunque el fenébmeno mas frecuente es el aislamiento de una co-
lonia que ocurre cuando uno o varios individuos —llamados fundadores—
llegan a aislarse de su poblacién de origen.

La especiacién alopéatrica (especiaciéon lejos de la poblacién original)
requiere de la existencia de aislamiento geografico, que en las islas puede
surgir de dos formas diferenciadas: en primer lugar, la especiacién por
evento vicariante o por vicarianza, en donde al no existir la necesidad de
recurrir a un evento dispersivo, puede ocurrirle incluso a seres sin capaci-
dad de dispersarse. Seria por ejemplo el caso de los habitantes originales
de un fragmento continental que tras desgajarse del continente del que
formo parte, pierden el contacto con las poblaciones continentales (Fig. 4),
o también el de las poblaciones localizadas en los extremos de una distri-
bucién continua original, tras la extincién de las poblaciones intermedias.
El primero ha sido el caso de las coniferas de Nueva Caledonia o de los le-
mures de Madagascar, mientras que el segundo, pudo haber sido el caso
de las dracenas macaronésicas y del Cuerno de Africa.

La segunda especiacién alopatrica es la denominada especiacién por
evento fundador, entendiendo como fundadores al o a los individuos per-
tenecientes a una poblacién continental, que en un momento determina-
do son capaces de arribar y establecerse en una isla oceanica tras superar
un brazo de mar gracias a su capacidad de dispersion a larga distancia
(Fig. 4). Ello puede ocurrir tanto a escala continente-isla colonizada, como
entre las islas de un archipiélago o incluso entre los barrancos de una
misma isla. Este proceso, llamado evento fundador, implica que sélo una
fraccién de la variabilidad genética de la poblacion de origen va a estar
presente en el comienzo de la nueva poblacién. Este efecto, denominado
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error de muestreo, va a suponer por un lado la pérdida de alelos y por otro
la variacion de las frecuencias de los alelos no perdidos en la nueva pobla-
cién. El grupo fundador, aislado ya de la poblacion original, dara lugar a
una o muchas nuevas especies exclusivas del lugar de arribada. Este ha
sido por ejemplo el caso de los pinzones de Darwin en las Galapagos o de
los mieleros en Hawai.

Figura 4
Especiacién alopatrica en islas: evento vicariante y evento fundador
(A) EVENTO VICARIANTE (B) EVENTO FUNDADOR
Dispersion
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Un suceso analogo desde el punto de vista genético al evento fundador,
que sin embargo no requiere dispersion y que también es habitual en is-
las, ocurre cuando por diferentes causas una poblacién tras haber sido
diezmada hasta el umbral de su extincién comienza a recuperarse. Se
dice entonces que la poblacién ha pasado por un cuello de botella. Ello po-
dria ser debido a causas naturales, como seria el caso extremo de una co-
lada de lava que arrasara a toda la poblacién excepto a pocos individuos
que por encontrarse en una cresta no fueran alcanzados —islotes o kipu-
kas en polinesio (Carlquist 1980)—, fenémeno en el que la seleccién natu-
ral no se basa en la aptitud de los individuos seleccionados sino exclusiva-
mente en su ubicacién fisica, de claro caracter estocastico. Al igual que en
el caso anterior, los supervivientes contaran Unicamente con una fraccién
de la variabilidad genética original.
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Tanto en el caso del evento fundador como en el del cuello de botella,
la nueva poblacién que surja de los individuos supervivientes, presentara
por muchas generaciones una acerbo genético muy limitado, ya que la re-
cuperacién por mutaciones de los alelos perdidos es sélo posible a muy
largo plazo. Si su baja variabilidad genética no es un obstaculo para re-
montar el vuelo —por ejemplo, porque la especie en cuestiéon posee una
alta tasa de reproduccién— y la poblacién puede estabilizarse en un nu-
mero de efectivos suficientemente alto como para evitar los efectos corro-
sivos de la depresion por endogamia, va a ser la seleccion natural, de forma
deterministica, la que dirija el proceso hacia la formacién de un nuevo ta-
x6n mas acorde con su nuevo marco ambiental. Por el contrario, si duran-
te varias generaciones la nueva poblacién no es capaz de alcanzar un ta-
mano minimo, para que actue la seleccién natural, seran los procesos
azarosos asociados a la deriva genética los que dirigiran la génesis de nue-
vas especies (ver capitulo de Marrero).

Los dos procesos alopatricos estudiados tienen en comun que el aisla-
miento reproductivo requiere de un aislamiento geografico inicial. Si el
aislamiento geografico no implica el aislamiento reproductivo, como ocu-
rre por ejemplo en especies con alto poder de dispersién, que pueden lle-
gar a las islas oceanicas frecuentemente, la existencia de un flujo genéti-
co continuo impide los procesos de especiacién, lo que se traduce en tasas
nulas o muy bajas de endemicidad para grupos como los helechos, hon-
gos, musgos o libélulas, por citar algunos.

El segundo tipo de especiacién en islas es la simpatrica (especiacién en
el seno de la poblacién original) que no requiere de aislamiento geografico
para darse. Existen dos grandes mecanismos para este tipo de espe-
clacion. El primero es la poliploidia, que ocurre exclusivamente en vegeta-
les y que se trata de una aparicién subita, de una generacion a la siguien-
te, del aislamiento reproductivo, debido a un error en la meiosis que
deriva en descendientes con un numero diferente de cromosomas de sus
parentales, de manera que sélo produciran descendencia viable el cruza-
miento de los individuos afectados por la mutacién entre si, por lo que el
aislamiento reproductivo surge en el seno de la poblacion original. Al pa-
recer, la poliploidia es bastante frecuente entre las plantas endémicas de
algunas islas (Nueva Zelanda), pero baja (Macaronesia) o incluso nula en
otras (Juan Fernandez) (Whittaker 1998), por lo que su papel como meca-
nismo de especiacién en vegetales insulares sigue siendo controvertido.

El segundo mecanismo de especiacién simpatrica es la seleccién por
competencia (Rosenzweig 1995), mas compleja y que requiere el trans-
curso de, como minimo, varias decenas de generaciones. Basicamente,
consiste que la desaparicién de un recurso fundamental, —por ejemplo,
la semilla mayoritaria en la dieta de un granivoro—, que cohesiona a
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una poblacién original y su sustitucion por dos o mas recursos margina-
les —por ejemplo, semillas mas pequefias y mas grandes menos fre-
cuentes—, que provoca una readaptacién de algunos de sus rasgos (por
ejemplo, el tamano del pico) a los nuevos recursos. De esta manera, tan-
to los picos pequetios como los grandes, marginales en la poblacién ini-
cial, serdn ahora seleccionados favorablemente al existir semillas de
esos tamanos, pero no asi los de tamarno intermedio, que tenderan a de-
saparecer de la poblacion. Finalmente, el comportamiento que promue-
va el cruzamiento entre individuos con tamano diferente de pico, sera
eliminado al no ser los individuos de pico intermedio resultantes favore-
cidos por la seleccién, consagrandose definitivamente el aislamiento re-
productivo entre las dos nuevas poblaciones. Este mecanismo ha sido ci-
tado como el responsable de procesos de especiacion entre poblaciones
simpatricas de pinzones de Darwin (Grant & Grant 1989).

Un resultado comun, aunque no el Unico, de estos procesos de espe-
ciacién es la radiacion adaptativa, fendmeno por el cual un ancestro origi-
nal que logra colonizar una o varias islas, da lugar a la formaciéon de nue-
vas especies, que explotan diferentes ambientes o recursos, proceso
conducido por la seleccién natural. Esta radiaciéon puede llegar a ser ex-
plosiva, como prueba por ejemplo el millar de especies de ciclidos que ha-
bitan el Lago Malawi, o el medio millar de especies de moscas Drosophila
exclusivas de Hawai, casos derivados de sendos eventos fundadores.

Tendencias evolutivas en especies insulares

Las especies insulares se caracterizan, ademas, por presentar una serie
de atributos bastantes conspicuos debidos a tendencias evolutivas que se
repiten de forma constante en las diferentes islas del Planeta, indepen-
dientemente de su origen o ubicacién fisica y, en gran medida, de los gru-
pos taxonomicos implicados, hecho que ha venido a denominarse como
sindrome insular (Blondel 1986). Entre otras tendencias cabe destacar el
cambio de tamano, la pérdida del poder de dispersién, la lignificacién o ad-
quisicién de la leniosidad, la pérdida de la capacidad defensiva o el desarro-
llo de una floracién menos llamativa, tanto en tamano como en colores.

Un primer atributo muy aparente es el cambio de tamario que adquie-
ren los organismos insulares frente a sus parientes continentales. Este
cambio puede observarse como una tendencia al gigantismo o al enanis-
mo. La causa ultima de estos cambios de tamario sigue siendo controver-
tida (Case 1978), pero se debe indudablemente a un compromiso entre la
relajacidén ecoldgica que se experimenta en las islas, la existencia de ni-
chos vacios o 1a falta de recursos (ver capitulo de Alcover).
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Por un lado, se ha atribuido el enanismo que muestran algunos mami-
feros (como los elefantes, ciervos y rinocerontes enanos de las islas del
Pleistoceno mediterraneo, el hipopétamo pigmeo de Madagascar, el reno
enano de Spitzbergen, el mamut enano de Wrangel, etc.) tanto a que la
habitual ausencia de sus depredadores en las islas colonizadas haria in-
necesario el desarrollo de grandes tamanos corporales con fines disuaso-
rios, como a que la escasez de recursos en ella imposibilita el manteni-
miento de dichos tamatios (Case, 1978).

Por otro lado, el gigantismo (presente en algunos reptiles insulares
como las tortugas gigantes de Galdpagos y Aldabra, el eslizén gigante de
Cabo Verde, los lagartos gigantes de Canarias, algunas aves como los
moas de Nueva Zelanda, ave elefante de Madagascar, dodos de Mascare-
nas o roedores como las ratas gigantes de Galadpagos o de Canarias), ha
sido correlacionado por su parte con cambios evolutivos tendentes a la
utilizacién de nichos vacios como, por ejemplo, el de grandes herbivoros,
por su carencia de dispersiéon a larga distancia, permitiendo el desarrollo
de tallas gigantescas de aves y tortugas en islas.

Un mecanismo interesante propuesto para explicar los cambios de ta-
marno observados en las islas, y que no requiere entrar en los condicio-
nantes insulares que inducen dichos cambios, es conocido como seleccién
por migracién, y basicamente sostiene que los responsables de los even-
tos fundadores no son un grupo de individuos aleatoriamente elegidos de
una poblacién continental, sino que tienden a ser favorecidos en el éxito
de la arribada los individuos mayores (mayor envergadura, mas resisten-
cia) cuando la dispersion es activa o los menores (menor tamarfo, menor
peso) cuando ésta es pasiva. Ello resultara en poblaciones insulares que
descienden de fundadores genéticamente sesgados hacia tamafos mayo-
res (gigantismo) o menores (enanismo) de las poblaciones originales (Lo-
molino 1985, Brown & Lomolino 1998)

Tal vez uno de los cambios mas llamativos que pueden desarrollar las
especies insulares es el cambio de dieta. Este es el caso de algunas larvas
de lepidépteros endémicos hawaianos (concretamente unas 20 especies
del género Eupithecia, Geometridae), que al contrario de sus relativas con-
tinentales, herbivoras, en este archipiélago se han vuelto insectivoras, pro-
bablemente explotando un nicho vacio, debido a la ausencia o escasez de
insectos depredadores por la dificultad de alcanzar estas islas.

Otro atributo conspicuo de las especies insulares es la pérdida del po-
der de dispersién (Foto 1), que curiosamente en muchos casos posibilito a
sus ancestros llegar a las islas. Esta pérdida del poder de dispersién se ob-
serva generalmente en aves que se han vuelto apteras (unas 3.000 espe-
cies de ralidos en las islas del pacifico, el cormoran de Galapagos, el kaka-
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Foto 1
Ejemplos de pérdida de la capacidad de dispersién: Cormoran &ptero y Dodo
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p6 de Nueva Zelanda, el chochin de la isla de Stephen, el escribano de Al-
cover en Canarias, etc.), insectos apteros (ortdpteros gigantes «wetas» (Dei-
nacrida) neozelandezas), o en plantas vasculares con hipertrofia disfuncio-
nal de frutos y semillas (Bidens en Polinesia, Lodoicea en Seychelles).
Tradicionalmente se ha atribuido esta tendencia evolutiva al ahorro ener-
gético en estructuras, una vez en las islas, innecesarias, aunque también a
un subproducto del gigantismo en las aves (como en los moas, aves ele-
fantes, o dodos) (ver capitulo de Alcover).

En las plantas insulares, esta disminucién de la capacidad de disper-
sién puede estar ligada al gigantismo, desarrollandose estructuras de dis-
persién que dejan de ser funcionales por su tamano o peso, probablemen-
te porque bajo condiciones insulares la planta prefiere apostar por
producir semillas grandes que garanticen la persistencia de las nuevas
plantulas junto a los parentales, antes que apostar en una ya innecesaria
dispersion. Ello ocurre por ejemplo con la conocida hipertrofia de los fru-
tos de géneros emparentados con Bidens, como Fitchia y Oparanthus en Poli-
nesia (Carlquist 1974, Brown & Lomolino 1998), o con el coco de mar, fruto
de la palmera gigante de Seychelles (Lodoicea maldivica), que constituye la
mayor semilla del reino vegetal y que ha perdido por completo, al contra-
rio que el coco comun, su capacidad de dispersarse con la corriente mari-
na (ver capitulo de Morici).

Por ultimo, la leniosidad observada en algunas especies vegetales en is-
las (como por ejemplo Echium o Sonchus en Canarias, o los girasoles arbére-
os de Santa Helena), también es motivo de controversia, en funcién de
que sea un caracter original o derivado. Los defensores del primer punto
de vista (Sunding 1979, Berry 1992, Cronk 1992) argumentan que la origi-
nalidad del caracter, en la medida que sus portadores serian paleoende-
mismos. Los defensores de la derivacién del caracter (Carlquist 1995) ar-
gumentan que la lenosidad ha sido adquirida en las islas a partir de
ancestros continentales herbaceos como resultado de un clima benigno,
que haria innecesario el porte herbaceo. Hoy en dia las técnicas molecula-
res han evidenciado que la lefiosidad, ademas de ser un carécter original
de muchos paleoendemismos, también puede adquirirse en las islas, dan-
do la razén los defensores del segundo de los argumentos (Bohle et
al.1996).

La dicecia (sexos masculino y femenino en pies diferentes) es otro lla-
mativo atributo de la flora insular (Grant, 1998) del que también se ha es-
peculado acerca de su caracter original o derivado, en la medida que fuera
0 no un atributo propio de los paleoendemismos, con el cual estos ele-
mentos llegaron antano a las islas. Estudios recientes de la flora hawaiana
parecen indicar que la dioecia, estando presente en algunos paleoende-
mismos, serfa mayoritariamente derivada (Traveset 2001), es decir, ances-
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tros monoicos habrian dado lugar en el ambito insular, fruto de una pre-
sién selectiva encaminada en esa direccién, a neoendemismos dioicos.
Otras formas de promover los cruzamientos entre individuos diferentes
incluirian la ginodioecia, la protandria, la protoginia y la anemofilia
(Grant, 1998, Traveset 2001). También han sido referidas en la literatura
insular tendencias evolutivas hacia la pérdida de atraccién de las flores,
siendo los colores de éstas poco llamativos en las islas, predominando los
verdes, blancos y amarillos, hecho probablemente ligado a la escasez de
polinizadores, por lo que han de ser polinizadas por pequertios insectos de
marcado caracter generalista (Carlquist 1974, ver capitulo de Olesen & Va-
lido).

Las islas como puntos calientes de biodiversidad mundial

Las islas, por las diferentes razones que hemos expuesto, constituyen
centros de gran diversidad biolégica. De hecho, exceptuando las islas con-
tinentales de zonas templadas o frias, el resto de las islas del Planeta pue-
den caracterizarse por su riquisima biota y elevada tasa de endemicidad
(Tabla 5).

Tabla 5
Endemicidad vegetal en diferentes tipos de islas (Major 1988, Whittaker 1998)
Especies
Islas N.° especies endémicas %

Islas continentales

Nueva Guinea 15.000-20.000 10.000-16.000 70-80

Borneo 20.000-25.000 6.000-7.000 30

Islas Britanicas 1.443 17 1,2
Fragmentos continentales

Nueva Zelanda 2.371 1.942 82

Nueva Caledonia 3.094 2.480 80

Madagascar 8.000-10.000 5.000-8.000 68

Cuba 6.514 3.229 50
Islas ocednicas

Hawai 1.897 1.751 92

Santa Helena 74 59 80

Canarias 1.300 570 44

Galapagos 529 211 41
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Ello es asi hasta el extremo de que en la conocida designacion de los 25
puntos calientes de la biodiversidad mundial (Myers 1990, Mittermeler et
al. 1999), que incluyen aquellas zonas del Planeta amenazadas, que en un
1,5% de la superficie emergida engloban del 30 al 40% de las especies de
vertebrados y plantas vasculares conocidas, diez de ellas, es decir el 40%
del conjunto elegido, estan constituidas total (Madagascar e islas adya-
centes, Filipinas, Sondonesia, Wallacea, Nueva Caledonia, Nueva Zelanda
y Micronesia-Polinesia) o parcialmente (Caribe, Mediterraneo, Ghates occi-
dentales y Sri Lanka) por islas. Ademas, otros conjuntos insulares de gran-
disimo valor, como Galapagos o Nueva Guinea, no han sido incluidos en
este catalogo, sencillamente porque su patrimonio natural no se encuen-
tra amenazado o, al menos, sufre un nivel inferior de amenaza. Incluso, en
muchas de estas islas, como también pasa indudablemente en los bos-
ques tropicales continentales o en las grandes profundidades marinas, el
conocimiento del catalogo de especies existentes no esta ni mucho menos
cerrado. Sirva para ilustrar este hecho el ejemplo de que en Canarias, re-
gidn estudiada desde un punto de vista cientifico desde hace méas de dos
siglos, aun se descubren especies nuevas para la ciencia, a una velocidad
de una especie cada cinco dias durante los Gltimos 20 afios, incluyendo a
vertebrados y arboles (Martin Esquivel et al. 2001).

Sin embargo, esta riqueza en especies que atesoran las regiones insula-
res del Planeta, es simultaneamente victima de una serie de amenazas de
muy diferente tipo y grado (ver capitulos de Martin Esquivel y de Machado
et al.), muchas veces inherentes a su propia condicién de especies insula-
res, que han motivado que de hecho, tal como veremos en el siguiente
apartado, la extincién de las especies sea, o al menos haya sido en el ulti-
mo medio milenio, un fenédmeno basicamente insular.

Extincién en islas

El destino ineludible de todas las especies hacia la extincién se hace
especialmente patente en las insulares. De hecho, hoy sabemos que un
80% de las extinciones conocidas desde la expansién europea (aproxima-
damente desde el afio 1600 DC hasta la actualidad), han sido de especies
insulares (Tabla 6), valor que llega a alcanzar el 80% si solo se consideran
las aves, pese a que las aves insulares sélo constituyen el 20% del total. Di-
cho de otra forma, la probabilidad de que una especie insular se extinga
es del orden de unas 40 veces superior a que lo haga una continental (Gro-
ombridge, 1992). Sirva como ejemplo dramético el hecho de que una Gnica
isla, Lord Howe (Australia) de unos 10 km? de superficie, perdiera tras la
colonizacién de los europeos mas especies de aves que Europa, Asia y
Africa conjuntamente.
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Tabla 6
Extinciones en algunos grupos desde la expansién europea (1600 DC)
(Primac & Ros, 2002).

Grupo  Continentes Islas Océanos Total % insular
Mamiferos 30 51 4 85 60
Aves 21 92 0 113 81
Reptiles 1 20 0 21 95
Invertebrados 49 48 1 98 49
Plantas 245 139 0 384 36

Las causas responsables de esta altisima vulnerabilidad son diversas
(Tabla 7), pero en general todas estan directamente relacionadas con el
escaso numero de poblaciones y el escaso tamafio de éstas que intrinse-
camente poseen la mayor parte de las especies insulares endémicas, ge-
neralmente circunscritas a una Unica isla (por ejemplo, el 60% de los en-
demismos canarios son monoinsulares), cuando no a una Unica comarca,
barranco, risco o roque de la misma.

Tabla 7
Caracteristicas intrinsecas que hacen vulnerables a las especies insulares.

Distribucién espacial limitada (frecuentemente a una Unica isla)
Pocas o una Unica poblacién
Bajo nuimero de individuos por poblacién
Variabilidad genética limitada (dentro o entre poblaciones)
Pérdida de la capacidad de dispersién
Pérdida de las adaptaciones defensivas
Ingenuidad ecolégica
Pérdida de la capacidad competitiva

El ciclo del taxén

Cuando una especie llega a una isla se inicia en ella, con el paso del
tiempo, una serie de cambios evolutivos que iran aumentando paulatina-
mente la probabilidad de que se extinga. Esta serie de acontecimientos,
acunada por Wilson (1961) en sus trabajos acerca de las hormigas de Me-
lanesia, como el ciclo del taxén, por su analogia con el ciclo vital de un or-
ganismo, conlleva el que una especie se expanda y diversifique, para lue-
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go contraer su rango, decaer y, finalmente, extinguirse. Este ciclo ha sido
advertido y estudiado por otros autores en otros lugares del mundo y con
otros grupos taxondémicos como protagonistas: Greenslade (1968) en la
avifauna de Solomon; Ricklefs y Cox (1972, 1978) en la avifauna de Las An-
tillas o Roughgarden & Pacala (1989) en los reptiles Anolis de Las Antillas,
actuando siempre como una encerrona evolutiva.

Diferentes han sido los argumentos propuestos como motor de este ciclo,
aunque convergen en gran medida en la propuesta de Ricklefs & Cox (1972,
1978). Para estos autores, a medida que una especie se desplaza a lo largo de
las diferentes etapas del ciclo, forzada por la ventaja competitiva de los neo-
colonizadores, el numero de poblaciones y los tamanos de esta se reducen
gradualmente. Por un lado, los rangos de distribucién van siendo cada vez
mas restringidos, ya que las especies son desplazadas normalmente hacia
las zonas interiores de las islas, por lo que la competencia por el espacio y los
recursos se van acentuando. Esto conduce a una progresiva especializacién y
a que el tamano poblacional que se puede sustentar sea cada vez menor.

Por otro lado, los cambios evolutivos y la fragmentacién espacial de los
habitats, tarde o temprano van a crear barreras reproductivas entre los
miembros de las nuevas poblaciones formadas, ya sean etologicas, genéti-
cas o simplemente debidas a la distancia fisica, con lo que los descendien-
tes de los individuos con esas nuevas adaptaciones, se veran forzados a
emparejarse de una manera cada vez mas endogamica, disminuyendo
tanto su fitness como el tamafio poblacional, aumentando por ello la re-
percusién de los factores estocésticos que, como el colapso demografico,
pueden incidir sobre tales poblaciones dando lugar a la extincién.

Se han definido una serie de etapas para el ciclo del taxén, que varian
segln los autores, dependiendo de la zona y del grupo taxonémico estu-
diado. No obstante, existen una serie de elementos comunes que se refle-
jan a continuacién:

Estadio 1: Abarca la etapa de la colonizacién y el establecimiento de la
nueva especie. Se trata en general de especies invasoras generalistas que
ocupan habitats marginales costeros. El rango de la distribucién de la es-
pecie es continuo, no existiendo diferencias taxonémicas.

Estadio 2: La especie avanza hacia los habitats del interior de la isla.
Disminuye su capacidad de dispersién y su tamano poblacional. Existe
una tendencia hacia la especializacion, fracciondndose el rango de distri-
bucién y comenzando una diferenciacién taxondmica al rango de subes-
pecies e incluso de especies.

Estadio 3: Sigue aumentando la especializacién en los hébitats interio-
res, asi como la diferenciacién taxondmica, El rango de distribucién conti-
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nua disminuyendo y las especies adquieren el estatus de especies endé-
micas relicticas.

Estadio 4: El rango continta contrayéndose, y el tamano poblacional
disminuyendo hasta hacer inevitable la extincién.

Con estas condiciones de partida, cualquier impacto, ya sea natural o
inducido por la actividad humana (Tabla 8), puede volverse insuperable.
La causa natural mas habitual de la extinciéon de las especies insulares, al
menos en ambientes volcanicos, son los procesos catastréficos naturales
(ver capitulo de Marrero), que incluirian las recurrentes erupciones volca-
nicas, por otra parte responsables de la existencia de la isla, que pueden
esterilizar gran parte (como ocurrié con Gran Canaria hace unos 4M de
anos) o toda la isla (Krakatoa en 1873), los colapsos gravitacionales, que
por la inestabilidad del terreno volcanico, dan lugar a subitos desliza-
mientos de valles y laderas, que no sélo afectan a la biota de la isla que se
derrumba sino también a la de las vecinas por los tsunamis que estos des-
lizamientos generan, amén de huracanes y tifones visitantes habituales
de las numerosas islas y atolones tropicales, o sencillamente, sequias pro-
longadas mas propias de las islas subtropicales.

Tabla 8
Relacién de problemas que promueven la extincién de una especie insular

Causas estocdasticas (inherentes a las islas)

Catéstrofes naturales
(erupciones, deslizamientos, tsunamis, huracanes, sequias)

Ciclo del taxén
Colapso demografico
Depresién por endogamia

Causas deterministicas (ligadas a la actividad humana)

Afeccién al habitat
(destruccién, degradacioén, alteracién o fragmentacion)

Introduccién de especies exoticas
(competidores, depredadores, congéneres hibridégenos, parasitos,
vectores de enfermedades)

Caza
Coleccionismo
Cascadas troéficas
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Por su parte, las causas de extincién deterministicas relacionadas con
la actividad humana en las islas, se podrian incluir en tres grandes apar-
tados. Estos son las afecciones al habitat insular original (cuantificable en
los grados de destruccién, alteracién, degradacion o fragmentacién), la
caza y consumo de especies insulares de alto contenido proteico, y la in-
troduccién de especies exéticas.

Posiblemente la razén mas habitual de las extinciones en islas —al
igual que en los continentes— consiste en la afeccién de los habitats insu-
lares por parte de la actividad humana. Esta afeccién incluye desde su
completa destruccién (en Gran Canaria por ejemplo, la desaparicién de
los bosques de laurisilva por su tala reiterada o la desaparicién de los eco-
sistemas ripiarios ligados a los manantiales por la desecacién de estos ul-
timos debido a la sobreexplotacién del acuifero), su alteracién, cuando el
habitat original, atin no siendo afectado en términos de extensién, si lo es
en cuanto a sus caracteristicas (por ejemplo, por la actuacién de un fija-
dor de nitrégeno, o por la lluvia acida) o finalmente, su fragmentacion,
cuando el impacto no tiene una traduccion directa en la calidad del habi-
tat sino en la extensién inicial del mismo (como ha ocurrido por ejemplo
con la laurisilva tinerfefia) que conlleva un aumento del efecto de borde
(ver capitulo de Delgado et al.), disminuyendo el area del ecosistema origi-
nal no afectado por la matriz que le rodea, hasta la inevitable extincién de
las especies territorialmente mas exigentes que pudieron sobrevivir ini-
cialmente en alguno de los fragmentos.

La caza ha sido otra actividad humana que ha acabado con algunos
de los tesoros insulares mas llamativos. Hoy se cree que tras la llegada
de los humanos a las islas han desaparecido unas 3.000 especies de aves
y unas 200 de mamiferos endémicos (Steadman 1995, Alcover et al.
1998). La escasez de proteinas propia de los ambientes insulares llevo a
los indigenas neoliticos que las colonizaron a extinguir a muchisimas
especies que incorporaron a su dieta (moas neozelandesas, aves elefante
de Madagascar, ratas gigantes de Canarias, tal vez mas de un centenar
de especie de ralidos apteros de Polinesia, etc.). Este fue también el caso
de los hambrientos circunnavegantes europeos de los siglos XVI, XVII y
XVIII, que tras recalar en islas perdidas se aprovisionaban de carne fres-
ca hasta el exterminio de las especies afectadas (dodo de Mauricio, soli-
tarios de Reunién y Rodrigues, tortugas gigantes de Seychelles, focas de
las islas subantarticas, etc.). Finalmente, también se ha especulado
acerca del rol, que el afan de algunos coleccionistas por poseer ejempla-
res de extranas especies insulares, ha podido jugar en acelerar algunas
extinciones.

Las comunidades insulares constituyen también lugares especialmen-
te vulnerables a los efectos de la introduccién antrédpica de especies exoti-
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cas, sobre todo cuando estas comunidades han sido alteradas previamen-
te en mayor o menor medida. Por ello, son lugares magnificos en los que
analizar los mecanismos implicados en la disminucién, y eventual extin-
cién, de las poblaciones de especies nativas a manos de las invasoras (ver
capitulo de Hulme). Estas pueden penetrar, intervenir e interferir en la di-
namica natural de poblaciones, comunidades y ecosistemas, originando o
favoreciendo procesos que afectan a las especies nativas, que eventual-
mente pueden llegar a extinguirlas, como:

a) La competencia, especialmente cuando la especie introducida aporta
a la comunidad algin elemento, desconocido por las especies nativas que
seran desplazadas y eventualmente extinguidas, que le otorgue ventaja
competitiva, como por ejemplo la via fotosintética Crassulacean Acid Meta-
bolism (CAM) que facilita la fotosintesis en ambiente de estrés hidrico y
que ha sido utilizado exitosamente por las invasoras Opuntia en ambien-
tes subdesérticos lejos de América, su lugar de procedencia.

b) La herbivoria, sobre todo cuando la flora insular ha evolucionado en
ausencia de grandes herbivoros, careciendo por lo tanto de mecanismos
de defensa ante ellos propios de los continentes, como la toxicidad en las
hojas, las espinas, el tomento, etc. La pronta introduccién por parte de co-
lonizadores neoliticos (Baleares, Canarias, Polinesia) o posteriormente por
los europeos en islas nunca habitadas (Santa Helena, Madeira, Azores, Ga-
lapagos, etc.) de grandes herbivoros como las cabras o cerdos, y en menor
medida conejos, produjo un impacto sobre la flora insular nativa induda-
blemente traducible en extinciones, por ejemplo, la pérdida de los giraso-
les arbéreos endémicos de Santa Helena, que alimentaron a las cabras in-
troducidas en dicha isla.

c) La depredacién, sobre todo por parte de ratas, gatos, mangostas o
serpientes introducidos que se alimentan de la fauna endémica, que no
teme y adolece de un comportamiento huidizo ante los depredadores, por
haber evolucionado sin la presencia de éstos, que ha dado lugar a no po-
cas pérdidas de biodiversidad insulares. Sirvan para ilustrar este apartado
el tristemente famoso caso del chochin aptero de la isla de Stephen, si-
multdneamente conocido para la ciencia y extinguido a garras del gato
del farero, o las siete especies de aves endémicas de Guam exterminadas
por la introduccién en esta isla de la boa marrén de las islas Solomon (Boi-
ga irregularis).

d) La introduccién de pardsitos, enfermedades y de sus vectores (viruela
aviar, malaria aviar, mosquitos) desconocidos en las islas y que diezman
la biota nativa. Esta fue la causa de la extincion de varias especies de mie-
leros de Hawai por la introduccién de larvas de mosquito en el agua dulce
que trajan los barcos.
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e) La introgresidn genética de congéneres proximos a las especies endé-
micas que aun no han consolidado su aislamiento reproductivo respecto a
aquéllas. En Canarias, este es el caso de Phoenix dactylifera sobre P. canarien-
sis, que ha dado lugar a poblaciones hibridas que ponen en peligro la su-
pervivencia de la palmera canaria, o al parecer también de Arbutus unedo
sobre A. canariensis.

f) La disrupcién de mutualismos de polinizacion o dispersién consolidados
en las islas por la interferencia que especies introducidas de polinizadores
(como Apis mellifera en muchas islas) o dispersores (como Zoosterops japoni-
ca en Hawai) ejercen sobre los nativos, o también por plantas introducidas
que compiten con las nativas por los servicios de estos polinizadores o
dispersores insulares (ver el capitulo de Traveset & Santamaria).

g) Los efectos sinérgicos de especies introducidas, que se apoyan mutua-
mente para aumentar sus rangos de distribucién y tamanos de poblacio-
nes, como ocurre con el papel que juegan los cerdos salvajes y algunas
herbaceas introducidas en Hawai, en donde los primeros, al alimentarse
de las trufas rompen la estructura de los suelos nativos y favorecen el
avance de las introducidas.

h) Los cambios en balances energéticos o de materiales, especialmente
cuando la especie introducida presenta una caracteristica que le trascien-
de y amplifica su impacto al conjunto del ecosistema, como puede ser la
capacidad de fijar nitrégeno. Este es el conocido caso de la faya (Myrica
faya), arbol de origen macaronésico introducido en Hawai con fines fores-
tales y que ha cuadruplicado la disponibilidad de nitrégeno en los suelos
forestales (Vitousek & Walker 1989), lo que ha favorecido no sélo su per-
sistencia (hasta convertirse en la peor plaga vegetal), sino la entrada de
herbaceas continentales que desplazan competitivamente a las herbace-
as hawaianas incapaces de competir con ellas en el nuevo marco de re-
cursos de nitrégeno.

Finalmente, se hace necesario comentar que las extinciones de espe-
cies desencadenan nuevas extinciones, sobre todo cuando por el aisla-
miento duradero que acontece en las islas unas estan perfectamente
adaptadas a las otras. Asi por ejemplo, la pérdida de un polinizador espe-
cializado puede llevar a la pérdida de la planta que poliniza, la de ésta a la
de algun herbivoro que se alimenta exclusivamente de dicha especie y la
del herbivoro a la de un carnivoro exclusivo, por no contar a los diferentes
paréasitos exclusivos de cada una de dichas especies. A este proceso de ex-
tinciones concatenadas se le conoce como cascada tréfica (Quammen
1996).
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