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Resumen

En este articulo se presenia una revision de 1a diversidad, fa evolucion y la ecologia de las interacciones polinizador-
planta. Los artrépados polinizadores estan restringidos a dos clases de artrépodos, los insectos y los crustaceos. Los
insectos son, con mucho, los polinizadores mas destacados y, dentro de esta clase, los drdenes Hymenoptera,
Lepidoptera, Diptera y Coleoptera figuran entre los de mayor importancia, Las plantas ofrecen a los polinizadores que
fas visitan una gran variedad de recompensas: néctar, polen, tejidos florales, seeite nutricio, olory resina. Las plantas
con flores ("angiospermas”} son el mayor grupe de plantas con semiflas y &l que depende en mayor medida de ia
polinizacién bidtica. La evolucion de fos cuatro principales 6rdenes de insectos polinizadores precedio a la de las
angiospermas y existe un gradec variable de correspondencia entre las tasas de diversificacion de ambos grupos, lo
cuzl sugiere gue no existe una relacién simple entre la diversificacion de las plantas con flores y la de sus
potinizadores. Existe cierta evidencia de que la polinizacion bidtica por arirdpodos precedié & la evolucidn de las
plantas con flores, perc dicha evidencia debe estudiarse mejor y complementarse con mas datos. Eluse de plantas
con fiores actuales, consideradas "primitivas”, como modelos de la evolucidn de las antiguas angiospermas es
cuestionable y, como ejemplo, se presenta una revision de los insectos asociados con el género "primitive” Piper
(familia Piperaceae). Las inleracciones polinizador-planta desempefian un pape! importante en la ecologia de las
comunidades y en el funcionamiento de los ecosistemas, v su conservacién debe basarse en el estudio clentifico.
No obstante, los entomdiogos no profesionales pueden hacer una contribucién importante a esta tarea.

Patabras clave: Angiospermas, Biodiversidad, Insectos, Interacciones, Mutualismo, Piper, Polinizacion.

The evolution of pollinator-plant relationships within the arthropods

Abstract

An overview of the diversity, evolution and ecology of pollinator-plant interactions is presented. Arthropod pollinators
are restricted to two classes of arthropods, the insects and the crustaceans. Insects are by far the most prominent
pollinators and within this class, the orders Hymenoptera, Lepidoptera, Diptera and Coleoptera rank as being of
greatest importance. A diverse range of rewards are given to pollinators by the plants that they service, specifically:
nectar, pollen, floral tissue, nutritious oil, scent and resin. The flowering plants ("angiosperms”) are the largest group
of seed plants and have the greatest dependence on biotic pollination. The evolution of the four main orders of
pollinating insects pre-dates that of the angiosperms and there are varying degrees of correspondence between their
rates of diversification, suggesting that there is no simple relationship between the diversifications of the flowering
plants and their pollinators. There is some evidence that biotic pollination by arthropods pre-dates the evolution of the
flowering plants, but this evidence needs to be fully evaluated and augmented by further data. The significance is
questioned of using extant, “primitive” flowering plants as models of early angiosperm evolution and, as an example,
a survay is presented of insects associated with the “primitive” genus Piper (family Piperaceae). Poilinator-plant
interactions play an essential role in community ecclogy and ecosyster function and their conservation must be
founded on scientific study. However, non-professional entomaologists can make an important contribution to this field.
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INTRODUCCION

Los artrépodos interaccionan con las plantas de formas muy
variadas. Las interacciones antagonistas, en las cuales los
arfrépodos se alimentan de hojas, semillas o savia de las
plantas, son probablemente las mas conocidas para nosotros.
Menos familiares, pero no menos importantes, resultan las

alianzas mutualistas en las cuales tanto el artropodo como la
planta se benefician de la interaccién. Como ejemplos pueden
citarse la dispersidn de semillas por las hormigas, la proteccion
de colonias de hormigas en tailos vegetales huecos y el tema
del presente articule, las interacciones pelinizader-planta.
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Fig. 1.~ Bl proceso de polinizacion,
En este cjemplo, una avispa
(Hymenoptera: Vespidae) ha rozado,
maientras se atimentaba, la antera de
unz flor y han gquedado granos de
polen en su cabeza y antenas (detaile).
Cuando la avigpa parta y visite otra
flor de fa misma especic estos granos
de polen seran transferidos al estigma,
Hevando a cabo fa polinizacidn.

Fig. 1.- The process of pollination: in
this example, a foraging wasp
(Hymenoptera: Vespidae) has bru-
shed against the anther of a flower
and picked up pollen grains on its
head and antennae {inset), When the
wasp moves on and visits another
flower of the same species, these
pollen grains will be transferred to the
stigma, thus effecting polfination.

La polinizacidn por insectos y otros ariropodos es un
requisito fundamental para el 90% de las plantas con flores
(las “angiospermas”, subphyium Magnoliophytinaj (Linder,
1998), asi como para una proporcidn mucho menor de ofras
plantas con semillas (las "gimnospermas”, subphyhum Conife-
rophytina). Estas interacciones son, por tanto, ubicuas y de
gran importanciz en las comunidades naturales: sin los
artropodos como polinizadores, muchas plantas no podrian
reproducirse ni producir semilas; sin plantas que visitar,
muchas poblaciones de artrépodos desaparecerian, con efectos
en cadena que se ramifican a todo el ecosistema. La ruta
polinizador-planta es un canal muy significativo para el flujo
de energia dentro de los ecosistemas. La dependencia humana
de los artropodos como polinizadores de plantas cultivadas ha
conducido a una estimacién de que los servicios prestados por
los polinizadores suman 117 x 10° délares anuales en todo el
mundo {Constanza et al., 1997). Esa sencilia razdén ha motiva-
do un interés creciente por la conservacion de los polinizado-
res en los fltimos diez afios {(por ejemplo, Buchmann &
Nabhan, 1996).

En este articulo, presentaré una revision general de los
artropodos polinizadores. Comenzaré con un repaso del
proceso de la polintzacidn desde una perspectiva ecoldgica, y
luego pasaré a revisar aquellas clases de artrépodos de
participacién reconocida en la relacion polinizador-planta.
Finalmente, presentaré una historia evolutiva de los artropo-
dos polinizadores, basada en la evidencia fésil v en la
reconstruccidn filogenética mas actualizada. Los nombres de
los phyla, clases, etc., siguen a Barnes (1998).

LA ECOLOGIA DE LA POLINIZACION

La polinizacion puede definirse como la transferencia de
celulas sexuales masculinas (polen) desde los drganos masculi-
nos (anteras) de una flor hasta la superficie receptora femenina
{estigma) de una segunda flor (Fig. 1). Una vez transportado,
el polen puede germinar y crecer, dando lugar a la fecundacién
de la célula sexual ferenina (primordio seminal) y al posterior
desarrollo de una semilla, Aunque algunos grupos présperos de
plantas con flores liberan su polen en las corrientes de aire y
son polinizados por el viento {por ¢jemplo, la mayoria de las
gramineas, familia Poaceae), la inmensa mayoria de las
especies son polinizadas por animales y, en gran parte de los
casos, los principales polinizadores son insectos, La poliniza-
cion por el viento o el agua puede verse como una adaptacidn
surgida a partir de la condicién primitiva de polinizacidn
bidtica por insectos y otros animales (Cox, 1991).

La polinizacidn con éxito de una planta por un insecto
u otro artrépodo requiere ciertas condiciones. Enire aquéilas
directamente relacionadas con la biclogia de los artrépodos
destacan las sipuientes:

1. El polinizador debe poseer patrones de comportamiento
que fe permitan ir en busca de flores de color, forma y/o
olor similares a la recién visitada. Para una planta, la
deposicién de polen sobre el estigma de una especie
diferente no produce ningiin beneficio reproductor. La
planta posee, por tanto, una "firma" dnica en sus flores a
la que responderé un polinizador etoldgicamente ajustado.
Por otra parte, el polinizador puede recordar aquellas
flores que le proporcionaron la mayor recompensa y, en
consecuencia, responderd visitando tales flores. Las
recompensas ofrecidas por diferentes especies vegetales
son diversas (Tabla 1) y a menudo costosas de producir.

2. Debe existir algin grado de "ajuste” morfoldgico entre el
polinizador vy la flor, de modo que pueda efectuarse la
polinizacién. En flores de forma sencilla, con corola
abierta, como los botones de oro, Ranunculus spp.
(familia Ranunculaceze) este ajuste puede no ir mas alla
de que el polinizador sea lo suficientemente grande come
para tocar las anteras y el estigma mientras se alimenta en
Ia flor. Aguellos insectos que se alimentan de néctar floral,
pero que son demasiado pequefios como para llevar a cabo
la polinizacidén, son en cierto sentido pardsitos de la
planta; toman recursos sin proporcionar ningin servicio,
En flores mas compleias, la forma exacta del polinizador
es impottante. Por gjemplo, muchas orquideas (familia
Orchidaceae) poseen nectarios ocultos a los que sdlo
pueden Hegar los insectos del tamafio y/o forma correctos.

Ast pues, la polinizacién es un sofisticado proceso
ecoldgico que puede adoptar una sorprendente variedad de
formas, dependiendo del tipo de visitante floral y su compor-
tamiento, las plantas implicadas vy las recompensas que
ofrecen.

DIVERSIDAD ACTUAL DE ARTROPODOS
POLINIZADORES

Dentro del superphylum Panarthropoda, séle se conoce la
participacién de dos clases en relaciones de polinizacién
(Tabla 2). De estas dos clases, Pterygota (los insectos con
alas) es con mucho la mas importante; los Malacostraca (que,
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Tabia 1
Tipos de recompensas que las plantas ofrecen a los polinizadores por sus servicios
(tomado principalmente de las fuentes citadas en Proctor et al., 1996).

Tipo de recompensa Funcion

Ejemplos

Néctar Alimento rico en carbohidraios

Polen Alimento rico en proteinas

Tejidos florales Alimente

Aceites Alimento e impermeabilizacion de
nidos

Clor Utilizado por abejas macho para
atraer a las hembras

Resina Utilizada en la construccién del nido

Ubicuo como recompensa a abeias, mariposas, polillas,
etc.

Comanmente recogido por las abejas para alimentar a
sus larvas, pero también consumido por mescas, polillas
y mariposas

Algunas flores polinizadas por escarabaijos ofrecen a sus
polinizadores telidos florales nutricios. En fa polinizacion
por “lugar de puesta” la recompensa son semillas en
desarrollo gue sirven de alimento farvario. Como
ejemplos figuran las avispas polinizadoras de los higos
(Ficus, familia Moraceae) y las polillas que polinizan
Yucca (familia Agavaceae)

Especies, principalmente tropicaies, polinizadas por
abejas y pertenecientes al menos a 79 géneros de 10
familias de piantas

Abejas euglosinas (Hymenoptera: Apidae, Euglossini)
polinizadoras de ciertas orquideas {familia Orchidaceas)
sudamericanas

Diversos géneros tropicales polinizados por absjas, por
ejemplo Dalechampia (familia Euphorbiaceae) y Clusia
(familia Clusiaceae)

en este conlexto, implica sdlo a los cangrejos v a los anfipo-
dos) son polinizadores extremadamente raros y sélo existe un
caso bien documentado (véase mas adelante). De los restantes
artrépodos terrestres, no se conoce ningn Arachnida polini-
zador, aunque las arafias a menudo acechan a los insectos que
visitan las flores y explotan, de ese modo, la interaccién para
sus propios intereses depredadores. En realidad, algunas
arafias han evolucionado una coloracién corporal que imita la
reflexién ultravioleta de las flores y atrae a Jos polinizadores
hacta sus telas (Craig & Ebert, 1994).

La predominancia como polinizadores de los insectos
sobre los restantes artropodos se debe probablemente a varias
causas. Muchos insectos tienen una vision aguda que es capaz
de reconocer los colores y formas florales. Algunos, en
particular las abejas de mayor tamatfio, tienen tasas metabdlicas
comparativamente aitas y requieren alimentos ricos en energia,
de los cuales el néctar es una fuente ideal. La compleja
estructura social de algunos insectos significa que un individuo
debe recoger bastante més alimento del que puede consumir,
para abastecer a la siguiente generacion. Ademds, ¢l sofisticado
comportamiento de blsqueda de alimento también puede ser
explotado por las plantas. Finalmente, y quizi de modo crucial,
los insectos poseen soberbias capacidades de vuelo y pueden
atravesar grandes distancias en un corto periodo de tiempo.
Para una planta, todo esto significa que ef polen puede ser
dispersado a otro individuo, ripidamente y con precision, y a
menudo a distancias de cientos o mifes de metros.

El examen de la tabla 2 permite ver los grupos de
artrépodos polinizadores. A continuacion se haré, para cada
grupo, una evaluacion de su importancia como polinizadores,
asi como una breve revision de su biologia y ecologia, en lo
tocante a fa polinizacidn. Para una explicacién mucho mdas
detallada de estos grupos y sus interacciones con las plantas
que polinizan, véase Proctor et al. (1996).

Crustacea

Los Crustacea (cangrejos, gambas, cochinillas de humedad y
formas emparentadas) parecen ser polinizadores poco proba-

Tabla 2
Principales grupos de arfrépodos polinizadores
de las plantas con flores.

Phyla, clases y importancia como

ordenes polinizadores
Uniramia
Pterygota
Hymenopiera Extremadamente importantes
Lepidoptera Muy importantes
Diptera Muy importantes
Coleoptera Muy importantes para algunos
grupos
Thysanoptera Muy importantes para un
pequefio grupo de plantas
Dictyoptera Sélo de poca importancia
Crustacea
Malacosiraca
Amphipoda

Decapoda (?) } Solo de poca importancia

bles. De hecho, nicamente se ha informado de dos casos de
visita de flores por crustaceos, de los cuales la polinizacién ha
sido confirmada en uno solo. Recieniemente se ha demostrado
que los crustéceos anfipodos del género Platorchestia son los
finicos polinizadores de Aspidistra elatior (familiaz Convalla-
riaceae) en Japon (Kato, 1995). Estos artropodos saltarines,
desprovistos de alas, son aparentemente bastante méviles y se
cree que pueden dispersar polen a cierta distancia.

El segundo caso de polinizacion por crusticeos es més
incierto. Los cangrejos terrestres del género Metasesarma
(familia Grapsidae) se alimentan en las flores de algunas
especies de la familia de las pifias (Bromeliaceae) en los
matorriles costeros de Brasit (Fischer et al., 1997}, Estos
investigadores especulan puede tener lugar transferencia de
poien cuando fos cangrejos se mueven entre flores, pero no
existe evidencia directa de ello.
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Fig. 2.~ Constanciz floral en las
abeias. lustracidén del proceso de
majoring y minoring, en ¢l cuai las
abejas buscan y se aiimentan en flores
de Ja misma especie {majoring), pero
visitan ocasionalmente otras especies
{minoring) a fin de echar un vistazo a
otros recursos florales potenciales,
como el néctar. 81 la especie minor
produce  consistentemente mds
recursos, o de mayor calidad, la abeja
puede cambiarse a ella y dejor la
especie major.

Fig. 2.- Fiower constancy by bees:
this illustrates the process of
“majoring and minoring”, in which
bees search for and forage at flowers
of the same species (“rajoring™), but
ocoasionalty  visit  other species
(“minoring”) in order to keep track of
other potential flower resources, ¢.g.
nectar. If the “minor™ species
consistently produces more or better
quality resources, the bee may switch
to it from the “major” species.

Hymenoptera

Las abeias, avispas, hormigas y sus parientes, que constituyen
¢l orden Hymenoptera, son los polinizadores mas importantes
de las angiospermas, por la gran proporcidn del orden que
actlla como visitantes florales y por las adaptaciones etolégi-
cas que exhiben algunos grupos. Se conocen polinizadores en
ambos subdrdenes, Symphyta y Apocrita, que seran considera-
dos por tumo.

Symphyta, las abejas portasierra.- Este es el menor de
fos dos subérdenes. Las abejas portasierra, superficialmente
similares a avispas, a menudo visitan flores y se alimentan de
néctar, aungue son esencialmente omnivoras. Su eficiencia e
importancia como polinizadores para la mayorfa de las plantas
que visitan es con seguridad limitada, aunque la cantidad de
polen transportada por algunos individuos puede ser grande
{Lamborn & Ollerton, datos no publicados). Resulta interesan-
te que estas especies a menudo visitan las flores de las
especies que sirven de plantas nutricias a sus larvas (Proctor
et al., 1996).

Apocrita, las abejas, avispas y hormigas.- Con diferen-
cia el mayor de los subdrdenes, los Apocrita se dividen
facilmente en dos secciones que comprenden los Parasitica
(icneumdnidos y otras "avispas” emparentadas que carecen de
aguifon y que parasitan principalmente a plantas y a otros
insectos) v los Aculeata (abejas, avispas y hormigas, cuyos
ovopositores hacen de aguiién defensivo). Los Parasitica
pueden ser visitantes florales comunes y numerosos pero su
papel como polinizadores es limitado por su tamafio, general-
mente diminuto. Muchas especies parasitan semilles en
desarrollo de las flores gque visitan, lo que posiblemente
descarta su condicidn de polinizadores. No obstante, este
parasitismo de semillas forma la base de la polinizacitn en
tedas las especies conocidas de higueras (Fieus spp., familia
Moraceae). En este sistema, parte de las semillas en desarrollo
es consumida por las larvas de las avispas de los higos
(familia Agaonidae) y esto constituye, de hecho, la "recom-
pensa” para la avispa adulfa que poliniza el higo.

Aculeata incluye al grupo més importante de poliniza-
dores, las abeias (superfamilia Apoidea), asi como a grupos
que son de menor importancia global pero que pueden ser
polinizadores significativos para algunas plantas, por ejempio

las avispas propiamente dichas (superfamilia Vespoidea), las
avispas esfécidas (superfamilia Sphecoidea) v las hormigas
(superfamiiia Formicoidea). De estos Uitimos grupos, las
hormigas son polinizadores mucho menos importantes, a pesar
de ser visitantes florales muy comunes. Se ha sugerido que
esto se debe a que las hormigas producen secreciones
antibidticas en sus glandulas metapleurales que matan los
granos de polen que puedan adherirse a su cuerpo (Beattie,
1983).

Cierto numero de caracteristicas hacen a las abejas
polinizadores tan importanies: su diversidad y ubicuidad; el
hecho de que tanto los adultos como las larvas se alimentan
principalmente de polen y néctar; su estructura social y
habilidades de comunicacidén, a menudo sofisticadas; un
sisterna visual ajustado al espectro de color de las flores; su
movilidad y habilidad en vuelo; y la tendencia de las abejas
individuales a especializarse en flores concretas durante sus
expediciones de alimentacién (majoring o constancia floral;
Fig. 2). Ninguno de estos rasgos es, en si mismo, Gnico de las
abejas pero su combinacién convierte a los Apoidea en
polinizadores por excelencia. Como se verd en la siguiente
seceidn, ka diversificacidn, a escala geoldgica, de las abejas y
de las plantas con flores parece ir paralela y probablemente
infimamente ligada.

Lepidoptera

Los Lepidoptera son el orden de insectos que, en general, estd
s estrechamente asociado a las plantas con flores y que més
depende de las flores como fuente de alimento. La mayoria de
las mariposas y polillas se aliments de néctar v polen como
aduitos y es, por tanto, polinizadora de una gran variedad de
plantas. Las alargadas piezas bucales de muchas especies les
permiten acceder incluso a las flores més profundas y esto ha
Hevado a proponer que estas plantas pueden estar implicadas
en una “carrera de armas” evolutiva con sus polinizadores, en
fa cual los tubos florales mas largos promueven la evolucidn
de largas proboscides, lo cual a su vez favorece selectivamente
los tubos florales més largos, y asi sucesivamente. Estaideaes
todavia controvertida, décadas después de haber sido sugerida
por vez primera.
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Normalmente, ias mariposas se alimentan durante el dia
mientras gue la mayor parte de las polillas lo hacen durante la
noche (en ambos casos existen excepciones) y, de ese mode,
se produce un reparto temporal del néctar floral. Esto significa
que las flores polinizadas por Lepidoptera pueden ser polini-
zadas a lo largo de un extense periodo. No obstante, algunas
plantas polinizadas por polilias abren sus flores, producen olor
y comienizan la secrecion de néetar sélo por ta noche, mientras
que algunas plantas polinizadas por mariposas cesan su
produccién de néetar y olor durante la noche. Claramente, se
trata de casos especializados de plantas polinizadas por
Lepidoptera.

La constancia floral de las abejas ha eclipsado, en cierta
medida, la igualmente sofisticada constancia floral de algunas
mariposas, aunque éste es un drea en la que se necesita mas
investigacion (Lewis, 1989; Goulson et al., 1997).

Diptera

Las moscas son polinizadores importantes, aungue menospre-
ciades, de una gran variedad de plantas con flores. Muchas
especies son visitantes florales oportunistas v sus piezas
bucales chupadoras les permiten la ingestion de néctar y polen
en flores de corola abierta. Aunque normaimente son de
pequefio tamafio, pueden ser numeresas vy, colectivamente,
polinizadores importantes de flores que, por otra parte, no
parecen estar adaptadas especificamente a la polinizacién por
moscas. Algunas plantas (particularmente de las familias
Asclepidiaceae, Araceae y Aristolochiaceae) han evolucionado
flores que imitan carrofia, excrementos, fnitos en descomposi-
cion u otro material orgdnico putrefacto (“atraccidn por
putrefaccién” sensu Ollerton & Liede, 1997). La alimentacion
floral especializada ha evolucionado en ciertas familias de
dipteros y algunas especies de las familias Syrphidac y
Bombylidae imitan a jas abejas tanto en su apariencia como en
su comportamiento. Algunos Syrphidas también presentan
constancia floral (Goulson & Wright, 1698).

Las relaciones mosca-planta pueden alcanzar un alte
grado de especializacion. Por ejemplo, en Sudifrica Manning
& Goldblatt (1996, 1997) han enconirado dos gremios de
especies de plantas no emparentadas (formados por 20 y 28
especies, respectivamente) que poseen una motfologia vy
coloracion floral, composicion de néctar y momento de
floracion similares. Dentro de cada gremic, las plantas
comparten los mismos polinizadores principales, en ambos
casos especies de dipteros de la familia Nemestrinidae. Estas
moscas tienen proboscides extremadamente largas (de mas de
cuairo veces la longitud del cuerpo, en una especie) que les
penmiten alimentarse en esas profundas flores. La dependencia
de un nmero tan alto de plantas de los mismos polinizadores
especializados es inusual y tiene implicaciones obvias en caso
de que las moscas se extingan en un futuro, bien de modo
natural ¢ por interferencia humana.

Coleoptera

Los escarabajos son visitantes poco frecuentes de fa mayor
parte de las flores, pero algunas plantas de zonas templadas,
y bastantes de zonas tropicales, son polinizadas principal o
exclusivamente por estos insectos. En Europa, los escarabajos
de la familia Cantharidae se encuentran a menudo sobre las
amplias y expuestas inflorescencias de las umbeliferas (familia
Apiaceae). Los escarabajos tienden a ser insectos bastante
inactivos y dependen mas de su duro exoesqueleto para la
proteccidn que de un vuelo rapido. Por tanto, no se trata de
insectos ideakes para la dispersion de pelen, aungue induda-

blemente realizan esta mision en algunas plantas especializa-
das. Dichas plantas oftecen a veces tejido floral nutricio como
recompensa debido a que, a diferencia de los tres ordenes
antteriores de insectos polinizadores, los escarabajos poseen
piezas bucales masticadoras y no pueden alimentarse de néctar
con facilidad.

Aunque a menudo se considera que los sistemas de
polinizacién basados en la atraccién por putrefaccidn se
limitan a los Diptera, pueden estar centrados en Coleoptera
que se alimentan de carrofia o excrementos. Un ejemplo de
eflo es el género Amorphophallus (familia Araceae) que
incluye al famoso A. fifanum, una de las mayores "flores"
conocidas {estrictamente hablando, se trata de una inflorescen-
cia). Su olor a materia orgénica en descomposicidn y su
coloracion apagada o sombria son atrayentes irresistibles para
sus principales polinizadores, escarabajos de familias como
los Staphylinidae, los Nitidulidae y los Scarabaeidae (Kite et
al., 1998).

Dictyoptera

Las cucarachas (famifia Blattellidae) son los principales
polinizadores del arbol tropical Uvaria elmeri (familia
Annonaceae) en Sarawak, Malasia (Nagamitsu & Inoue,
1997). Las flores de este 4rbol exhiben una serie de adaptacio-
nes para la polinizacién por cucarachas, como un olor similar
al de madera en descomposicién. Este es el dnico caso
conocido de polinizacién por cucarachas.

Thysanoptera

A pesar de su diminuto tamafio (en general, menos de 2 mm
de longitud), los insectos conocidos como trips son poliniza-
dores importanies de cierto nimero de plantas, principalmente
en los tropicos. Son los Gnicos polinizadores de Popowia
pisecarpa (familia Annonaceae) en Sarawak, Malasia (Momo-
se et al., 1998) y de Swietenia mahagoni (familia Meliaceae)
en Florida, EE.UU. {Howard et al., 1993). Ambas especies
muestran adaptaciones especificas de su estructura floral para
el uso de estos pequefiisimo vectores de polen. Se sabe
también que los trips son los polinizadores de muchos arboles
de la familia Dipterocarpaceae en la pluviselva malaya
{Appanah, 1993). Finalmente, se piensa que fos trips "indu-
cen" la polinizacion por el viento en la palmera Chamaedorea
pinnatifrons (familia Arecaceae) en Per( (Listabarth, 1993).
Mientras se mueven por las flores de esta palma, los trips
desencadenan Ia apertura de las anteras con polen, lo cual
libera el polen al vienfo y facilita la polinizacién.

Otros ordenes

Se sabe que miembros de los drdenes Collembola, Dermapte-
ra, Plecoptera, Hemiptera, Neuroptera y Trichoptera se
alimentan regularmente de polen o néctar en algunas flores y
pueden transportar polen en sus cuerpos. Sin embargo, se
consideran por lo general polinizadores poco importantes para
la mayoria de las plantas (Proctor et al., 1996). A veces se
encuentran saltamontes y grillos {orden Orthoptera) en las
flores y, en ausencia de piezas bucales chupadoras, pueden
incluso masticar el tejido productor de néctar (Ollerton, datos
no publicados) pero no se ha observado que polinicen las
flores que visitan. No obstante, dada la diversidad de relacio-
nes polinizador-planta y lo intimo de las mismas, especialmen-
te en los trdpicos, no serfa sorprendente encontrar que insectos
de dichos drdenes actian como polinizadores especializados
de algunas plantas,
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Tabla

Jeff Qllerion

3

Principales grupos actuales de plantas con semiilas, su diversidad, fecha mas temprana acepiada de origen y presencia
de polinizacion por insectos. Los nombres de las clases siguen a Barnes (1998). Los datos sobre la diversidad actual se
han fomado de Mabberley (1990). Los datos sobre el origen evelutivo se han tomado de Crane {1998}, Knoll (19886),

Mapes & Rothweil (1998) y Zhifeng & Thomas (1989}

Clase Nombre vuigar Numerc de especies  Origen evolutivo Polinizacion
existentes {miliones de afios) por insectos
Pinopsida Coniferas 614 Carboniferc tardio (300) No
Ginkgoopsida Ginkgo 1 Pérmico medio (270) No
Cycadopsida Cicadas 121 Pérmico temprano {285) Comin (?}
Gnetopsida Gnetofitas 69 Tridsico tardio (210) Dominante (?)
Magnoliopsida Plantas con fiores (dico- 250.000 Jurasico tardio (?) (150} Dominante
y Liliopsida y monocotiledéneas)

LA EVOLUCION DE LA POLINIZAGION BIOTICA

La historia evolutiva de los artrépodos polinizadores es en
buena medida [a historia de los insectos polinizadores; como
ya se ha visto, los insectos son los principales polinizadores de
las plantas con flores con representantes actuales. La larga
historia de los insectos, gue precede a la de las angiospermas,
sugiere que éste ha sido siempre el caso, aunque algunos
grupos de insectos extintos hace tiempo poseyeron piezas
bucales aparentemente adaptadas para alimentarse de polen y
pueden haber sido polinizadores importantes en un pasado
iejano (Labandeira, 1997).

Los origenes exactos de la polinizacidn bidtica son
oscuros pero es posible que evolucionase a partir de la
dispersion de esporas por insectos que se alimentaban de las
estructuras reproductoras de plantas sin semillas como los
helechos y las colas de caballo, o incluso de hongos, actividad
que esti bien documentada en el registro fosil del periodo
Devénico temprano (hace unos 385 millones de afios), mucho
antes de la evolucién de las primeras plantas con polen v
semilias (Labandeira, 1998). Debe sefialarse, no obstante, gue
fa dispersion de propdgulos como las esporas {gue no tiene
una diana) es un procese muy diferente de la polinizacién
bidtica, en la cual el polen debe dispersarse a una diana
concreta, es decir, el estigma de otra flor. En realidad, existe
una ventaja en la dispersién de propigulos lejos de otras
plantas de la misma especie que pueden competir por recursos
como fa luz, el agua o el espacio. Dicho esto, la polinizacién
evoluciond casi con seguridad a partir de alguna interaccion
casual herbivora pero un requisito para la evolucién de ia
polinizacién bidtica deben haber sido artrbpodos con las
adaptaciones etolégicas necesarias para moverse entre
estructuras reproductoras de aspecto y/u olor similares.

El registro fésil de las plantas con semilias proporciona
evidencias de posible polinizacién bidtica incluso ya en el
Carbonifero tardio (hace unos 300 millones de afios), momento
en el cual alpunas especies primitivas de hetechos con semillas
posefan granos de polen en apariencia demasiado grandes para
ser dispersados por el viento, junto con enormes Organos
portadores de polen y presuntamente atractivos (Crepet, 1979).
Después, ¢l registro fosil proporciona indicios dispersos de
polinizacion bidtica, inferidos de la morfologia de las estructu-
ras reproductoras de diversos helechos con semillas v otros
grupos de plantas, ahora extintos. La meior evidencia, incluida
la preservacion de dafios a estructuras reproductoras por
masticacion de insectos, procede del trabajo sobre el género
Cyeadeloidea (resumido en Crepet, 1979). La deduccién de
polinizacion por insectos a partir de rasgos fosilizados es
problemdtica y una prueba mas directa de un origen de la
polinizacidn previo a la aparicidn de las angiospermas procede

de estudios con plantas existentes que estan sdlo distantemente
emparentadas con las plantas con flores (Tabla 3). Por ejemplo,
se sabe que géneros de gimnospermas como Gnetum, Ephedra
(ambas de 1a familia Gnetaceae) y Zamia (familia Zamiaceae)
contienen espécies polinizadas por insectos (Norstog, 1987,
Kato & Incue, 1994; Kato et al,, 1995). Si estas interacciones
representan la ecologia reproductora de miembros ancestrales
de fos mismos grupos vegetales, entonces no puede negarse que
lapolinizacion bidtica de las plantas por los arfrépodos precede
considerablemente a la evolucion de las plantas con flores. Sin
embargo, también es posible que las gnetofitas y las cicadas
hayan evolucionado recientemente la polinizacién bidtica como
respuesta a la abundancia de polinizadores de angiospermas.
Por tante, decidir que hipdtesis es correcta requerird la
integracién de los datos de morfologias reproductoras fosiles
con los de especies actuales.

HISTORIA EVOLUTIVA DE LOS ARTROPODOS
POLINIZADORES

5i los helechos con semillas, gnetéfitas, cicadas y otras no-
angiospermas eran polinizadas bidticamente, no existe razén
para sugerir que sus insectos polinizadores eran cualitativa-
mente diferentes de los polinizadores de las plantas con flores.
De los cuatro érdenes principales de insectos polinizadores,
dos (Diptera y Coleoptera) tuvieron sus origenes durante el
Pérmico, cuando los helechos con semilias constituian la flora
dominante (Knoll, 1986) mientras que los otros (Lepidoptera
¢ Himenoptera) evolucionaron a mediados del Jurdsico, casi
con certeza antes que las angiospermas mas antiguas. Asi, esos
grupos de insectos habrian estade en una posicidén tnica para
explotar 1a aparicion de las angiospermas.

A pesar de su evolucion anterior, se ha sugerido que la
diversificacién de los principales drdenes de insectos poliniza-
dores (Diptera, Coleoptera, Lepidoptera ¢ Hymenoptera)
estuvo intimamente ligada a la diversificacién de las plantas
con flores (véanse referencias en Labandeira & Sepkoski,
1993). Segiin esta hipdtesis, bastante simplista, existié una
retroalimentacion positiva entre la evolucion de nuevas
especies vegetales v la evolucidn de nuevas especies de
polinizadores. Si éste fue el caso, se esperaria que la historia
evolutiva de los principales drdenes de polinizadores siguiese
a la de las angiospermas, con una diversificacidn escalonada
de insectos y plantas. A juzgar por el registro fosil, esto no ha
ocurrido (Fig. 3). Desde su origen probable en el Jurasico
tardio, hace unos 150 miilones de afios, las angiospermas
siguieron siendo bastante escasas hasta el inicic de una
diversificacién explosiva al comienzo del Cretacico, hace
aproximadamente 120 millones de afios. La cantidad de
plantas con flores aumentd entonces de modo exponencial
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hasta ef Terciario medio (hace unos 35 millones de afios),
momenio en el cual ya habian dominado la mayoria de los
habitats terrestres (y, por consiguiente, las comunidades
animales en aquelios ecosistermas) durante guizd 40 millones
de afios. La cantidad de especies de angiospermas se estabilizé
finalmente en este punto, aungue dicha estabilidad es dindmi-
ca e implica tasas de extincion de faxa antiguos similares a las
de aparicion de nuevos taxa.

En contraste, los cuatro drdenes principales de poliniza-
dores evolucionaron alghn tiempo antes de que apareciesen las
angiospermas (Fig. 3). Esto ocurri¢ va en el Pérmico medio
(hace unos 270 millones de afios) para Diptera y Coleoptera y
el Jurdsico medio (hace unos 180 millones de afos) para los
Lepidopters ¢ Hymenoptera. Los cuatro érdenes de insectos

tuvieron periodos de diversificacion previos a la evolucién de
las angiospermas y la trayectoria de su diversificacién perma-
necit constante hasta un maximo hace 20-10 millones de afios.
En dos de los Ordenes (Diptera vy Lepidoptera), el periodo de
diversificacion principal tuvo un retraso con respecto al de las
angiospermas. En ¢l caso de los Lepidoptera, que es el orden
mds dependiente de las plantas con flores, el mayor periodo de
diversificacion comenzé mucho més tarde que para los
restantes, ai comienzo del Terctario, hace 6( millones de afios.
Esta es la fecha més temprana deducida del registro fosil para
la evolucién de ia polinizacién especializada por mariposas y
polillas (véase mas adelante) y ambas observaciones pueden
estar ligadas. Para los Hymenoptera existe una concordancia
mucho mayer con el patrdn de diversificacion de las plantas
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Tabla 4
Momento propuesto para ia aparicion de determinadas interacciones polinizador-planta especializadas. Las cifras dadas
son aproximadas y representan et punto medio de cada periodo geclogico. La informacion estd basada en gran medida
en el registro fosil vegetal y se ha tomado de Crepet {1979, 1984), Crepet et al. (1991) y Crepat & Nixon (1998),

Periodo geolégico

Millones de afios

Pelinizacion especiaiizada

Plicceno 3
Mioceno 15
Terciario Oligoceno 30
Eoceno 45 Masca, avispa, polilla, mariposa
Paleoceno 80 Sirfido
Cretacico tardio 85 Abeja
Cretacico medio 110 Escarabajo
Cretacica femprana 138

con flores. Esto puede ser mera coincidencia, o puede indicar
la gran dependencia de las plantas con flores respecto de la
polinizacion por abejas: Crepet (1996) sefiala que el registro
fosil sugiere que las abejas se diversificaron durante mediados
a finales del Cretdcico, al mismo tiempo gue las plantas con
flores. Labandeira & Sepkoski (1993} han sugerido que el
origen y diversificacion de las angiospermas no tuvo efectos
sobre las tasas de diversificacidn de los insectos y que la
coincidencia en el maximo de diversidad en muchos grupos de
insectos y en angiospermas es sitnplemente una consecuencia
de fa tasa exponencial de incremento de estos grupos desde su
origen. Esto puede ser cierto a niveles taxonémicos altos (por
giemplo, familias) pero, como reconocen Labandeira &
Sepkoski (1993), a niveles taxondmicos inferiores (por
ejemple, géneros) ha existide con certeza una evolucidn
paralela entre grupos de insectos polinizadores y de plantas con
flores (véase Proctor et al, 1996, para muchos ejemplos
coneretos),

EL ORIGEN DE LOS MODOS DE POLINIZACION
ESPECIALIZADOS

Las interacciones antiguas entre plantas y polinizadores
deben, por necesidad, inferirse a partir de fésiles. Por un lado,
el examen de las piezas bucales de los insectos permite
asignarles funciones (Labandeira, 1997); por otro, se pueden
inferir ios polinizadores a partir de la morfologia floral fosil
(Crepet, 1979). Cuando se basan en una buena descripcién
biolbgica, estas inferencias pueden ser poderosas. Mediante la
observacion de espectes de plantas actuales y la construccidn
de filogenias morfoldgicas y moleculares, se puede observar,
por ejemplo, que las flores estrechas y tubulares tienden a
evolucionar a partir de flores abiertas y poco profundas, con
la exclusidn posterior de los polinizadores que carecen de las
largas piezas bucales necesarias para acceder al néctar.
Probablemente, las interacciones polinizador-planta pueden
evolucionar deprisa, a juzgar por los recientes estudios
filogenéticos de los sistemas de polinizacion (véanse referen-
cias en Ollerton, 1996a; Fig. 4). Sin embargo, esta evolucion
también pueds ir desde modos especializados hacia sistemas
més generales, con participacién de gran variedad de taxa
independientes de insectos (Armbruster & Baldwin, 1998),
que es, con mucho, el tipo mas comun de relacidn (Waser et
al., 1996).

El registro fésil de las plantas con flores deja claro que
la mayor parte de las clases existentes de interaceion especiali-
zada polinizador-planta ya habian evolucionado en el Eoceno,
hace unos 50 millones de ahos (Tabla 4). Es de esperar que
algunas de esas fechas retrocedan incluso mas a medida que

se hagan nuevos descubrimientos fosiles; por ejemplo, algunas
familias de Diptera que contienen visitantes florales especiali-
zados tienen un registro fésil que se remonta al Jurdsico medio
(Ren, 1998). ;Estaban estos insectos asociados con flores
polinizadas por moscas especializadas ya antes del primer
indicio definitivo de polinizacién por dipteros, mds de 160
miltones de afios més tarde, en el Eoceno? Por lo que se sabe
sobre la naturaleza rapida y flexible de la evolucion de los
sistemas de polinizacion (véase més arriba) parece inconcebi-
ble argumentar ¢ue no lo estaban.

POLINIZADORES DE ANGIOSPERMAS "PRIMITIVAS"
ACTUALES, ¢, UNA MIRADA AL PASADO?

Ademas de utilizar el registro fosil para extraer conclusiones
respecto a la evolucion de las relaciones polinizador-plants,
cierto nimere de autores ha infentado, en los Glsimos 20 afios,
formarse una idea de 1a evolucion de estas relaciones mediante
elestudio de plantas con flores existentes en la actualidad pero
consideradas "primitivas” (por ¢jemplo, Thien, [980; Thienet
al., 1983; Bernhardt & Thien, 1987; Endress, 1990; Pellmyr
et al., 1990; Lloyd & Wells, 1992). Se han estudiado grupos
de insectos tan diversos como escarabajos, moscas, poliflas,
trips v abejas como polinizadores de las angiospermas mas
antiguas. Esta aproximacién genera datos valiosos sobre las
interacciones polinizador-planta, pero estd limitada en dos
aspectos:

1. Los andlisis filogenéticos recientes (Taylor & Hickey,
1992; Doyle & Donoghue, 1993; Qiuetal., 1993; aunque
véase Doyle, 1998) v los descubrimientos fosiles (Crane
et al., 1987; Taylor & Hickey, 1990} indican que las
primeras plantas con flores eran taxa herbiceos o subar-
bustivos pequefios relacionados con familias como las
Chloranthaceae, Saururaceae, Lardizabalaceae y Pipera-
ceae (aunque véase Sun et al., 1998). Esta "hipbtesis de la
paleoherbacea" (Taylor & Hickey, 1992) contrasta con la
creencia anterior que sostenia que los grupos mas primiti-
vos eran familias que albergaban taxa lefiosos como
Winteraceae, Magnoliaceae, Degeneriaceae e llliciaceae
{(las "magndélidas’). La mayoria de Jos estudios (aunque no
todos) citados al comienzo del apariade han estado
relacionados con la polinizacion y biologia reproductora
de magnolidas lefiosas "primitivas” y, de este modo,
fueron motivados por una opinion que ahora se¢ considera
demasiado simplista, aunque estos faxa son indudable-
mente representantes de linajes antignos, no son buenos
modelos del origen de las primeras plantas con flores.
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750 Jeff Cllerton

2. Sea cual sea el modelo correcto para la evolucidn de las
angiospermas, no existe a priori razén alguna para
equiparar una morfologia "primitiva®, no derivada, con
una ecologia "primitiva”, De hecho, podria argumentarse
lo opuesto; un linaje que ha sobrevivido tanto tiempo lo
ha hecho porque es flexible y adaptable. El cambio
geologico, climético y bidtico a largo plazo es la norma,
jdeberia esperarse que las interacciones entre especies se
mantengan estables durante largos periodos de tiempo? La
opinidén imperante sobre las comunidades animales y
vegetales actuales es la del predominio de lo accidental y
lo casual, de que son conglomerados efimeros de especies
con una historta relativamente corta de coexistencia (para
una discusion reciente de este tema véase DiMichele,
1994, para evidencia tanto a faver como en contra de
asociaciones a largo plazo, véase Labandeira et al, 1994),
Si esta opinidn s correcta, se sigie gue es improbable que
interacciones como las relaciones polinizador-planta
persistan durante millones de afios y que es improbable
gue los polinizadores actuales de grupos primitivos de
angiospermas representen los de los ancestros de las
plantas. Las interacciones polinizador-planta actuales son
predominantemente generalistas y quizd incluso de
naturaleza transitoria (Waser et al., 1996).

Los estudios de las relaciones polinizador-planta han
ido por detrds de las interpretaciones filogenéticas de la
evolucién de las angiospermas v existen comparativamente
peocos estudios de la polinizacidn en las paleoherbéceas, con
respecto a las magnoélidas (véase Endress, 1996). La paleoher-
bécea mejor representada en la literatura es el género Piper
(familia Piperaceae), que ha sido objeto de considerable
cantidad de atencidn por parte de los ecdlogos. Piper es un
género templado cdlido a tropical, con unas 1000 especies de
herbéceas, arbustos, lianas y pequefios arboles. He revisado
esa literatura para evaluar si el género estd asociado con
linajes antiguos de polinizadores y otros insectos con los que
interacciona, por ejemplo, herbivoros y depredadores de
semillas. Esta imformacién se resume en la tabla 5, que
muestra ¢l tipo de asociacion, los taxa que interaccionan con
Pipery los primeros fosiles registrados para cada taxon. Enla
medida de o que puede afirmarse a partir del conocimiento
del registro fosil, 1a gran mayoria de las familias de insectos
asociadas con Piper tuvieron su origen mucho después de la
primera aparicién de las plantas con flores al final de! Jurdsico
{Tabla 5). Esto no apoya la afirmacion de que Piper esta
todavia asociada con linales antiguos de insectos ¢ de que este
grupo de plantas puede usarse como modelo de fa evolucion
de las primeras anglospermas.

Una limitacion del ejercicio anterior s que, mientras
que Piper pertenece a un grupo de angiospermas que $e
consideran colectivamente como primitivas, el propio género
puede no ser tan antiguo. El Gnico registro de polen fosil
procede del Eoceno de Nueva Zelanda, aungue apariciones
previas pueden haber sido mal identificadas come pertene-
cientes a otras familias. Se han registrado presuntos fosiles
foliares de Pipery taxa relacionades del Terciario de América
Centrat v del Sur, Indonesia y Australia. Asi, sobre 1a base de
laevidencia £0sil puede decirse que Piper tiene probablemente
al menos 30 millones de afios de edad, aunque sus fosiles
foliares pueden no haber sido reconocidos como tales debido
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a la imposibilidad de distinguirlos de otras familias no
emparentadas como las Smilacaceae y fas Dioscoreaceae (Dr.
John Conran, Universidad de Adelaida; comunicacién
personal, 1994). Desafortunadamente, Piper es el género més
investigado de angiosperma "primitiva” y existen pocos datos
para otros grupos de paleoherbiceas con registros fosiles
menos ambiguos, como por gjemplo las Chloranthaceae (Tay-
lor & Hickey, 1990}, Claramente, ésta es un 4rea donde se
requiere mas investigacion.

CONCLUSIONES

Las inferacciones polinizador-planta tienen una larga historia
evolutiva v una compleja ecologia actual. Las paginas prece-
dentes deberian haber dado una idea de los origenes de esta
clase de interaccion, su desarrollo evolutivo v la diversidad
resultante que se abserva en la actualidad. Dentro del contexto
de la historia de la ciencia, el estudio de las interacciones
polinizador-planta también tiene una larga historia, En los dos
Gltimos siglos, se ha desarroilado una vasta literatura v,
necesariamente, este articulo ha ignorado muchos temas
importantes y refleja las propias interpretaciones y preferen-
cias del autor. La importancia del estudio y la conservacion de
estas relaciones, sin embargo, s incuestionable. Las relacio-
neés polinizador-planta son una clase extremadatmente impor-
tante de interaccién ecoldgica que es no sélo vital para el
funcionamiento a largo plazo de los ecosistemas terrestres
(naturales y agricolas) sino también para la diversificacion
evolutiva de una gran variedad de organismos. El estudio de
los polinizadores vy las plantas que visitan no requiere un
equipo caro, simplemente un ojo observador ¢ interés en el
tema (para una introduccion a las téenicas, véase Dafni, 1992,
y Kearns & Inoue, 1993). Incluso una simple relacion de los
insectos que visitan las flores de una localidad puede ser de
gran valor. Por ejemplo, entre septiembre de 1887 v julio de
1899, Robertson (1928) registrd sistemdticamente los visitan-
tes florales en un radio de 10 millas alrededor de Carlinville,
1ilinois, EE.UU. Registré un total de 15.172 insectos que
visitaron 442" especies de plantas, excluyendo las visitas a 14
especies, principalmente polinizadas por el viento. Este
trabajo es monumental y un testimonio increible de la pacien-
cia, capacidad de observacion y conocimientos de historia
natural de Robertson. Cien afios tras su compilacion, esta base
de datos sobre las relaciones polinizador-planta sigue siendo
una fuente valiosa para los investigadores (por elemplo, Waser
et al, 1996). Los estudios sobre la biodiversidad tratan
principalmente de la diversidad taxondmica y genética pero
descuidan las interacciones entre especies que son, después de
todo, ia fuerza conductora de los ecosistemas. El estudio y
registro continuos de los polinizadores y las plantas que
visitan son vitales si quiere entenderse como puede afectar la
perturbacion humana de dichas relaciones a la supervivencia
a largo plazo de las comunidades naturales.

NoTAS

" Robertson {1928) afirma *... 15.172 visitas a 441 flores ... excluyen-
do las visitas a 12 flores anemdfilas®. En la copia de la biblioteca de
la Royal Eatomeclogical Society de Londres, gue lleva escrito
"Obsequio de Charles Robertson”, ¢l 441 ha sido cambiado por un
442 y el 12 porun 14, quiza por el mismo Roberison, Esta copia tiene
otras muchas correcciones al texto, todas hechas aparentemente por
[a misma mano.

Mi agradecimiento mas sincero al Dr. Marcos Méndez por invitarme a escribir este articulo. Agradezeo a la Srta. Stella Watts
sus soberbias ilustraciones, al Dr. Duncan McCollin 1a lectura y comentarios del manuscrito y al Dr. Steve Johnson y al editor
del American Journal of Botany el permiso para reproducir la figura 4.
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Tabla 5

Revisidn de los insectos asociados con Piper {familia Piperaceas), Los datos se presentan a nivel de famifia; he excluido
aguélios que soélo proporcionaban &l orden. Los datos se tomaron de tas siguientes fuentes: Semple (1874), Risch et al.
(1977), Fleming {1985), Marquis {1988, 1980}, Grieg (1993}, Sandlin & Willig {1993} y Ollerton (1996k). La informacién
sobre jos primeros fosiles conocidos se tomé de Benton & Whyte {1993). Las determinaciones o fechas inclertas de los
fésiles se indican mediante una interrogacion tras la edad.

Clase de interaccidén

Polinizacion

Herbivorismo/polinizacion (7)
Depredacién de semillas

Herbivorismo

Mutualismo de proteccicn

Taxa implicados

Hymenoptera: Trigonidae
Hymenoptera: Halictidae
Hymenoptera: Megachilidae
Diptera: Syrphidae
Diptera: Cecidomyiidae
Hemiptera: Pentatomidae
Hemiptera: Alydidae
Hemiptera: Miridae
Coleoptera: Curculionidae
Orthoplera: Acrididae
Orthoptera: Tettigoniidae
Coleoptera; Curculionidae
Lepidoptera; Geometridae
Lepidoptera: Hesperiidae
Lepidoptera: Pyralidae
Lepidoptera: Torticidae
Diptera: Cecidomylidae
Phasmida: Phasmitidae
Hymenoptera: Formicidae

Primeros {ésiles conocidos

Cretécico tardio (7}
Eoceno tardio
Eocenc tardio
Cretacico medio (?)
Cretécico temprano
Paleoceno

Jurasico

Jurasico

Jurasico temprano {?)
Eoceno

Palecceno

Jurasico femprano(?)
Oligocenc

Oligocens

Eoceno tardio
Eoceno tardic
Cretacico tempranc
Eoceno fardio
Cretacico medio

BIBLIOGRAFIA

751

APPANAH, 8., 1993. Mass flowering of dipterocarp forests in the
aseasonal tropics. J. Biosci., 18: 457-474,

ARMBRUSTER, W. 8. & BALDWIN, B. G., 1998, Switch from speciali-
zed to generalized poilination, Natwre, 394: 632.

Barnes, R. 8. K. {ed.} 1998. The Diversity of Living Organisms.
Blackweli Science, Oxford, 345 pp.

BEAYTIE, A. L, 1985, The Evolutionary Ecology of Ant-Plant
Mutualisms. Cambridge University Press, Cambridge, 192 pp .

BENTON, M. J. & WHYTE, M. A. (eds.) 1993, The Fossil Record 2. 2*
ed. Chapman and Hall, Londres, 864 pp.

BERNHARDT, P. & THIEN, L. B, 1987, Self-solation and insect
poilination in the primitive angiosperms: new evaluations of
older hypotheses. Plant Syst. Evol., 156: 158-176.

BUCHMANN, S. L. & NaBHAN, G. P., 1996, The Forgotten Pollina-
tors. Island Press, Washington D.C,, 292 pp.

CosTANZA, R, D'ARGE, R., DE GROOT, R., FARBER, S., GRASSO, M.,
HANNON, B., LIMBURG, K., NABEM, S., O'NEiLL, R. V,,
PARUELO, J., RASKING, R, G., SUTTON, P. & VAN DEN BELT,
M., 1697. The value of the world’s ecosystem services and
natural capital. Nature, 387: 253-260,

Cox, P. A., 199]. Abiotic pollination: an evolutionary escape for
animak-pollinated angiosperms. Phil. Trans. R. Soc. Lond. B,
333:217-224.

CRralG, C. L. & EBERT, K., 1994, Colour and pattern in predator-prey
interactions: the bright body colours and patterns of a tropical
orb-spinning spider attract flower-seeking prey. Funet. Ecol.,
8: 616-620.

CRANE, P. R., 1996. The fossil history of the gneteles. Int. J. Plant
Sci., 157 (supl.): 850-857.

CRANE, P. R., FrUS, E. M. & PEDERSEN, K. R., 1989, Reproductive
structure and function in Cretaceous Chloranthaceae. Plant
Syst. Evol., 165: 211-226.

CREPET, W. L., 1979, Insect pollination: a paleontological perspecti-
ve. BioScience, 29: 102-108,

CrEPET, W. L., 1984. Advanced {constant) insect pollination
mechanisms: pattern of evelution and implications vis-a-
vis angiosperm diversity. Ann. Missowri Bot. Gard., 71:
607-630.

CREPET, W. L., 1996. Timing of the evolution of derived floral
characters: Upper Cretaceous (Turonian) taxa with tricolpate
and tricolpate-derived pellen. Rev. Paleobot. Palynol., 99:
339-359.

CREPET, W. L. & NIxow, K. €., 1998. Fossil Clusiaceae from the late
Cretaceous (Twronian) of New Jersey and implications
regarding the history of bee pollination. Amer. J. Bot., 85:
1122-1133.

CREPET, W. L., FrRIIS, E. M. & NIXON, K. C., 1991, Fossil evidence for
the evoluticn of biotic pollination. Phil. Trens. R. Sec. Lond.
B, 333: 187-195.

DAFNL A, 1992, Pollination Ecology: A Practical Approach. LR.L.
Press, Oxford, 250 pp.

DiMICHELE, W. A, 1994, Ecological patterns in space and time.
Paleobiology, 20: 89-92.

DovLE, I A., 1998, Phylogeny of vascular plants, Annu. Rev, Ecol,
Svst., 29; 567-599.

DovLE, I. A. & DONOGHUE, M. 1., 1993. Phylogenies and angiosperm
diversification. Palecbiology, 19: 141-167,

Enpress, P. K., 1990, Bvolution of reproductive structures and
functions in primitive angiosperms (Magnoliidae). Mewm. NY
Bot. Gard., 55: 5-34.

F1sCHER, E. A., DUARTE, L. F. L. & ARAUIO, A, C., 1997, Consurp-
tien of bromeliad flowers by the crab Metasesarma rubripes
in a Brazilian coastal forest, Crustaceana, 701 118-123.

FLEMING, T, H., 1985, Coexistence of five sympatric Piper (Pipera-
ceae) species in a tropical dry forest. Ecology, 66: 688-700.

GOULSON, D. & WRIGHT, N. P., 1998, Flower constancy in the
hoverfites Episyrphus balteatus (Degeer} and Syrphus ribesii
(E.) (Syrphidac.) Behav. Ecol., 9: 213-219.

GOULSON, I, OLLERTON, J. & SLumMan, C., 1997, Foraging strategies
in the small skipper butterfly, Thymelicus flavus; when to
switch? Anim. Behav., 53: 1008-1016.

GRIEG, N., 1993. Predispersal seed predation on five Piper species
in tropical rainforest. Oecologia, 93: 412-420.

HOWARD,F. W NAKAHARA, 8. & WiLLiaMs, [D. 8., 1995, Thysanop-
tera as apparent poiiinators of West-Indies mehogany, Swiete-
nia mahagoni {Meliaceac). Ann. Sci. For., 52: 283-286.



752 Jeff Cllerton

Jounson, S. D, LINDER, H. P. & STEINER, K. E., 1998, Phylogeny
and radiation of pollination systems in Diva {Orchidaceae).
Amer. J. Bot., 85: 402-411.

KATO, M., 1995, The aspidistra and the amphipod. Nature, 377:293.

KaT0, M. & [Noug, T., 1994, Origin of insect pollination. Nature,
368: 195,

KATO, M, INOUE, T. & Nacamrtsy, T., 1995. Polination biology of
Gretum (Gnetaceae) in a lowland mixed dipterocarp forest in
Sarawak. Amer. J Bor., 82: 862-828.

KeaRrNS, C. A, & INOUYE, D. W, 1993, Technigues for Pollination
Biologists. University Press of Colorado, Colorado, 1L, 583

pp.

Krrg, G. C., HETTERSCHEDD, W. L. A, LEwis, M. I, BOYCE, P. C,,
OLLERTON, |, COCKLIN, E., Diaz, A, & SIMMONDS, M. 5.
1., 1998, inflorescence odours and pollinators of Arwm and
Amorphophallus (Araceae). In: 8. J. Oweng & P. J. RUDALL
{eds.) Reproductive Bislogy in Systematics, Conservation and
Economic Botany. Royat Botanic Gardens, Kew: 293-315.

KNOLL, A, H., 1986, Patterns of change in plant communities through
geological times. En: J. DIAMOND & T. J. CASE (eds.) Commu-
nity Ecology. Harper and Row, Nueva York: 126-141.

LABANDEIRA, C. C., 1997, Insect mouthparts: ascertaining the
paleobiology of insect feeding strategies. Annn. Rev. Ecol.
Syst., 28: 153-193.

LABANDEIRA, C. C. ,1998. Early history of arthropod and vascular
plant associations. Ann. Rev. Earth Planet. Sci., 26: 329-377,

LABANDEIRA, C. C. & STPKOSKI, 1, 1., 1993, Insect diversity in the
fossii record. Science, 261: 310-315.

LABANDEIRA, C. C,, IILCHER, I, L., DAVIS, D. R. & WAGNER, D. L.,
1994, Ninety-seven million vears of angiosperm-insect
association: paleobiological insights into the meaning of
coevolution. Proc, Natl, Acad. Sci. USA, 91: 1227812282,

LEwis, A. C., 1989, Fiower visit constancy in Pieris rapae, the
cabbage busterfiy, J. Anim. Ecol., 58; 1-13.

LINpER, H. P, 1998. Morphology and the evolution of wind poilina-
tion. En: 8. J. OWENS & P, J. RuUDALL {eds.) Reproductive
Biology in Svstematics, Conservation and Ecanomic Botany .
Royal Botanic Gardens, Kew: 123-135.

LisTaBarTH, C., 1993, [nsect-induced wind pollination of the palms
Chamaedorea pinnatifrons and pollination in the related
Wendlandiella sp. Biodivers. Conserv., 2: 39-50.

LLoyp, D. G. & WELLS, M. 8., 1992, Reproductive biology of a
primitive angiospermn, Pseudowiniera colorata {Winteraceae),
and the evolution of pollination systems in the Anthophyta.
Plant Syst. Evol., 181: 77-95.

MABBERLEY, 2. 1., 1990, The Plant Book. Cambridge University
Press, Cambridge, 707 pp.

MANNING, I, C. & GOLDBLATT, P, 1996. The Prosoeca peringuey!
(Diptera: Nemestrinidae) pollination guild in southern Africa:
long-tongued flies and their tubular flowers. dnn. Missouri
Bot. Gard., 83; 67-86.

MANNING, J. C. & GOLDBLATT, P., 1997. The Moegistorhynchus
lengirostris (Diptera: Nemestrinidae) pollination guild: long-
tubed flowess and a speciatized long-proboscid fly pollination
systemn in southern Africa. Plant Syst. Evol., 206: 51-69,

MAPES, G. & ROTHWELL, G. W., 1998. Primitive pollen cone struct-
& in Upper Pennsylvanian (Stephanian) Walchian conifers, J
Paleont., 72: 571-576.

MArQUS, R. 1., 1988, Phenological variation in the neotropical
understorey shrub Piper arietanum: causes and consequences.
Feology, 69: 1552-1565.

MarQuis, R. J., 1990. Genotypic variation in leaf damage in Piper
aricignum (Piperaceas) by a multispecies assemblage of
herbivores. Evolution, 44: 104-120.

Monmose, K., NacaMiTsu, T, & INoUE, T., 1998, Thrips cross-
pollination of Popowia pisccarpa (Antonaceas) in a lowland
dipterocarp forest in Sarawak. Biofropica, 30: 444.448,

NacamITsy, T. & InoUg, T., 1997, Cockroach pollination and
breeding system of Uvaria elmeri (Annonaceae) in a lowland
mixed-dipterocarp forest in Sarawak. 4mer. J. Bot., 84: 208-
213,

NORSTOG, K., 1987. Cycads and the origin of insect poliination.
Amer. Sei., 15 270-279.

OLLERTON, 1., 1996a. Reconciling ecological processes with phyloge-
netic patterns; the apparent paradox of plant-poliinator
systems. J. Feol., 84: 767-769.

OLLERTON, 1., 1996b. Interactions between gail midges (Diptera:
Cecidomyiidae) and inflorescences of Piper novae-hollundiae
(Piperaceae) in Australia, Entomologist, 115: 181-184.

OLLERTON, ], & LIEDE, S., 1997, Pollination systems in the Asclepia-
daceae: a survey and preliminary anatysis. Biol. J. Linn. Soc.,
62: 593-610.

PELLMYR, Q., THIEN, L. B., BERGSTROM, G. & GrOTH, L., 1990
Pollination of New Caledenian Winteraceae: opportunistic
shifts or paralie radiation with their pollinators? Plant Syst.
Evol., 173: 143-157.

PROCTOR, M., YEO, P, & LACK, A., 1996. The Natural History of
Pollination. HarperCollins, Londres, 479 pp.

QIu, Y.-L., CHASE, M. W, Lgs, D. H. & Parks, C. R., 1993. Molecu-
far phylogenetics of the Magnokiidae: cladistic analyses of
nucleotide sequences of the plastid gene rbel.. Aan. Missouri
Bot. Gard., 80: 587-606.

REN, D., 1998. Flower-associated Brachycera flies as fossil evidence
for Jurassic angiosperm origins. Selence, 280: 85-88.

RiscH, S, 1, MeCuLurg, M., VANDEMEER, J. & WALTZ, 8., 1977.
Mutualism between three species of tropical Piper (Pipera-
ceae) and their ant inhabitants. Am. Midl Nat., 98: 433-
444,

ROBERTSON, C., 1928. Flowers and Insects - Lists of Visitors of Four
Hundred and Fifiy-three Flowers. Privately published,
Carlinville, IL, 221 pp.

SANDLIN, 8. AL & WILLIG, M. R, 1993, Effects of age, sex, prior
experience and intragpecific food variation on diet composi-
tion of a tropical folivore (Phasmatodea: Phasmitidae).
Environm. Entomol., 22: 625-633,

SEMPLE, K. 8., 1974. Pollination in Piperaceae. Ann. Missouri Bol.
Gard,, 61 868-871.

SUN, G., DILCHER, D. L., ZHENG, 8. & ZHou, Z., 1998, In search of
the first flower; a Jurassic angiosperm Archaefructus, from
northeast China. Science, 282: 1692-1695.

TAYLOR, D. W. & HICKEY, L. I, 1990, An Aptian plant with attached
feaves and flowers: implications for angiosperm origin.
Science, 247 702-704,

TavLor, D.W. & HICKEY, L. I, 1992, Phylogenetic evidence for the
herbaceous origin of angiosperms. Plant Spst. Evel., 180: 137-
156.

TeEN, L. B., 1980. Patterns of pollination in the primitive angios-
perms. Biotropica, 12: 1-13.

THIEN, L. B., WHITE, D. A. & YATSU, L. Y., 1983, The reproductive
biology of a relict - Wlicium floridanum Ellis. Amer. J. Bot.,
70: 719-727.

WASER, N. M., CHITTKA, L., PRICE, M. V., WILLiaMS, N. & OLLER-
TON, 1., 1996. Generalization iz pollination systems, and why
it matters. Ecology, 77: 1043-1060.

ZHIFENG, G, & THOMAS, B. A., 1989, A review of fossii cycad
megasporophylls, with new evidence of Crossozamia Pomel.
and its associated leaves from the lower Permian of Taiyuan,
China, Rev. Paleobot. Palynol., 66: 205-223.



Evolucion de las relaciones polinizader-planta en arirépodos 753

Evolution and Phylogeny of Arthropoda

THE EVOLUTION OF POLLINATOR-PLANT RELATIONSHIPS WITHIN THE ARTHROPODS

Jeff Ollerton

Introduction

Arthropods interact with plants in a wide variety of ways.
Antagonistic interactions, in which arthropods feed on plant
leaves, seeds or sap are probably the most familiar relationships
to us. Less familiar, but no iess important, are mutualistic
alliances in which both the arthropod and the plant benefits from
the interaction. Examples include: seed dispersal by ants,
protection of ant colonies in holiow plant stems and the subject of
this article, pollinator-piant interactions.

Poliination by insects and other arthropods is a requirement
for 90% of the flowering plants (the “angiosperms”, subphylum
Magnoliophytina) (Linder, 1998) and a much smatiler proportion
of other seed pants (the “gymnosperms”, subphylum Coniferoph-
ytina). These relationships are therefore ubiquitous and of great
importance within ratural communities: without arthropeds as
pollinators, many plants could not set seed and reproduce; without
plants to visit, many arthropod pepuiations would crash, with
knock-on effects which ramify throughout ecosystems. The
pollinator-plant route is a highly significant conduit for energy
flow within ecosystems. Human reliance on arthropods as
pollinators of fruit and seed crops has led to an estimation that
pollinator services are worth US$117 x 10° per year worldwide
{Costanza et al., 1997). For that reason alone the last ten years
has seen an increasing intercst in the conservation of pollinators
fe.g. Buchmann & Nabkan, 1996},

In this article I present a broad overview of arthropods as
pollinators, Beginning with a look at the process of pollination
from an ecological perspective, I then move on to a survey of
those classes of arthropods which are known to be involved in
plant-pollinator relationships. Finally, I present an evolutionary
history of arthropeds as pollinators based upon the most recent
fossil evidence and phylogenetic reconstructions. Names of phyla,
classes, etc. follow Barnes (1998).

The ecology of pollination

Pollination may be defined as the transfer of male sex cells
{pollen) from the male organs (anthers) of 2 flower to the
receptive female surface (stigma) of a second flower (Fig. 1).
Once transferred, the pollen can germinate and grow, resulting in
fertilization of the female sex cell {ovule} and consequent
development of & sced, Although some successful groups of
flowering plants release their pollen into the air currents and are
therefore wind poliinated (for example most of the grasses, family
Poaceae) the vast majority of species are animal pollinated and
for most of these, the principie poliinators are insects. Wind, and
indeed water, pollination may be seen as a specialized adaptation
away from the older condition of biotic pollination by insects and
other animals (Cox, 1991).

For a plant to be successfuily poliinated by an insect or
other arthropod, a nurnber of conditions must be met; those that
directly concern arthropod biology include:

1. The poliinator must possess patterns of behaviour which
allow it to search for flowers with similar colour, shape
andfor scent as the one previously visited. For a plant,
depositing its polien on the stigma of a different species is of
no reproductive advantage. The plant therefore possesses a
unigue “signature” in its flowers to which a behaviourally
attuned pollinator wilf respond. The poliinator, on the other
hand, may remember those flowers which provided the best
rewards and will respond accordingly by visiting such
flowers. The rewards offered by different species of plant are
diverse {Table 1) and often costly in resources for a plant to
produce.

2. There must be some degree of morphological "fit" between
the poilinator and the flower, such that pollination takes
place. In simple, oper, bowl shaped flowers such as butter-
cups Ranunculus spp. {family Ranunculaceae) this fit may be

no more refined than the poliinator being large encugh to
brush against anthers and stigma while foraging at the flower.
Those insects which feed on the nectar that the flower
provides, but which are too small to effect pollination, are in
a sense parasites of the plant - they take resources without
providing a service for the plant. In rather more complex
flowers, the exact shape of the pollinator is important. For
example many orchids {family Orchidaceae) possess concea-
led nectaries which can only be accessed by insects of the
correct size and/or shape.

Pollination is thus a sophisticated ecological process which
may take a bewildering range of forms, depending upon the type
of flower visitor and their behaviour, the plants they call on and
the rewards that are offered.

The current diversity of Arthropods as pollinators

Within the superphylum Panarthropoda, only two classes are
known to be involved in poliination relationships with plants
{Table 2). Of these two classes, Pterygota (the winged insects) is
by far the most important; Malacostraca (which in this context
involves only crabs and amphipod crustaceans) are extremely rare
as pollinators, there being only one well documented example (see
below). Of the other terrestrial arthropods, ro Arachnida are
known to be pollinators, though spiders will ofter ambush flower-
visiting insects and thus exploit the interaction to their own,
predaceous advantage. Indeed, some spiders have evolved body
colouration which mimics the uliraviolet reflectance of flowers
and lures foraging pollinators into their webs (Craig & Fbert,
1994).

The predominance of insects over other arthropods as
pollinators is probably due to a combination of factors. Many
insects have an acute visuai sense which can recognise flower
colowrs and shapes. Some, particularly the larger bees, have
comparatively high metabolic rates whick demand high-energy
foods, of which nectar is an ideal source. The complex gocial
structures of some insects means that an individual must collect
far more food than they can consume in order to provision the
next generation. Also, the sophisticated foraging behaviour of
many insects can be exploited by plants. Finally, and perhaps
crucially, the insects possess superb flying abilitics and may
travel long distances in & short space of time. For a plant, this all
means that polien can be dispersed to another tndividual, rapidly
and accurately, and often over a range of hundreds fo thousands
of metres,

With reference to Table 2, we can see that the following
groups of arthropods are known to be pollinators of plants. For
each group, an assessment is made of their importance as
pollinators and a brief overview is given of their biology and
ecology as it relates to poliination. For & much fuller account of
these groups and their interactions with the plants they pollinate,
see Proctor ef al. (£996).

Crustacea

Crustacea (crabs, shrimps, woodlice and their allies) may appear
to be unlikely poliinators and in fact onfy two cases of crustacean
flower visiting has been reported and in only one of these cases
has poliination been confirmed. Amphipod crustaceans of the
genus Platorchestia were recently shown to be the sole pollinators
of Aspidistra elatior (family Convallariaceae) in Japan (Kato,
[995). These hopping, non-flying arthropods are apparently quite
mobile and it is thought that they can disperse pollen for some
distance.

The second case of possible crustacean pollination is less
proven. Land crabs of the genus Metasesarma (family Grapsidae)
feed on the flowers of some species within the pineapple family
(Bromeliaceae) in coastal scrub in Brazil (Fischer et al,, 1997).
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Table 1.
The range of rewards known to be offered to pollinators by plants as a reward for pollination services.
information is mainly from sources cited in Proctor et af., {1996).

Type of reward Purpose Examples
Nectar Carbohydrate-rich food source
Pollen Protein-rich food scurce

Ubiguitous as a reward for bees, butterflies, moths, etc.
Commonly colected by bees to feed 1o thedr larvae, but also ingested by flles,

maoths and butterflies

Flower tissue Food source

Seme beetle pollinated flowers reward thelr pollinators with nutritious flower tissue,

“Brood site” pollination is rewarded by developing seeds as a larval food source.
Examples include the wasp pollinators of figs (Flous, family Moraceae) and the
moths which pollinate Yucce {family Agavaceae)

Qil Food! source and to waterproof

nesis families
Scent Used by maie bess to attract

mates
Resin Used In nest construction

Bee pollinated, mainly tropical species of at least 79 plant genera belonging to 10

Euglossine bee (Mymenaptera: Apidae, Euglossing) pollinaters of & range of South
American orchids (family Orchidaceae)
A range of bee pollinated, tropical genera, e.g. Dalechampia (family Euphorbia-

ceas) and Clusia {family Clusiaceae)

Table 2,
The rrain groups of arthropods known te be pollinators
of the flowering plants.

Phyla, Ordens, Ciassés Importance as pollinators

Uniramia
Plenygota
Hymenoptera Extremely important
Lepidoptara Very imporiant
Diptera Very imporant
Colecptera Very important for sorme groups
Thysanoptera Very important for a smail range of plants
Dictyoptera Of anly minor importance
Crustacea
Matacostraca
Amphipoda Of only minor importance
Decapoda (7} Of only minor importance

The researchers speculate that pollen transfer may occur as the
crabs move between flowers, though there is no direct evidence of
this.

Hymenoptera -

The bees, wasps, ants and their relatives that form the order
Hymenoptera are the most important pollinators of the angios-
perms, in terms of the large proportion of the order which act as
flower visitors and the behavioural adaptations exhibited by some
groups. Pollinators are known from both sub-orders, Symphyta
and Apocrita and we will deal with each in turn.

Symphyta - the sawflies. — This is the smaller of the two
stib-orders and the superficially wasp-like sawflies often visit
flowers and feed on nectar, though they are essentially omnivo-
rous. Their efficiency and importance as pollinators for most
plants they visitis likely to be limited, though pollen loads carried
by individual insects can be large (Lamborn & Ollerton, unpublis-
hed data). Interestingly, species often visit the flowers of plants
which function as food plants for their larvae {Proctor ef al.,
1996). .

Apocrita - the bees, wasps and ants. —By far the larger of
the two sub-orders, the Apoctita is easily divided into two
sections comprising the Parasitica (ichneumon and other “wasps”
and their relatives which lack stings and mainly parasitise plants
and other insects) and the Aculeats (bees, wasps and ants whose
ovipositors often function as defensive stings), Parasitica may be
common and numercus as flower visitors but their role as
pollinators is limited by their often very small size. Many species
parasitise the developing seeds of the flowers they visit, possibly
negating their pollination role. However, this seed parasitism
forms the basis of pollination in 2il known species of fig ( Ficus
spp., family Moraceae). In this system, a proportion of the
developing seeds is consumed by the larvae of the fig wasps
(family Agaonidae} and this is, in effect, a “reward” for the adult,
pollinating fig wasp.

The Aculeata includes by far the single most important
group of pollinators, the bees (superfamily Apoides), as well as
groups which are of lesser overall importance but which may be

significant poliinators of some plants, for example the true wasps
(superfarnily Vespoidea), sphecid wasps (superfamily Sphecoi-
dea) and the ants (superfamily Formicoidea). Ofthe lagter groups,
the ants are much the least important poliinators, despite being
very common flower visitors. If has been suggested that this is
because ants produce antibiotic secretions from their metaplural
glands which kills any pollen attached to the ant (Beattie, 1985).

There are a number of factors which render the bees such
important poliinators: their diversity and ubiquity; the fact that
both adults and larvae feed mainly on pollen and nectar; their
often sophisticated social structures and cormmunicatios skiils; a
visual system attuned fo the colour spectrum of flowers; their
mobility and flying skilis; and the tendency of individual bees to
specialize on particular flowers during foraging bouts (flower
constancy or “majoring’™; Fig. 2). None of these traits are in
themselves unique to the bees, but combined they render the
Apoidea poliinators par excellence, As we shail see in the next
section, the diversification over geological time of the bees and
the flowering plants appears to run in paraliel and is probably
intimately linked.

Lepidoptera

The Lepidoptera is the insect order which, as a whole, is most
closely associated with the flowering plants and most dependent
upon flowers as 2 source of food. The majority of butterflies and
moths feed on nectar and polien as adults and are therefore
pollinators of a large range of plants. The long mouthparts of
many species allow them to access even the deepest flowers and
this has led to the suggestion by that such plaats may be involved
in a coevolugionary “arms race” with their pellinators, in which
long flower tubes promote the evolution of long probosces which
in tumn selects for longer flower tubes, and so on. This idea is still
controversial, decades after it was first mooted.

Butterfiies usually forage during the day whilst most moths
forage at night (there are exceptions in both cases) and so nectar
tesources from flowers are ternporally divided, which may mean
that Lepidoptera-poliinated flowers have an extended period
during which they can be pollinated. However, some moth-
pollinated plants open their flowers, produce scent and start
secreting nectar only at night whilst some butterfly-poliinated
plants cease their nectar and scent production at night. These are
clearly more specialized examples of Lepidoptera-pollinated
plants.

The “majoring” behaviour of foraging bees has to some
extent overshadowed the equally sophisticated flower constancy
of some butterflics, though this is an area where much more work
couid be done (Lewis, 1989; Goulson et al., 1997).

Diptera

The two winged flies are important, though under-appreciated,
poliinators of a wide range of flowering plants. Many species are
opportunistic flower visitors, their sucking mouthparts allowing
the ingestion of nectar and pollen from open, exposed fowers.
Whilst usually small in size, they can be numerous and coliecti-
vely may be significant poilinators of flowers which otherwise do
not appear to be specifically adapted to fly pollination. Some
piants (particularly in the families Asclepiadaceae, Araceae and
Aristolochiaceae) have eveolved flowers which mimic carrion,
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dung, over-ripe fruit and other rotting organic material (*decay-
attraction” sensu Ollerton & Liede, 1997). Specialized flower
feeding has evolved in a number of dipteran families and some
species in the families Syrphidac and Bombylidae also mimic
bees both visually and in their behaviour. Some Syrphidae also
exhibit flower constancy {Goulson & Wright, 1998).

Fiy-plant pollinator relationships can be extremely
specialized. For example, in southern Africa, Mamning &
Goldblatt (1996, 1997) have documented two guitds of taxonomi-
cally unrelated plant species (containing 20 and 28 species
respectivelyy which possess similar flower morphologies,
colouration, nectar composition and flowering times. The plants
in each of these guilds share their main pollinators, in both cases
species of the dipteran family Nemestrinidae. These flies have
extremely fong probosces {(over four times the body length inone
species) to allow them to forage at the very deep flowers. The
refiance of such a wide range of plants on the same, specialized
pollinators is wnusual and has obvious implications should the
flies become extinct in the future, either naturally or through
human disturbance.

Coleoptera

Beeties are infrequent visitors to most flowers, but some tempera-
te, and quite a number of tropical, plants are mainly or solely
pollinated by these insects. In Europe, beetles of the family
Cantharidae are often found on the broad, open inflorescences of
umbeliifers (family Apiaceae). Beetles tend to be rather inactive
insects, relying more on their tough exoskeletons for protection
than on rapid flight. They are therefore not ideal insects for pollen
dispersal, though they undoubtedly perform this service for some
specialized plants. These plants sometimes offer nutritious floral
tissue as a reward because, unlike the previous three orders of
pollinating insects, beetles possess chewing mouthparts and
cannot easily feed on nectar.

Decay-atiraction pollination systems, whilst usually
thought of as invelving Diptera, can also be centred on carrion-
and dung-feeding Coleoptera. One exampie of this is the genus
Amaorphophallus (family Araceae) which contains the famous
“Titan Aram™ (4. titanun), one of the largest known “flowers”
{strictly, an inflorescence). The scent of putrefying organic
material and drab or sorbre colouration arc irresistible attractants
to the main pollinators, beetles belonging to families such as
Staphylinidae, Nitulidae and Scarabaeidae (Kite et gl., 1998).

Dyctioptera

Cockroaches (family Blattellidae) are recorded as the main
poilinators of a rainforest tree Uvaria elmeri (family Annona-
ceae) in Sarawak, Malaysia (Nagamitsu & Inous, 1997), The
flowers of this tree show a number of adaptations specifically to
cockroach pollination, including an odour akin to decaying
wood, This is apparently the only reported case of cockroach
pollination.

Thysaneptera

In spite of their very small size (typically less than 2mm in
length), the insects known as thrips are important pollinators
for a range of plants, mainly in the tropics. They are the sole
pollinators of Popowia pisocarpa (family Annonaceae) in
Sarawak, Malaysia (Momose ef al., 1998) and Swietenia
mahagoni (family Meliaceae) in Florida, U.S.A. (Howard et
al., 1995). Both of these species show specific adaptations of
the flower structure to utilise these tiny pollen vectors, Thrips
are known also to be pollinators of many Malaysian rainforest
trees of the family Dipterocarpaceae (Appanah, 1993}, Finally,
thrips are thought to “induce” wind pollination in the palm
Chamaedorea pinnatifrons (family Arecaceae) in Peru
(Listabarth, 1993). Whilst moving around the flowers of this
palm, the thrips trigger the opening of the pollen-containing
anthers which releases the pollen onto wind currents, thus
facilitating wind pollination.

Other orders

Members of the orders Collembola, Dermaptera, Plecoptera,
Hemiptera, Neuroptera and Trichoptera are known fo be
regular feeders on pollen or nectar at some flowers and may
pick up pollen on their bodies. However, they are generally

regarded as unimportant pollinators for most plants {Proctor
et al., 1996). Grasshoppers and crickets (order Orthoptera) are
sometimes found on flowers and, in the absence of sucking
mouthparts, may even chew nectar-producing tissue (Ollerton,
unpublished data) but have not been observed to pollinate the
flowers they visit. However, given the diversity of plant-
pollinator relationships and their sometimes remarkable
ntimacy, especially in the tropics, it would not be surprising
to find that insects from these orders do act as specialized
pollinators for some plants.

The evolution of biotic pollination

The evolutionary history of arthropod pollination is largely the
history of insect pollination - as we have seen, the insects are
the main pollinators of the large majority of living flowering
plants, The long history of the insects, which pre-dates that of
the angiosperms, suggests that this has always been the case,
though some Jong-extinct groups of insects possessed mouth-
parts apparently adapted to feeding on pollen and may have
been impottant pollinators in the distant past {Labandeira,
1997).

The exact origins of biotic pollination are obscure but it is
possible that it evolved from spore dispersal by arthropods
feeding on the reproductive structures of non-seed plants such ag
ferns and horsetails, or even fungi, activity which is well docu-
mented in the fossi] record of the Early Devonian period (c. 385
million years ago [mya]), well before the evolution of the first
polien- and seed-bearing plants (Labandeira, 1998). It should be
noted, however, that dispersal of propagules such as spores
(which is non-targeted) is a very different process from biotic
poliination, in which pollen must be dispersed to a specific target,
1.e. the stigma of another flower. Indeed, there is an advantage to
dispersing propagules away from other plants of the same species
whick may compete for resources such as light, water or space.
That said, pollination almost certainly did evolve from some kind
of casual, herbivorous interaction, but a requirement for the
evolution of biotic pollination must have been arthropods with the
necessary behavioural adaptations to move between similar
looking and/or smelling reproductive structures,

The fossil record of the seed plants shows evidence of
possible biotic poliination even as early as the Late Carboniferous
{c. 300 mya), when some species of primitive seed fern possessed
pollen grains too large to be apparently wind dispersed, together
with huge, possibly attractive pollen-bearing organs (Crepet,
1979). Subsequent fo this, the fossH record provides us with
scattered evidence of biotic pollination, inferred from the
morphology of the reproductive structures of various seed ferns
and other, now extinct, groups of planis. The best evidence,
including preservation of damage from insect chewing to repro-
ductive structures, comes from work on the genus Cyeadeoidea
{summarised in Crepet, 1979). Inferring insect pellination from
fossilised features is problematical and more direct evidence of a
pre-angiospermorigin of pollination comes from studies of living
plants that are only distantly related to the flowering plants (Table
3). For example, gymnosperm genera such as Gnetum, Ephedra
{both family Gnetaccae) and Zamia (family Zamtaceae) are
known to contain insect pollinated species (Norstog, 1987; Kato
& Inoue, 1994; Kato ef al., 1993). If these extant interactions
represent the reproductive ecologies of ancestral members of the
same plant groups, then this is incontroversial evidence that biotic
pollination of plants by arthropods considerably pre-dates the
evolution of the flowering plants, However, itisalso possible that
the gnetads and cycads have recently evolved biotic pollination in
a response to the abundance of angiosperm pollinators that are
available. Deciding which scenario is correct will thus require the
integration of data from fossil reproductive morphologies with
that from extant species. :

Evolutionary history of Arthropods as pollinators.

If'the seed ferns, gnetads, cycads and other non-angiosperms were
biotically pollinated, there is no reason to suggest that their
pollinating insects were qualitatively different to the pollinators
of the flowering plants. Of the four main pollinating insect orders,
two (Diptera and Coleoptera) have their origins during the
Permian when seced ferns comprised the dominant flora (Knoll,
1986) whilst the others (Lepidoptera and Hymenoptera)
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Tabile 3.
The major groups of living seed plants, thelr diversity, earliest accepled date of origin and occurrence of insect pollination. Class names follow
Barnes (1988). Data on current diversity are from Mabberloy (1990}, Data on evolutionary origins are from: Crane (1998}, Knoll (18886), Mapes &

Reothwell (1998) and Zhifeng & Thomas {1989}

Class Collequial name
Pinopsida Conifers
Ginkgoopsida Ginkgo
Cyoadopsida Cycads
Gnetopsida Gnetads

Magnotiopsida & Lillopsida  Flowering plants (dicots & monogots)

Number of living . . Insect

i Evolutionary origin L
species pollination
614 Late Carboniferous (300 mya) No
1 Mid Permian {270 mya) No
121 Early Permian (285 mya) Common {7)
69 Late Triassic (210 mya) Dominant (7}
25G 00¢ Late Jurassic (7} (150 mya) Dominant

evolved during the Mid Jurassic, almost certainly before the
earliest angiosperms, Thus, these groups of insects would have
been in a unigue position fo exploit the evolution of the
angiosperms.

Despite their earlier evolution, it has been suggested that
the diversification of the main pollinating orders of insects
(Diptera, Coleoptera, Lepideptera and Hymenoptera) was
intimately linked to the diversification of the flowering plants
(sec references in Labandeira & Sepkoski, 1993). In this rather
simplistic scenario, there is a positive feedback between the
evolution of new plant species and the evolution of tew species
of pollinators. If this were the case, we would expect the
evolutionary history of the major pollinating orders to follow
that of the angiosperms, with insects and plants diversifying in
step. Judging from the fossil record, this has not been the case
(Fig. 3). From a probabie Late Jurassic origin some 150 mya
the angiosperms remained rather uncommon until they began
an explosive diversification in the Barly Cretaceous, approxi-
mately 120 mya. The numbers of flowering plants then
increased exponentially untii the Mid-Tertiary (c. 35 mya), by
which time they had dominated most terrestrial ecosystems
(and, by implication, the animal communities in those ecosy-
sterns) for perhaps 40 million years. Number of angiosperm
species finally stabilised at this point, though this stability is
dynamic, with constant, but equal, rates of extinction of old
taxa and evolution of new taxa.

In contrast, all of the four major pollinating orders evolved
some time before the angiosperms made an appearance (Fig. 3),
This was as early as the Mid Permian (¢. 270 mya) for Diptera
and Coleoptera and the Mid Jurassic {c. 180 mya) for the
Lepidoptera and Hymenoptera. AR four orders of insects had
initial periods of diversification prior to angiosperm: evolution
and the trajectory of their diversifications remained steadily
upward until they peaked 20 - 10 mya. For two of the orders
{(Diptera and Lepidoptera), the period of main diversification
lagged behind that of the angiosperms. In the case of the Lepi-
doptera, which as an order is much the most reliant on the
flowering plants, the greatest period of diversification began
much later than for the other orders, in the Barly Tertiary, 60
mya. This is the earliest date implied by the fossil record for the
evolution of specialized butterfly and moth pollination (see
below) and these two observations may well be linked. For
Hymenoptera there is a much better match with the pattern of
diversification of the flowering plants. This may be coincidence,
or it may indicate the great reliance on the flowering plants of
pollinator service by the bees: Crepet (1996} nates that the fossit
record sugpests that bees diversified during the Mid to Late
Cretaceous, at the same time as the flowering plants, Labandeira
& Sepkoski (1993) have suggested that angiosperm origin and
diversification had no effect on rates of insect diversification and
that the coincidental peak in diversity of many insect groups and
the angiosperms is sitaply a function of the exponential rate of
increase of these groups since their origin, This may wefl be true
at higher taxonomic levels (e.g. families) but, as Labandeira &
Sepkoski (1993) acknowledge, at lower taxonomic levels (e.g.
genera), there has certainly been parallel evolution between
groups of poliinating insects and flowering plants {see Proctor
et al,. 1996, for many specific examples).

The origin of specialized pollination systems

Ancient interactions between plants and poliinators must, of
necessity, be inferred from fossils - we look at features of insect
mouth parts and ascribe to them functions (Labandeira, 1997) and
infer the pollinators of flowers from fossil flioral morphology
(Crepet, 1979). When grounded in good biological description,
these inferences can be very powerful. By observing living
species of plants and constructing morphological and molecular
phylogenies, we can see, for instance, that narrow, tubular flowers
tend to evolve from opesn, shallow flowers, with a subsequent
exclusion of polfinators lacking long mouthparts to access nectar.
Plant-pollinator interactions can probably evelve rapidly, judging
from recent phylogenetic studies of pollination systems (see
references in Ollerton, 1996a; Fig. 4). However, this evolution
may also be away from specialized systemns to more generalized
systems involving a number of disparate taxa of insects (Armbrus-
ter & Baldwin, 1998), which is by far the most commeon type of
relationship (Waser ef al., 1996).

1t is apparent from the fossil record of the flowering plants
that most of the extant classes of specialized pollinator-plant
interaction had already evolved by the Eocene, some 50 mya
(Table 4). It is expected that some of these dates may be pushed
back even easfier as new fossil discoveries are made; for example,
some families of Diptera which contain specialized flower visitors
have fossil records which extend back into the Mid Jurassic (Ren,
1998). Were these insects associated with specialized fiy pollina-
ted flowers prior to the first definitive evidence of dipteran
poilinatiot:, over 100 million years later in the Eocene? From what
we know about the rapid, flexible nature of the evolution of
pollination systems (see above) it seems inconceivable to argue
that they were not.

Table 4.

Suggested timings of first appearance of specific specialized pollinator-
plantrelationships. The times given are approximate and represent mid-
points of each time period. Information is based largely on the piart
fossi record and is taken from: Crepet (1979, 1984), Crepet et al
(1991) and Crepet & Nixon (1998).

Time period mya Specialized pollination

Pliocens 3
Miocene 15

Tertiary Oligocene 30
Eocena 45 Fiy, Wasp, Moth, Butterfly
Paiaeocene 80  Hoverfly
Late Cretaceocus 85 Bee
Mid Cretaceous 110 Beetle

Early Crefacecus 135
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Pollinators of extant “primitive” angiosperms -
insights into the past?

As well as using the fossil record to draw conciusions concemning
the evolution of poilinator-plant relationships, a number of
authors have, over the past 20 years, tried to gain insights into the
evelution of these relationships by studying extant “primitive”
flowering plants (e.g. Thier, 1980; Thien ef o, 1983; Bernhardt
& Thien, 1987; Endress, 1990; Pellmyr er ol., 1990; Llovd &
Wells, 1992). These studies implicate insect groups as diverse as
beetles, flies, moths, thrips and bees as potlinators of the earliest
angiosperms. Such an approach generates vakable data on
pollinator-plant interactions, but is limifed in two respects:

1. Recentphylogenetic analyses (Taylor & Hickey, 1992; Doyle
& Donoghue, 1993; Qiu ef @l, 1993; though see Doyle,
1998)) and fossil discoveries (Crane et al., 1987; Taylor &
Hickey, 1990) supgest that the carliest flowering plants were
small, herbaceous or sub-shrubby taxa related fo families
such as Chloranthaceae, Sawruraceae, Lardizabalaceae and
Piperaceae (though see Sun ef al, 1998). This “palecherb
hypothesis™ (Taylor & Hickey, 1592} is in contrast to the
earlier belief that held families comprising large, woody taxa
such as Winteraceae, Magnoliaceae, Degeneriaceae and
Illiciaceae (the “magnoliids™} to be the oldest groups. Most
{though not ali) of the studies cifed above concerned the
pollination and reproductive biology of “primitive” woody
magnoliids and were thus driven by a view we now know to
be too simplistic - though these taxa are undoubtedly repre-
sentatives of ancient lineages, they are not good models of the
carliest flowering plants.

2. Whichever model of angiosperm evolution is correct, there is
no a priorireason to equate a “primitive”, underived morpho-
logy with a “primitive” gcology. The reverse could, in fact, be
argued - that a lineage which has survived for so long has
done so because it is flexibie and adaptable. Long-term
geological, climatic and biotic change is the norm - should we
therefore expect species interactions to remain stable for long
periods of time? A prevailing view of present-day plant and
animal communities is one of accident and happenstance, that
they are ephemeral coaglomerations of species with a
comparatively short history of co-habitation (for a recent
discussion of this topic see DiMichele, 1994; for evidence
both for and against long-term associations, see Labandeira
et al. 1994). If this view is correct then it follows that
interactions such as pollinator-plantrelationships are undikely
to persist for millions of years and that the present day
pollinators of ancient angiosperm groups are unlikely to
represent those of the plants’ ancestors, Present day plant-
pellinator interactions are predominantly generalist and
perhaps even transitory in their nature (Waser &1 al., 1956).

Studies of plant-pollinator relationships have lagged behind
phylogenetic interpretations of angiosperm evolution and there
exist comparatively few studies of pollination in the paleoherbs
compared to the magnoliids {sec Endress, 1990). The best
represented of the paleoherbs in the ecological liferature is the
genus Piper (family Piperaceae) which has been the focus of 2
considerable amount of ecological attention, Piper is a tropi-
cal/warm temperate genus of some 1000 herbs, shrubs, lianas and
small trees. I have surveyed this literature to assess whether the
genus is assoctated with ancient lineages of pollinators and other
insects with which it interacts, e.g. herbivores and seed predators,
This information is sunumarised in Table 5, which shows the
nature of the association, the taxa which interact with Piper and
the earliest recorded fossils for each interacting taxon. As far as
can be establiished from what is known of the fossil record, the
iarge majority of the insect families associated with Piper had
their origin long after the earliest known appearance of the
flowering plants in the Late Jurassic (Table 5). This does not
support the contention that Piper is still associated with old
lincages of insects or that this group of planis can be used as a
model of early angiosperm evolution.

One limitation of the above exercise is that, whilst Piper
belongs of a group of angiosperms which collectively are thought
{0 be ancient, the genus itself may not be so old. The only record

of fossil pollen comes from the Eocene of New Zealand, though
eatfier occurrences may have been misidentified as belonging to
ather families. Purported leaf fossils of Piper and allied taxa are
recorded from the Tertiary of Central and South America,
Indonesia and Australia. Thus on the basis of fossil evidence we
can say that Piper is probably at least 50 million years old, though
earlier leaf fossils may not have been recognised as such because
they are impossible to distinguish frora these of some unrelated
families such as Smilacaceae and Dioscoreaceae (Dr John
Conran, University of Adelaide; personal communication, 1994).
Unfortunately, Piper is easily the best researched genus of
“primitive” angiosperm and there are few data available for other
paleoherb groups with less ambiguously ancient fossil records,
¢.g. Chioranthaceae (Taylor & Hickey, 1990). Clearly this is an
area where much more work is required.

Conclusions

Pollinator-plant interactions possess a long evolutionary history
and a complex extant ccology. The preceding pages should have
given some idea of the origins of this c¢lass of interaction, the
evolutionary development of pollinator-plant relationships and the
resulting diversity that we observe today, Within the context of
the history of science, the study of pollinator-plant relationships
also has a long history. Over the past two centuries a vast
literature has developed and of necessity this article has passed
over many important issues and reflects the author’s own interpre-
tations and biases. The importance of studying and conserving
these relationships, however, is not subject to interpretation.
Poliinator-plant relationships are an extremely important class of
ecological interaction which are not only vital to the long-term
functioning of terrestrial ecosystems (natural and agricultural) but
also to the evolutionary diversification of a wide range of
organisms. Studying pollinators and the plants they service
Tequires no expensive equipment, simply an observant eye and an
interest in the subject (for an introduction to techaiques, see
Dafii, 1992 and Keamns & Inouye, 1993). Even a simple docu-
mentation of the insects visiting the flowers in a locality can be of
great value. For example, between September 1887 and Huly
1899, Robertson (1928) systematically recorded flower visitors to
the plants within a ten mile radius of Carlinville, Illirois, U.S.A.
He recorded a total of 15 172 insect visitors to 442" species of
flowering plants, excluding visits to 14 mainly wind pollinated
species. The work is momumental and an incredible testimony to
Robertson’s patience, observational skills and natural history
abilities. One hundred years after its compilation, this databage of
plant-poliinator relationships remains an invaluable data source
for researchers currently active in the field (e.g. Waser ef al,
1996). Studies of biodiversity deal mainly with taxonomic and
genetic diversity but neglect interactions between species which
are, after all, the driving force behind ecosystems. Continued
recording and study of pellinators and the plants they service is
vital if we are to understand how human disruption of these
relationships may affect the long-term survival of natural commu-
nities,

Notes

' Robertson (1928) states “....15,172 visits to 441 flo-
wers.....excluding visits to 12 wind flowers”. The copy in the
library of the Royal Entomological Society of Londen, which is
inscribed “Presented by Charles Robertson™, has the 441 changed
to 442 and the 12 changed to 14, perhaps by Robertson himself.
This copy has numerous other corrections to the fext, all appa-
rently by the same hand,
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Tabile 5.

A survey of insects associated with Piper (family Piperaceae). Records are presented at the family level. | have excluded recerds which only record
the order. The data come from the following sources: Semple (1874}, Risch ef al. (1977), Fiaming (1985}, Marquis (1988, 1990), Grieg (1993},
Sandiin & Willig (1993) and Ollerton (1996b). Information on earliest known fossils comes from Benton & Whyte (1983). Disputed fossil
determinations or dates are indicated by a question mark after the age.

Class of interaction

Pollination

Herbivory/poliination (?)
Seed predation

Herbivory

Protection mutualism

Taxa involved

Hymenoptera: Trigonidae
Hymenoptera: Halictidae
Hymenoptera: Megachitidae
Diptera: Syrphidae
Diptera; Cecidomyiidae
Mermiptera: Pentalomidae
Hemiptera: Alydidae
Hemiptera: Miridae
Coleoptera; Curculionidae
Orthoptera: Acrididae
Orthoptera: Tettigoniidae
Coleoptera: Curcidionidae
Lepidoptera: Geometridae
Lepidoptera: Hesperiidae
Lepidoptera: Pyratidae
Lepidoptera: Toriicidae
Diptera: Cecidomyiidae
Phasmida: Phasmitidae
Mymenoptera: Formicidae

Earliest known fossiis

Late Cretaceous (?)
Late Eocene

Late Eocene

Mid Cretaceous (?)
Early Cretaceous
Palasocene
Jurassic

Jurassic

Early Jurassic {?}
Eocens '
Palaeccene

Early Jurassic {7}
Oligocens
Qligacens

Late Eocene

Late Eocene

Early Cretaceous
l.ate Focene

Mid Cretaceous






