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Numerosas observaciones y estudios que se han llevado a cabo en las uUltimas décadas demuestran que, ademas de las abejas (Hymenoptera; An-
thophila) otros grupos de insectos desempefian un papel primordial en la polinizacién entoméfila. En este articulo se revisa la informacion y bibliografia
disponible sobre la contribucion de los principales polinizadores tradicionalmente considerados como "secundarios": los coledpteros, los lepiddpteros,
los dipteros, las avispas y las hormigas. Para cada uno de estos grupos se sigue un esquema comun, con una breve introduccion, la enumeracion
de las caracteristicas basicas -tanto morfolégicas como de comportamiento- en relacion con la polinizacién, su efectividad como polinizadores y el
estatus de conservacion en la peninsula ibérica. Esta revision pone de manifiesto la importancia de todos estos grupos en la polinizacion entomofila
y la necesidad de incluirlos en estudios exhaustivos sobre este fendmeno. Aunque los datos existentes en general son muy limitados, también se
evidencia un declive general en la mayoria de estos grupos y una necesidad apremiante de mejorar los conocimientos sobre sus tendencias pobla-
cionales.
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Numerous observations and studies that have been carried out in recent decades show that, in addition to bees ((Hymenoptera; Anthophila), other
groups of insects play a major role in entomophilous pollination. This article reviews the information and literature available on the contribution of the
main groups of pollinators that traditionally have been considered as "secondary": beetles, butterflies and moths, dipterans, wasps and ants. For
each of these groups a common outline is followed, with a brief introduction, a summary of the basic characteristics - both morphological and
behavioral - in relation to pollination, their effectiveness as pollinators and their conservation status in the Iberian Peninsula. This review highlights
the importance of all these groups in entomophilous pollination and the need to include them in comprehensive studies on this phenomenon. Although
data are generally very limited, there is clear evidence of a general decline in most of these groups which calls for a pressing need to improve kno-
wledge about their population trends.
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realizan un mayor numero de visitas, con lo cual su contribucién
final se compensa. Ademas, contribuyen de modo complementario
a las abejas en la produccién de semillas y, en general, son menos
afectados por los cambios paisajisticos, incluida la intensificacion
agricola.

Introduccion

Aunque la polinizaciéon entoméfila se asocia de forma preferente
con las abejas (Hymenoptera; Anthophila), son muchos los trabajos
que han puesto de manifiesto la importancia que desempefian otros

grupos de insectos. Revisiones como las de Proctor et al. (1996),
Weiss (2001) o Willmer (2011) recogen una gran cantidad de infor-
macion sobre el comportamiento de los insectos antéfilos conside-
rados habitualmente como “secundarios” en su rol polinizador. Muy
recientemente, el estudio de Rader et al. (2016) cuantifica por pri-
mera vez la contribucién de estos grupos secundarios en la polini-
zacion de 17 cultivos ampliamente extendidos a nivel mundial. Los
autores concluyen que, en conjunto, el servicio de polinizacion ejer-
cido por los insectos coledpteros, lepidépteros, dipteros, hemipte-
ros e himendpteros no Anthophila es similar al de las abejas. Si
bien son menos eficientes como polinizadores en cada visita floral,

A pesar de la reconocida importancia polinizadora de los insec-
tos no Anthophila, a nivel ibérico son escasos los estudios que re-
cogen datos sistematicos de comunidades de insectos polinizadores
en su conjunto. No obstante, los trabajos disponibles confirman ple-
namente que en los ambientes mediterraneos los polinizadores “se-
cundarios” son cuantitativa y cualitativamente igual de importantes
que las abejas s. . (p. €j. Herrera 1988; Gomez et al. 2007; Reverté
et al. 2016).

El presente articulo tiene como objetivo ofrecer una vision sin-
tética sobre la ecologia, diversidad y estatus de los principales gru-
pos de insectos floricolas (excluidas las abejas) en la peninsula
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ibérica, para facilitar asi la comprensiéon de su papel como polini-
zadores en nuestros ecosistemas. Para cada grupo taxonémico se
ha seguido un esquema comun y se ha incluido la bibliografia esen-
cial en relacion con el tema tratado. Aunque por razones obvias la
informacion que se aporta no es util para identificar los distintos ta-
xones tratados, esperamos que sirva como estimulo para aumentar
el interés por estos grupos frecuentemente olvidados en los estu-
dios sobre polinizacién que puedan llevarse a cabo en el futuro.

Revision de los distintos grupos taxonémicos
Coleopteros (Fig. 1, A-B)

Generalidades del grupo v diversidad en la peninsula ibérica

Cuando nos adentramos en la literatura relacionada con la po-
linizacion y sus principales agentes, a menudo encontramos a los
coledpteros en capitulos que actiuan a modo de cajén de sastre
bajo titulos como “otros polinizadores”, “polinizadores generalistas”,
etc. Sin embargo, los coledpteros son uno de los cuatro érdenes
de mayor importancia en la orla de insectos floricolas y polinizado-
res, siendo clave para un amplio numero de plantas angiospermas
(Weiss 2001; Wardhaugh 2015). Los coledpteros son un grupo muy
diverso (mas de 400 000 especies conocidas) y las flores reciben
potencialmente muchas visitas de este grupo, por lo que muy pro-
bablemente el porcentaje de plantas que son polinizadas por cole-
opteros esté muy infraestimada (Wardhaugh 2015). Sin embargo,
la investigacion sobre la diversidad de coledpteros antofilos y su
papel en los procesos de polinizacion es todavia escasa, lo que
nos obliga a utilizar términos como “antéfilos” o “visitantes de las
flores” en lugar de polinizadores, para referirnos al comportamiento
de los coledpteros, por la falta de evidencia empirica en la mayoria
de los casos. Asimismo, los estudios sobre el estado de conserva-
cion de estos taxones son aun si cabe mas deficitarios.

Los coledpteros aparecen en el registro fésil hace 285 millones
de afos y comienzan a ser abundantes al principio del mesozoico
(Willmer 2011). La asociacion de los coledpteros con varios grupos
de plantas primitivas indica que estos insectos fueron muy proba-
blemente los primeros insectos polinizadores (Bernhardt 2000). Sin
embargo, otros autores sostienen que los primeros polinizadores
fueron los dipteros, mientras que la cantarofilia (polinizacion reali-
zada por coledpteros), y especialmente aquellos rasgos relaciona-
dos con la produccion de olor para atraer a los escarabajos, fueron
adquiridos posteriormente (Thien et al. 2009). Independientemente
de que hayan sido o no los primeros polinizadores, es innegable
que parte de la diversificacion de los principales linajes actuales de
Coleoptera ha coincidido con la radiacién de las angiospermas
(Hunt et al. 2007).

Las reconstrucciones filogenéticas recientes (Hunt et al. 2007)
reconocen las principales divisiones del orden Coleoptera en Ade-
phaga (37 000 especies) y Polyphaga (>300 000 especies) como
grupos hermanos de Archostemata (40 especies) + Myxophaga (94
especies). Los habitos antofilos los encontramos principalmente en
los Polyphaga, el grupo mas rico en especies y el de mayor diver-
sidad morfoldgica y ecoldgica. Sin embargo, los habitos floricolas
de los adultos de algunas especies actuales de Archostemata su-
gieren que la polenofagia pudo surgir ya en la primera mitad del
Triasico a partir de una alimentacion fungivora ancestral. Dentro de
los Polyphaga, encontramos habitos antdfilos en las cinco series
reconocidas tradicionalmente (Staphyliniformia, Scarabaeiformia,
Elateriformia, Bostrichiformia y Cucujiformia).

Alrededor de 40 familias contienen especies con comporta-
miento antdfilo (Wardhaugh 2015), aunque muy pocas son exclu-
sivamente antdéfilas en su fase adulta (p. e. Melyridae, Mordellidae
y Oedemeridae). El resto de familias aun sin ser exclusivamente
floricolas, pueden presentar géneros relevantes en términos de im-
portancia y abundancia como polinizadores (Tabla 1a, en el anexo).
En términos generales se puede afirmar que los coledpteros flori-
colas adquieren mayor presencia en climas aridos y tropicales que
en areas templadas. Es dificil proporcionar el nUmero exacto de es-

Stefanescu et al. 2018

pecies de coledpteros polinizadores en la peninsula ibérica, pero
atendiendo a la riqueza de los principales géneros con represen-
tantes antofilos podemos estimar en mas de 750 las especies pre-
sentes en el territorio ibérico (Tabla 1a, en el anexo).

La importancia como polinizadores de los diferentes taxones
depende en gran medida del area geografica en la que nos encon-
tremos. Por ejemplo, los “escarabajos mono” (Scarabaeidae: Me-
lolonthinae: Hopliini) constituyen un importante grupo polinizador
en Sudafrica donde presentan el 63% de la diversidad de las es-
pecies de coledpteros floricolas. Sin embargo, en la peninsula ibé-
rica, se encuentran representados por solo seis especies del
género Hoplia, de las cuales hay dudas de su eficiencia como po-
linizadores (De los Mozos 1989).

Caracteristicas morfolégicas y comportamentales

La esclerotizacion del primer par de alas, que caracteriza a este
grupo de insectos, supuso una importante novedad evolutiva capaz
de conferirles una mayor proteccion, a la vez que conservaban la
capacidad del vuelo gracias al segundo par de alas membranosas.
Esta adquisicion ha sido relevante en la extraordinaria diversifica-
cion del grupo. A su vez, como ocurre en la mayoria de insectos
holometabolos, la biologia de las fases larvarias de los coledpteros
suele diferir de la de la fase adulta, habiéndose sugerido que la dis-
minucién en la competencia intraespecifica por los recursos que
ello comporta ha redundado en un mayor éxito evolutivo (Gullan y
Cranston 2010). En el caso de los coledpteros, son las fases adul-
tas las que visitan las flores por distintos motivos relacionados con
la obtencidn de recursos tréficos (polen, néctar y/o tejidos florales),
el encuentro entre sexos y/o la proteccion.

En comparacion con otros grupos antofilos, las piezas bucales
de los coledpteros se clasifican tradicionalmente como masticado-
ras no especializadas, aspecto que lleva a menudo a generalizar
que los coleodpteros presentan un comportamiento destructivo
sobre las flores. Ejemplos de alimentacion basada en los tejidos
florales los encontramos fundamentalmente en Nitidulidae, Curcu-
lionidae y Scarabaeidae, que son atraidos por el olor afrutado de
los pétalos de ciertas angiospermas basales (Krenn et al. 2005).
Sin embargo, son frecuentes las adaptaciones morfolégicas a la
alimentacién de polen y/o néctar en numerosos grupos (Wardhaugh
2015). Si bien las piezas bucales suelen ser cortas y a menudo
prognatas, lo que impide el acceso a flores con polen no expuesto,
se han descrito numerosas adaptaciones en las maxilas para la re-
coleccion de polen, fundamentalmente setas a modo de cepillo, en
Scarabaeidae, Oedemeridae, Cerambycidae, Cantharidae, Bruchi-
dae, Meloidae y Mordellidae. Asimismo, especies del género Ma-
lachius (Malachiinae) presentan setas en la maxila con formas
inusuales a modo de trompeta que permiten recoger el polen y
transferirlo al labio (Krenn et al. 2005). El maximo exponente de la
adaptacion a la alimentacion nectarivora lo encontramos en la larga
proboscide de Nemognatha chrysomelina (Meloideo).

Por otra parte, son numerosos los grupos que cuentan con es-
pecies de elevada pilosidad en el tequmento (p. ej. Scarabaeidae,
Melyridae y Cantharidae entre otras), lo que las convierte en po-
tenciales transportadores de polen. Asimismo, ciertas especies han
demostrado una constancia floral adecuada para una polinizacion
efectiva (Willmer 2011), a la vez que muchas de ellas pueden pre-
sentar una elevada capacidad de dispersién, pudiendo dispersar el
polen mas de 10 metros entre sucesivas visitas florales (Mico y Ga-
lante 2005).

Entre las flores visitadas principalmente por coledpteros (flores
cantardfilas) se encuentra un amplio rango de caracteres morfolo-
gicos. Las mas generalistas son visitadas por una gran variedad
de coledpteros, y suelen exhibir una coloracion tenue con predo-
minio del color blanco, crema o verdoso (p. ej. Euphorbiaceas). A
menudo son flores grandes (p. ej. Magnolia) o agrupaciones de pe-
quenas flores que actian como amplias plataformas (p. ej. Vibur-
num). Muchas de estas flores emiten olor y ofrecen otros recursos
florales, ademas del polen, como néctar o secreciones estigmati-
cas. Este tipo de flores es frecuente en zonas tropicales. Otro pa-
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tron floral muy frecuentado por los coledpteros incluye a las flores
con forma de copa, con cinco o seis pétalos y unas pocas anteras
en el centro. Son flores de coloracién muy vistosa, a menudo rojas,
naranjas, rosas o amarillas, que pueden presentar marcas oscuras
centrales y que ofrecen abundante polen. Este patron es muy
comun en zonas mediterraneas y calidas. También es frecuente
que las flores cantaréfilas presenten los ovarios bastante profun-
dos, lo que los protege del comportamiento destructor de algunos
coledpteros.

Entre las familias de plantas mas visitadas por los coledpteros
en la peninsula ibérica encontramos las Cistaceae, Asteraceae,
Umbelliferae, Rosaceae, Ranunculaceae y Malvaceae (Tabla 1a,
en material suplementario), todas ellas con el polen muy accesible.
Sin embargo, la informacion sobre las preferencias florales de las
especies es todavia escasa.

Efectividad como polinizadores

Son muy pocos los trabajos que evaltan de forma directa la
efectividad como polinizadores de los coledpteros. Existen estudios
aislados sobre distancias de vuelo y constancia floral en ciertas es-
pecies de grandes cetoninos (Scarabaeidae) (Englund 1993; Mico
y Galante 1998), o sobre carga polinica en el tegumento y contenido
estomacal en varias especies de escarabeidos antdfilos (De los
Mozos 1989; Mico y Galante 1998; Karolyi et al. 2016). Esta escasez
de estudios permite tan solo ciertas conclusiones muy generales: 1)
marcado caracter generalista tanto de los coledpteros como de las
flores cantardfilas, 2) constancia floral moderada, 3) elevada capa-
cidad de dispersion en términos de distancias, pero 4) baja movili-
dad en cuanto a numero de desplazamientos por unidad de tiempo.
A estas generalidades hay que afadir ciertos casos concretos de
comportamiento destructivo al alimentarse de tejidos florales.

Estatus de conservacién en la peninsula ibérica

Si unimos la falta de informacion sobre la biologia de muchas
de las especies de coledpteros antofilos a la escasez de datos
sobre el estado de conservacion de los insectos en general, el pa-
norama que se dibuja es un vacio de informacién sobre las ame-
nazas que pueden estar actuando sobre las especies de
coledpteros potencialmente polinizadores.

Tan so6lo 10 especies de coledpteros antdfilos estan recogidas
en las listas rojas de Espana (Verdu et al. 2011) y/o Europa, 3 de
ellas En Peligro y 7 Vulnerables, incluyendo entre ellas dos espe-
cies de Oedemeridae, Nacerdes hesperica 'y Sparedrus lencinae,
de las que se desconocen los habitos tréficos de los adultos por
ser nocturnos, pero se cree que pueden ser polinizadores como el
resto de especies de dicha familia. En términos generales, la pér-
dida del habitat por factores antropicos es la principal amenaza
para la mayoria de las especies de coledpteros polinizadores, aun-
que también el calentamiento global parece ser la causa de la re-
duccion de la ya restringida distribucion de algunas especies de
alta montafia, como el Meloideo Mylabris nevadensis (Ruiz y Gar-
cia-Paris 2011).

Lepidépteros (Fig. 1, C-D)

Generalidades del grupo vy diversidad en la peninsula ibérica

Los lepidodpteros constituyen uno de los cuatro grandes 6rdenes
de insectos, con alrededor de 150 000 especies descritas, de las
cuales aproximadamente 18 000 son ropal6ceros (mariposas diur-
nas -"butterflies” en la terminologia inglesa-) y el resto, heterdceros
(mariposas nocturnas, en sentido amplio, incluyendo los denomi-
nados macroheterdceros y microlepidopteros -’moths” en la termi-
nologia inglesa-).

La diversificacion de los lepiddpteros tuvo lugar en el Cretacico
y en el inicio del Terciario, en paralelo a la de las angiospermas
(Grimaldi y Engel 2005). A lo largo de la evolucion, la presion de
herbivoria ejercida por los lepidopteros en su fase larval ha gene-
rado estrechos procesos coevolutivos entre linajes de ambos gru-
pos (Wahlberg et al. 2013; Edger et al. 2015). No obstante, la
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dependencia de los lepiddpteros respecto de las angiospermas va
mas alla, ya que en su fase adulta muchas especies se nutren de
las flores, constituyendo el néctar el principal o Unico alimento de
los adultos de la mayoria de lepidopteros (p. ej. Erhardt y Mevi-
Schutz 2010). Contrariamente, el polen no es recolectado como
fuente de alimento, excepto en el caso de los Micropterigidae (la
familia mas primitiva del orden y unica todavia con mandibulas fun-
cionales) y unas pocas especies de mariposas tropicales (p. €j. las
del género Heliconius: Gilbert 1972). La visita obligada de la ma-
yoria de lepidopteros a las flores para obtener néctar ha dado lugar
a su reconocimiento como uno de los principales grupos de insec-
tos polinizadores (Weiss 2001; Wilmer 2011).

El numero de lepiddpteros en la peninsula ibérica se estima en
unas 5000 especies. Los ropaldceros cuentan con 226 especies
(Garcia-Barros et al. 2013). Dentro de los macroheterdceros, las
familias Noctuidae y Geometridae son muy diversas, con cerca de
600 especies cada una (Vives Moreno 2014); otras familias contri-
buyen con un numero mucho menor de especies, si bien en algu-
nos casos pueden jugar un papel importante como polinizadores
especializados (p. €j. la familia Sphingidae, ver mas adelante). Los
microlepiddpteros, con cerca de 3000 especies en territorio penin-
sular, incluyen especies de talla pequefia o muy pequefa; su papel
como polinizadores se desconece, si bien muchas especies son
floricolas y por tanto podrian contribuir a la polinizacion.

Caracteristicas morfolégicas y comportamentales

Los lepiddpteros cuentan con una adaptacion morfoldgica unica
para alimentarse de substancias liquidas, especialmente del néctar
de las flores: la espiritrompa o proboscis. Este 6rgano es el resultado
de la transformacion de las maxilas y consiste en un tubo hueco
succionador, que se mantiene enrollado en espiral en la parte infe-
rior de la cabeza, y que se extiende en el momento de la alimenta-
cion. La longitud de la espiritrompa varia enormemente, alcanzando
el maximo en la familia Sphingidae (con cerca de una veintena de
especies en territorio ibérico). Esta familia incluye a Xanthopan mor-
ganii praedicta, con una espiritrompa de mas de 25 cm de longitud
y cuya existencia fue predicha por Charles Darwin medio siglo antes
de su descubrimiento para explicar la polinizacion de la orquidea
africana Angraecum sesquidale, con nectarios situados al final de
un espoldn de casi 30 cm de profundidad (Nilsson 1998).

En los lepidopteros, la localizacion de las flores es tanto visual
como olfativa. En los ropaldceros los estimulos visuales son los
mas importantes (Boggs 1987). Contrariamente, en las mariposas
nocturnas los estimulos olfativos son determinantes (Willmer 2011).
El espectro visual que pueden detectar los lepidopteros es muy am-
plio e incluye longitudes de onda desde 300 a 700 nm (desde el
UV hasta el rojo), dependiendo de los grupos concretos. Muchos
ropaléceros, por ejemplo, son sensibles al rojo, cosa que no ocurre
en otros insectos, incluidos los heterdceros. Distintos estudios han
demostrado la preferencia innata por distintos colores, segun los
grupos (p. ej. muchos ropaléceros prefieren flores purpuras, azula-
das o amarillas, mientras que el color blanco es el preferido por los
Sphingidae). A pesar de ello, el aprendizaje desempeia un papel
esencial en la seleccion de las flores (Weiss 2001).

Dentro del orden de los lepiddpteros, existen asociaciones su-
ficientemente regulares con el tipo de flores visitadas como para
conformar sindromes de polinizacién reconocidos, es decir, la con-
vergencia evolutiva de ciertas morfologias y recompensas por parte
de las flores que permiten explotar mas eficientemente las capaci-
dades y preferencias de grupos de animales polinizadores (Rosas-
Guerrero et al. 2014; ver, no obstante, Ollerton et al. (2009) para
una critica de este concepto). Los sindromes de polinizacién aso-
ciados con los lepidépteros han sido denominados psicofilia, fale-
nofilia y esfingofilia (Willmer 2011). Las flores compuestas que
forman capitulos dispuestos como una plataforma, con corolas lar-
gas y tubulares, con estambres y pistilos que sobresalen, con pé-
talos de colores intensos (purpura, azul, amarillo, naranja o rojo,
frecuentemente con centro amarillo) y que desprenden aromas sua-
ves y atractivos, conforman el sindrome de la psicofilia y atraen
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fuertemente a los ropaldceros (p. ej. Buddleia davidii, Scabiosa
spp., Ditrichia viscosa). Las flores tubulares, de colores suaves y
con disefios visuales convergentes en la corola (guias de néctar),
que forman inflorescencias a modo de plataforma y que despren-
den aromas fuertes, conforman el sindrome de la falaenofilia y son
visitadas principalmente por mariposas nocturnas de las familias
Noctuidae, Geometridae y Pyralidae (p. ej. Silene spp., Dianthus
spp., Saponaria spp., Platanthera spp.). Finalmente, las flores de
gran tamafio, con corolas tubulares largas o muy largas (40 a 100
mm, o mas), normalmente de simetria radial, con pétalos blancos
0 crema, que se abren en el crepusculo o durante la noche, y que
producen mucho néctar y desprenden aromas fuertes, conforman
el sindrome de la esfingofilia y son preferentemente visitadas por
los esfingidos (p. ej. Lonicera spp., Nicotiana tabacum y otras So-
lanaceas, Nerium oleander).

Efectividad como polinizadores

A pesar de la estrecha relacion entre lepidopteros y flores, su
papel como polinizadores ha sido objeto de intenso debate. La fre-
cuente observacion de que las mariposas acceden a los nectarios
de algunas flores sin contactar con los érganos reproductivos de
éstas (p. ej. cuando visitan flores zigomoérficas de muchas Faba-
ceas) ha llevado a considerarlas como “ladrones de néctar” y no
como verdaderos polinizadores, estableciendo una relacién de tipo
parasitario y no mutualista (Wiklund et al. 1979, 1982).

Esta visidon tan extrema se ha visto favorecida, ademas, por
un patrén mas bien generalista en el uso de recursos florales
(p. €j. Stefanescu y Traveset 2009). Este generalismo se asocia
con la transferencia heteroespecifica de polen y, por tanto, con
una baja eficiencia polinizadora (Morales y Traveset 2008). Sin
embargo, es necesario remarcar que incluso en especies muy ge-
neralistas, algunos individuos pueden mostrar una fuerte constan-
cia en sus visitas florales y actuar, en definitiva, como polinizadores
eficientes.

Por otra parte, desde que Wiklund et al. (1982) sugirieron una
relacion de parasitismo entre mariposas y flores, han ido apare-
ciendo trabajos que demuestran claramente lo contrario y que evi-
dencian el rol fundamental de los lepidopteros (tanto diurnos como
nocturnos) como polinizadores de algunas plantas, no sélo en las
regiones tropicales o subtropicales (Cruden y Hermann-Parker
1979; Johnson y Bond 1992; Oliveira et al. 2004; Martins 2014)
sino también en las templadas (Bloch et al. 2006; Epps et al.
2015). El reciente trabajo de Epps et al. (2015) es particularmente
revelador al poner de manifiesto que las alas de una mariposa
muy comun y de gran tamafo (Papilio glaucus) en Norteamérica
actuan como vector del polen de Rhododendron calendulaceum
y que las visitas de esta mariposa explican, casi de manera ex-
clusiva, la polinizacion de la planta. Es posible que este fendmeno
sea mucho mas habitual de lo que las escasas observaciones dis-
ponibles sugieren.

Estatus de conservacion en la peninsula ibérica

La dependencia de los adultos de la mayoria de lepidopteros
respecto a las flores que utilizan como recurso alimentario genera
claros patrones en la distribucion espacial, descritos tanto a nivel
de comunidad como de especies particulares (p. ej. Loertscher et
al. 1994; Brommer y Fred 1999; Stefanescu et al. 2017). Desde el
punto de vista de la conservacion, este hecho es relevante y la po-
tenciacion de recursos florales se reconoce como un elemento fun-
damental para gestionar y recuperar poblaciones de lepiddpteros
en ambientes humanizados (Pywell et al. 2011).

A diferencia de lo que ocurre con la mayoria de los insectos, las
tendencias de los ropaléceros se conocen razonablemente bien en
muchos paises europeos. Ello es posible gracias a programas de
seguimiento basados en la ciencia ciudadana (las redes BMS), que
se realizan a gran escala y que en algunos casos se remontan va-
rias décadas (Munguira et al. 2014). Contrariamente, las tendencias
poblacionales en los heterdceros mayoritariamente se desconocen,
pero existen excepciones notables (Fox 2013).
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Los datos en la zona templada muestran invariablemente una
disminucion alarmante de las poblaciones de muchas especies,
tanto de ropaldceros como de heterdceros. En el conjunto de Eu-
ropa (incluyendo datos ibéricos), los descensos que han experi-
mentado los ropaléceros tipicos de prados y areas abiertas entre
1990 y el presente se estiman en un 30% respecto a los niveles
iniciales (Van Swaay et al. 2016). En el caso concreto de Cataluiia,
donde hay un BMS desde los inicios de los 90, los descensos afec-
tan al 70% de las 66 especies analizadas y corresponden, en pro-
medio, a una reduccién poblacional del 20% por década (Melero
et al. 2016). Aunque los especialistas de habitat son los que
muestran mayores reducciones, un nimero importante de espe-
cies comunes y generalistas también estan sufriendo regresiones
notables.

Estas regresiones generalizadas se relacionan con el cambio
global, incluido el cambio climatico y los cambios en los usos del
suelo, muy particularmente el aumento de la masa forestal, la in-
tensificacion agricola, la destruccion de los habitats y la fragmen-
tacion en zonas muy humanizadas (Stefanescu et al. 2011).

Dipteros

Hace unos 200 millones de afios, cuando los principales linajes
de dipteros empezaron a diversificarse, la principal fuente de ener-
gia para estos insectos probablemente era la melaza producida por
homopteros. Cuando aparecieron las angiospermas a comienzos
del Cretacico, los dipteros ya eran un grupo muy diverso, depen-
diente de azucares para realizar su agil vuelo y por tanto preadap-
tado a alimentarse del néctar de las flores, por lo que es posible
que las primeras asociaciones flor-polinizador fuesen protagoniza-
das por dipteros. Algunos dipteros del Jurasico Medio al Cretacico
Inferior poseian largas piezas bucales mediante las cuales podian
acceder a los fluidos de gimnospermas y polinizarlas ocasional-
mente (Marshall 2012).

El sindrome de polinizacion asociado con los dipteros en gene-
ral se denomina miofilia; las flores midfilas son abiertas, aplanadas
y de pequefio tamafio, se agrupan en inflorescencias de color
blanco, amarillo o crema y producen néctar facilmente accesible y
altamente concentrado (Willmer 2011). La funcién polinizadora de
los dipteros es especialmente importante a elevadas altitudes y la-
titudes, a primeras horas del dia, en las estaciones mas frias y en
ambientes relativamente humedos como los bosques de niebla
(Marshall 2012).

La mayoria de los dipteros floricolas tienen trompas de longitud
corta o media y suelen comportarse como generalistas y oportu-
nistas, visitando un amplio rango de flores. La familia mas clara-
mente associada a las flores y mejor estudiada es la de los
Syrphidae (Marshall 2012) por lo que se le dedica especial aten-
cion al final de esta seccion. Otras familias, como los Bombyliidae,
Nemestrinidae, Tabanidae, Acroceridae, pueden ser también bas-
tante frecuentes en ecosistemas mediterraneos y han desarrollado
trompas largas que les permiten alcanzar nectarios profundos.
Aunque la mayoria de dipteros son eminentemente generalistas,
algunas especies establecen estrechas relaciones con determina-
das plantas. Las flores de los géneros Aristolochia, Arum'y Raffle-
sia atraen dipteros de diferentes familias (p. ej. Anthomyiidae,
Calliphoridae, Phoridae, Sarcophagidae y Syrphidae) para favore-
cer su polinizacion, ofreciéndoles “falsas” recompensas y provo-
cando que el diptero quede atrapado dentro de sus estructuras
florales (polinizacion por engafio). Algunas orquideas también son
polinizadas por dipteros Calliphoridae atraidos por olores de pu-
trefaccion, por dipteros de largas piezas bucales como Nemestri-
nidae y Tabanidae o bien por sirfidos afidéfagos que ovipositan
infructuosamente en sus flores al ser atraidos por estructuras flo-
rales que imitan a sus presas.

Algunas plantas de importancia econémica dependen de unos
pocos grupos de dipteros especializados, o bien de un gran nimero
de especies oportunistes para su polinizacion. Por ejemplo, algunas
especies de Ceratopogonidae polinizan la planta del cacao, siendo
cruciales para la produccion de chocolate (Marshall 2012).
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Familia Syrphidae (Fig. 1. E-F)

Generalidades del grupo vy diversidad en la peninsula ibérica

Los Sirfidos encuentran en todas las regiones biogeograficas
(excepto en la Antartida e islas oceanicas remotas) y en un amplio
abanico de habitats. Son especies helidfilas, antdfilas y poseedoras
de una capacidad de vuelo cernido que les vale su nombre comun
en Europa: “moscas cernidoras” (del inglés “hoverflies”). La dieta
de los adultos depende casi exclusivamente de las flores, de las
que obtienen polen y néctar. Esta dependencia tréfica les convierte
en obligados visitantes de las flores, por lo que también se les co-
noce como moscas de las flores (del inglés “flower flies”).

Se conocen unas 6000 especies, de las que aproximadamente
1800 se distribuyen en la region Paleartica y 926 en Europa (inclu-
yendo Turquia) (Speight 2015). En la peninsula ibérica (Espafia
con sus territorios extra-peninsulares, Portugal continental, Andorra
y Gibraltar) hay citadas 429 especies (Van Eck 2011; Ricarte y Mar-
cos Garcia 2017). Los estudios filogenéticos mas recientes indican
que los sirfidos se agrupan en cuatro subfamilias: Eristalinae,
Syrphinae, Pipizinae y Microdontinae (Mengual et al. 2015), siendo
las especies de Eristalinae las mas semejantes a abejas y abejo-
rros y las que exhiben los caracteres morfolégicos mas favorables
para la entomofilia.

Caracteristicas morfolégicas y comportamentales

Los sirfidos son una de las familias de dipteros mas estudiadas
en el Viejo Continente, usandose a menudo como bioindicadores.
Pese a ello, el reconocimiento de los adultos en campo requiere
una cierta experiencia. Muchos de ellos presentan un mimetismo
batesiano con himendpteros (abejas, avispas y abejorros) y diver-
sas familias de dipteros (Rotheray y Gilbert 2011). A nivel taxono-
mico, los adultos se distinguen de muchos otros dipteros por la
presentacia de la llamada vena espuria en el ala (Stubbs y Falk
2002).

Las larvas son apodas, ciegas y vermiformes (Rotheray 1993).
Se conocen tres tipos principales de modos de alimentacién lar-
varia en sirfidos: micofagia/fitofagia, entomofagia (depredadores)
y saprofagia (incluyendo saproxilicos). Las larvas fitéfagas (Eris-
talinae, en parte) se alimentan de tejidos vegetales vivos (hojas,
tallos, bulbos, etc) en un amplio rango de plantas herbaceas (p.
ej. Cheilosia), pero también existen especies cuyas larvas se des-
arrollan en hongos o en tejidos de otros vegetales ya en un cierto
grado de descomposicion (p. ej. Eumerus). Las larvas sapréfagas
(Eristalinae, en parte) viven en medios humedos o acuaticos de
un amplio rango de habitats: savia en descomposicion (p. €j. Fer-
dinandea), madera y materia organica en descomposicion (p. €j.
Callicera, Myathropa y Mallota), excrementos de herbivoros (p. €j.
Rhingia) y purines (p. ej. Eristalis y Syritta). Las larvas depreda-
doras (Syrphinae y Pipizinae) se alimentan principalmente de ho-
mopteros de cuerpo blando como pulgones, cochinillas, mosca
blanca, psilidos, etc. (Rojo et al. 2003). Estas especies ejercen una
importante funcién en el control natural de plagas de interés agri-
cola (Quinto et al. 2010) y forestal (Burgio et al. 2015), por lo que
algunas estan disponibles en el mercado como agentes de control
biolégico.

Efectividad como polinizadores

Aunque el papel de los sirfidos como polinizadores esta amplia-
mente reconocido, son todavia pocos los estudios que abundan en
este aspecto (Rotheray y Gilbert 2011). Los adultos son visitantes
florales generalistas, siendo las familias de plantas mas visitadas
las Apiaceae, Asteraceae, Ranunculaceae y Rosaceae, general-
mente con flores de color blanco o amarillo y con polen y néctar
abundantes y accesibles.

Algunas especies como Episyrphus balteatus y Syrphus ribesii
muestran un elevado nivel de constancia floral (Goulson y Wright
1997). Especies de gran tamafo de los géneros Mallota, Eristalis,
Volucella o Merodon (Eristalinae) presentan rasgos morfolégicos
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que facilitan la polinizacién, por ejemplo, su abundante, larga y es-
pecializada pilosidad. No obstante, se ha demostrado que especies
de pequeio tamafio y cuerpo lampifio, como algunas del género
Salpingogaster, son polinizadores exclusivos de algunas plantas,
como la orquidea Govenia utriculata, en bosques de Brasil (Pan-
sarin 2008). En las islas Hébridas (Reino Unido) se conocen ejem-
plos de polinizaciéon por sirfidos en los que especies como
Eupeodes corollae y Eristalinus sepulchralis transportan en sus ca-
bezas la polinia de la orquidea Dactylorhyza maculata (Rotheray y
Britton 2015). En ecosistemas mediterraneos ibéricos se ha estu-
diado también la estrecha relacion sirfido/planta en la especie Me-
rodon luteihumerus, cuyas larvas se alimentan del bulbo de Drimia
maritima y los adultos del polen de esta misma planta, siendo cons-
tante y aparentemente especifica la presencia de este sirfido sobre
dicha planta (Ricarte 2008).

Para algunas plantas, los sirfidos son los polinizadores mas im-
portantes después de las abejas (Larson et al. 2001) y en ecosiste-
mas insulares y con un contingente de polinizadores especializados
reducido o muy fluctuante, juegan un papel clave en la polinizacion
y conservcion de ciertas plantas, como es el caso de las poblaciones
de Medicago citrina (Leguminosae) en el archipiélago de las Colum-
bretes, que son principalmente polinizadas por el sirfido Eristalis
tenax (Pérez-Banon et al. 2003).

En ecosistemas agricolas se ha demostrado que los sirfidos
son importantes para la polinizacion de unas 30 especies de culti-
vos arboéreos y herbaceos. Por su semejanza morfolégica y com-
portamental con la abeja melifera, E. tenax, tradicionalmente, ha
centrado la atenciéon como polinizador de diferentes cultivos al aire
libre como el nabo (Brassica rapa var. chinensis) o el pimiento
(Capsicum annuum) (Rader et al. 2009; Jarlan et al. 1997). Por su
parte, E. balteatus, ademas de actuar como agente natural de con-
trol de especies de pulgones, aumenta significativamente la pro-
duccién de semillas y el rendimiento de los cultivos de colza
(Brassica napus) al aire libre en su fase adulta (Jauker et al. 2012).
Dado el menor declive de las poblaciones de sirfidos frente al re-
gistrado en otros insectos (Biesmeijer et al. 2006), Rotheray y Gil-
bert (2011) sugieren que los sirfidos podrian ocupar, al menos
parcialmente, los nichos ecolégicos dejados por algunas especies
de himendpteros polinizadores.

Estatus de conservacién en la peninsula ibérica

La abundancia de los sirfidos en un amplio rango de ecosiste-
mas, también en los medios urbanos y rurales, la disponibilidad de
suficiente informacion taxondmica para la identificacion de especies
y las diferencias en cuanto a requerimientos ambientales y habitos
troficos de sus larvas, son atributos que justifican su uso como
bioindicadores (Dziock et al. 2006; Burgio y Sommaggio 2007;
Schweiger et al. 2007).

Dada su participacion en la polinizacién y en otras funciones
ecosistémicas, los sirfidos son importantes en los estudios sobre
el efecto del cambio global en la biodiversidad (Sommaggio 1999;
Rotheray y Gilbert 2011). Las poblaciones de sirfidos saproxilicos
cuyos adultos visitan las primeras flores de finales del invierno, de-
penden del agua de lluvia retenida en las oquedades de los arboles,
por lo que podrian verse afectadas en el sur de Europa, como con-
secuencia del aumento de la temperatura y prolongadas sequias
(Marcos Garcia y Ricarte 2009; Rotheray y Gilbert 2011).

En el Libro Rojo de los Invertebrados de Espafa se incluyen
tres especies de sirfidos: Caliprobola speciosa, especie saproxilica
en Peligro de Extincion, y dos especies catalogadas como Vulne-
rables: Mallota dusmeti, propia de ecosistemas forestales medite-
rraneos donde sus larvas se desarrollan en las oquedades de los
arboles, y Meligramma cingulata, especie depredadora asociada a
los pinsapares y cuyos adultos son visitantes habituales de las flo-
res de alta montafa al comienzo de la primavera (Marcos Garcia
2005). Para las tres especies, se aportan en el citado Libro Rojo
diferentes actuaciones ambientales dirigidas a la conservacion de
sus poblaciones.

13



Ecosistemas 27(2): 9-22

La vulnerabilidad de los habitats en los que se hallan los lugares
de cria de los sirfidos, bien porque estén amenazados de desapara-
cién, bien porque experimenten cambios en su manejo que afecten
al numero y calidad de los lugares de cria, es una de las principales
amenzas a las que estan expuestas estos dipteros polinizadores en
la Peninsula. Por ejemplo, la desaparicion de arboles que alojan lu-
gares de cria 6ptimos, puede alterar sustancialmente las poblaciones
locales de ciertas especies saproxilicas poco observadas en la na-
turaleza, por ejemplo, del género Brachyopa (Radenkovic¢ et al.
2013). La fumigacién indiscriminada para controlar plagas forestales
o agricolas también pueden dafar las poblaciones de sirfidos.

Avispas (Fig. 1, G-H)

Generalidades del grupo vy diversidad en la peninsula ibérica

El término avispa se utiliza para designar aquellos himendpte-
ros que no son ni abejas ni hormigas. Considerando que el orden
de los himendpteros incluye algo mas de 147 000 especies actua-
les conocidas y descontando las pertenecientes a los dos grupos
anteriormente mencionados (alrededor de 32 600 especies) (Ga-
yubo y Pujade-Villar 2015), las avispas conformarian un vasto con-
junto de casi 115 000 especies. Algunas de estas especies son
fitofagas (p.ej. Symphita), pero la mayoria son parasitoides (la ma-
yoria de los Parasitica) o depredadoras (la mayoria de los Acule-
ata), desempefando una notable funcion ecosistémica como
controladoras de poblaciones de muchos insectos que sirven de
alimento a sus larvas.

Los adultos de numerosas especies de avispas requieren néc-
tar para el adecuado desarrollo de sus actividades, y por lo tanto
puedan desempenfar cierto papel como polinizadores, que puede
llegar a ser importante en algunos casos. Aunque la mayoria de
las relaciones avispa-flor son de tipo generalista, existen algunos
ejemplos de relaciones especializadas. Asi, algunas orquideas han
desarrollado relaciones de polinizacion por engafo mediante la
atraccion sexual de avispas Tiphiidae (Menz et al. 2013; Phillips
et al. 2015; Bohman et al. 2016), Ichneumonidae (Gaskett y Her-
berstein 2010), Vespidae (Nilsson 1978; Cheng et al. 2009), Sco-
liidae (Ayasse et al. 2003), Pompilidae (Shuttelworth y Johnson
2012) o Crabronidae (Borg-Karlson 1990). Se ha descrito también
la emisién de volatiles parecidos a los que emiten los tejidos ve-
getales dafiados que atraen a avispas depredadoras de insectos
fitofagos (Brodmann et al. 2008). Otras familias de plantas en las
que se ha demostrado la polinizacion por avispas son las Myrta-
ceae (por Tiphiidae) (Brown y Phillips 2013); Iridaceae y Scrophu-
lariaceae (por Eumeninae) (Goldblatt et al. 2009; Valtuefa et al.
2013); Araliaceae, Bignoniaceae, Cambobaceae, Euphorbiaceae
y Scrophulariaceae (por Vespinae) (Jacobs et al. 2010; Narbona y
Dirzo 2010; Ren y Tang 2010; Da Silva y De Lima 2011; Valtuefia
et al. 2013); o Apocynaceae y Hyacinthaceae (por Pompilidae)
(Shuttelworth y Johnson 2009).

Dentro de los himendpteros Parasitica, las larvas de la mayoria
de Agaonidae (Chalcidoidea) (alrededor de 430 especies conocidas
y 1 en la peninsula ibérica: Blastophaga psenes), son en general
agallivoras en el interior de los siconos de plantas del género Ficus
(Moraceae), siendo el papel de los adultos critico en la polinizacion
de las mismas (Cook y West 2005).

La alimentacion polinivora es rara, y esta practicamente limitada
a una subfamilia de Vespidae, los Masarinae (“avispas polinivoras”
- “pollen wasps” en la terminologia inglesa; Gess 1996), y a los
Sapygidae. Todas las especies de Masarinae, unas 300 en total y
11 citadas en la peninsula ibérica (Carpenter 2001; de Jong 2013),
pertenecientes a los géneros Celonites, Ceramius, Jugurtiay Quar-
tinia, aprovisionan sus nidos con polen y néctar, mientras que los
Sapygidae (unas 65 especies conocidas y 7 citadas en la peninsula
ibérica (Gayubo y Pujade-Villar 2015)) actuan basicamente como
cleptoparasitos de polen en nidos de abejas. Ademas de estos dos
grupos, los adultos de algunos Symphita también se alimentan de
cantidades mas o menos importantes de polen. La presente revi-
sién se centra en los Masarinae y los Symphita.
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Estatus de conservacién en la peninsula ibérica

La informacion disponible sobre el estatus de conservacion de
las avispas es muy escasa. En el caso concreto de Espania, las lis-
tas rojas publicadas (Verdu et al. 2011) recogen Unicamente 8 es-
pecies de avispas (7 Eumeninae y 1 Vespinae), todas ellas
catalogadas como “datos insuficientes”.

Subfamilia Masarinae

En los Masarinae las fases larvaria y pupal tienen lugar dentro
de una celda en nidos excavados en el suelo o bien establecidos
en el medio aéreo por las hembras (Gess y Gess 2010). Algunas
especies construyen sus nidos en conchas de gasterépodos llenas
de arena (p. ej. género Quartinia) (Gess y Gess 1999).

Los Masarinae se encuentran sobre todo en habitats abiertos,
tales como areas con vegetacién arbustiva, pendientes arenosas
con cobertura vegetal (Gess y Gess 1999; Mauss y Castro 2000) o
dunas costeras, asi como en areas perturbadas, tales como zonas
con edificios abandonados o bordes de caminos (Mauss y Mdller
2014). Las especies que nidifican en el suelo (p. ej. Ceramius) re-
quieren un contenido en arcilla suficiente para que sea maleable al
mezclarlo con agua, no estando presentes en suelos arenosos
sueltos o alejados de fuentes de agua (Gess y Gess 2010).

La mayoria de los Masarinae presentan una “lengua” relativa-
mente larga, que les permite obtener néctar de un amplio rango de
flores con diferentes morfologias, incluyendo las de corola profunda
(Gess y Gess 2006). Pueden visitar flores de diversas familias para
alimentarse de néctar, pero muestran un alto grado de especializa-
cion en la recoleccion de polen para aprovisionar los nidos, que
suele depender de una unica familia de planta (a veces un Unico
género o incluso una sola especie). Las hembras precisan varios
viajes para aprovisionar cada celda y la masa de polen depositada
varia tanto en forma, como en textura en funcién de las proporcio-
nes de polen y néctar (Gess 1996). A diferencia de las abejas, los
Masarinae no tienen pelos corporales plumosos que facilitan la re-
tencién del polen (O’Neill 2001).

Aunque en general, pocas especies de plantas dependen total-
mente de la polinizaciéon por Masarinae, este grupo juega un im-
portante papel en algunas especies de plantas que pueden
depender exclusivamente de ellas para su polinizacién (Gess y
Gess 2006). En Sudéfrica, la polinizacién del té rooibos (Aspalathus
linearis) depende en gran parte algunas especies de Masarinae
(Gess 2000). Las especies de mayor tramafio (p.ej. género Celoni-
tes) son mas efectivas como polinizadores que las mas pequefas
(p. €j. género Quartinia) (Gess 1996).

Ninguna de las 11 especies de avispas Masarinae ibéricas apa-
rece catalogada como vulnerable o amenazada. De hecho, en la
mayoria de los casos no existen datos suficientes para conocer
cual es su estado de conservacion. De entre las especies citadas
en la peninsula ibérica destaca Ceramius hispanicus, por tratarse
de una especie endémica. En el afio 2000, no parecia encontrarse
en peligro, manteniéndose un porcentaje aceptable de poblaciones,
con un numero suficiente de individuos (Mauss y Muller 2000). Otra
especie a remarcar es Celonites afer, que Unicamente se conocia
para el norte de Africa y cuya cita en la provincia de Madrid puede
ser considerada de interés, por su singularidad para la diversidad
en el contexto europeo (Castro y Gonzalez-Alvaro 2004). Sin em-
bargo, teniendo en cuenta que sus rangos de distribucion suelen
ser limitados, los Masarinae pueden considerarse un grupo muy
vulnerable (Gess y Gess 2010).

Suborden Symphyta (Fig. 1. I-J)

Dentro de los himenodpteros, los Sinfitos constituyen el grupo
evolutivamente mas primitivo, con un origen que se remonta al Tria-
sico. Se trata de un grupo parafilético, que incluye una gran diver-
sidad de familias fitéfagas, la mayoria de regiones templadas
(Grimaldi y Engel 2005). Se diferencian del resto de los himendp-
teros por la ausencia de la “cintura de avispa”, es decir por carecer
de estrechamiento entre el térax funcional y el gaster o abdomen
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funcional. En la mayoria de las especies el oviscapto esta consti-
tuido por dos pares de estrechos apéndices. Normalmente este
oviscapto esta dotado de varias filas de dientes y tiene el aspecto
de una sierra. Por este motivo, los Sinfitos han sido algunas veces
llamados “avispas portasierra”.

Las larvas de los simfitos son mayoritariamente fitofagas, ali-
mentandose de hojas y tallos, aunque las de las familias Siricidae
y Xiphydriidae son xil6fagas. Tienen un aspecto similar a las orugas
de las mariposas pero con un numero de falsas patas superior a
cinco. Normalmente completan la metamorfosis en un capullo de
seda o papiraceo (semejante al papel).

Los adultos de numerosas especies son polinivoros y nectari-
voros, pero durante el periodo de reproduccion, las hembras de
algunas especies depredan también pequenos insectos. Aunque
los sinfitos carecen de estructuras especiales para recoger polen,
muchas especies poseen microsetas en la cabeza, térax y abdo-
men que pueden transportar pequefias cantidades de polen de
forma mas o menos eficiente. Observaciones de Aguado et al.
(2015) muestran una relacion mas o menos estrecha entre algunos
grupos de sinfitos y ciertas plantas (Tabla 1b en material suple-
mentario), sobre todo con flores de corolas abiertas y que produ-
cen importantes cantidades de polen. Por ejmplo, algunos
Megalodontosidae estan asociados a Ranunculus, Prolongoa o
Cistus. Algunos Tenthredinidae endémicos de la peninsula ibérica
(p.ej, Tenthredo (Elinora) sebastiani) estan intimamente ligados a
Moricandia arvensis, dado que los adultos se alimentan sobre las
flores y las larvas de las hojas y tallos de esta planta. Los machos
de Sterictiphora gastrica (Argidae) son los responsables de la po-
linizacion de la orquidea Ophrys subinsectifera (Hermosilla y San-
bando 1996).

Los sinfitos se localizan en un variado nimero de habitats, tanto
abiertos como boscosos. Son frecuentes en areas montafiosas con
vegetacion arbustiva y arbérea, en areas frescas y umbrias como
los bosques de ribera y los bosques de frondosas y caducifolios.
En la peninsula ibérica conforman un amplio conjunto de cerca de
530 especies (L.O. Aguado, datos propios). Si bien existen al
menos 30 endemismos ibéricos de sinfitos, se desconoce su ver-
dadera distribucion y las posibles amenazas. No obstante, a causa
de su estrecha dependencia con los ambientes frescos y hiumedos,
podrian ser particularmente afectadas por el fendmeno del cambio
climatico.

Hormigas (Fig. 1, K-L)

Generalidades del grupo v diversidad en la peninsula ibérica

Las hormigas constituyen uno de los grupos animales mas
abundante y ecolégicamente dominante que ocupa todos los eco-
sistemas terrestres (excepto las regiones polares y algunas pe-
quefias islas oceanicas). En la actualidad hay descritas unas
12 700 especies, de las cuales aproximadamente 300 viven en la
peninsula ibérica. Aunque su contribucion al conjunto de la biodi-
versidad global es pequefio (suponen el 1% de las especies de in-
sectos), su importancia a nivel de biomasa es espectacular.
Edward Wilson (1990) cita que la biomasa de hormigas de la selva
tropical brasilefia es cuatro veces superior a la de vertebrados; y
en el archipiélago de Tvarminne en el mar Baltico, en Finlandia,
supone un 10% de toda la biomasa animal. Por otra parte, las hor-
migas son especies clave que interaccionan, directa o indirecta-
mente, con muchas otras especies animales y vegetales, y
proveen importantes servicios ecosistémicos: dispersion de semi-
llas, polinizacién, regeneracién del suelo, reciclado de nutrientes.
Su enorme éxito ecoldgico se debe a la eusocialidad, una de cuyas
caracteristicas es la division del trabajo entre la casta reproductiva
(reinas) y la casta estéril (obreras).

Caracteristicas morfolégicas y comportamentales

La mayoria de las especies de hormigas ibéricas buscan su ali-
mento en las plantas, sean pulgones para ordefiar su melaza, néc-
tar de las flores o semillas que cortar. En los habitats abiertos
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mediterraneos y también en alta montana, las hormigas se cuentan
entre los principales visitantes florales (Bosch et al. 1997; Gémez
y Zamora 1992; Gomez et al. 1996). Sin embargo, a pesar de la
frecuencia generalizada de las hormigas como visitantes florales,
ha pasado mucho tiempo hasta que han sido consideradas como
verdaderos polinizadores. Uno de los primeros trabajos que demos-
traron la polinizacion por hormigas fue el de Hickman (1974) sobre
la planta alpina Polygonum cascadense, donde las obreras de For-
mica argentea -durante su forrajeo recolectando néctar- transpor-
taban el polen adherido en el tegumento. Hickman confirmé la
transferencia de polen de la antera a la hormiga y de ésta a un es-
tigma receptivo y describié diez rasgos de las plantas que permiti-
rian predecir la polinizacion por hormigas. Los dos primeros, obvios
e imprescindibles para la interaccion, son 1) que las plantas deben
vivir en ambientes aridos y secos donde las hormigas sean muy
activas; 2) los nectarios deben ser facilmente accesibles para in-
sectos pequefios de probdscide o lengua corta. Hay otros cuatro
rasgos para facilitar el acceso a los insectos no voladores: 3) las
plantas deben ser bajas o con las flores cerca del suelo; 4) estar
en poblaciones densas; 5) la floracion debe ser sincrénica y con
pocas flores por planta; 6) en plantas erectas, las flores deben ser
sésiles. Otros dos rasgos estan relacionados con el transporte de
polen: 7) el volumen de polen por flor debe ser bajo para evitar es-
timular el auto-aseo de la hormiga; 8) debe haber pocos évulos por
flor, puesto que cada uno requiere una transferencia de polen. Y
los dos ultimos rasgos son para disuadir a los “ladrones” voladores
pero no a las hormigas: 9) las flores deben ser pequefas y visual-
mente poco atractivas; y 10) las cantidades de néctar deben ser
pequenas. La propuesta de Hickman (1974) tiene dos puntos clave:
las flores deben estar accesibles, en espacio y tiempo, para las hor-
migas; y la recompensa que ofrezcan (néctar) debe ser suficiente
para éstas (ya que el coste energético de su forrajeo es muy bajo)
pero disuasoria, por pequefia, para los insectos voladores cuyo
vuelo es mas costoso. De ahi que su trabajo se titulara: “Poliniza-
cion por hormigas, un sistema de baja energia”.

Después de Hickman (1974), los trabajos clave sobre los siste-
mas de polinizacidon por hormigas han sido los de J.M. Gémez
(Gomez y Zamora 1992, 1999; Gémez et al. 1996). Estos trabajos
han puesto de relieve la importancia de las condiciones ecoldgicas
en el resultado de la interacciéon. En algunas de las plantas estu-
diadas, los insectos voladores son polinizadores tan eficaces como
las hormigas, pero hay un componente “cuantitativo”: la polinizacion
por hormigas se hace evidente cuando éstas son muy abundantes
y superan a los otros visitantes florales. Esta es una situacién que
se da con frecuencia en condiciones adversas, como son las de
alta montana (fuerte viento o bajas temperaturas) o las de zonas
aridas (elevadas temperaturas), donde a los insectos les resulta
muy dificil, cuando no imposible, volar. Aunque no siempre la poli-
nizacién por hormigas se basa en un componente cuantitativo: Gar-
cia et al. (1995) observan en el paleoendemismo pirenaico del
Terciario, Borderea pyrenaica, que aunque las hormigas son menos
abundantes en las plantas que los otros visitantes, son los polini-
zadores mas eficaces. En este caso hay un componente de “cali-
dad”. En otra especie del mismo género, Borderea chouardii, las
hormigas suponen el 82% de las visitas a las flores femeninas y
son las responsables de la polinizacion -y también de la dispersion
de las semillas mirmecocoras- de esta planta en peligro de extin-
cién (Garcia et al. 2012). Sin embargo, no todas las hormigas tie-
nen similar eficacia polinizadora. Por ejemplo, de Vega et al. (2009)
observan que las hormigas son los principales visitantes florales
(97%) y esenciales para la polinizacion de la planta holoparasita
del sur de Espafia, Cytinus hypocistis, pero las distintas especies
de hormigas difieren en su eficacia polinizadora. En este sistema
de estudio, el aroma floral resulta clave para el mantenimiento del
mutualismo, ya que los volatiles de C. hypocistis juegan un papel
en la atraccion de las hormigas que es muy relevante para el man-
tenimiento del mutualismo: estimulan las visitas de las especies de
hormigas que son polinizadoras eficaces, pero las que no lo son,
las granivoras por ejemplo, no responden a dichos volatiles (de
Vega et al. 2014).
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Figura 1. Ejemplos de los principales grupos de polinizadores tratados en este capitulo. Coleépteros: (A) Tropinota squalida (Scarabaeoidea: Cetoniidae)
visitando una cistacea (foto: E. Micé); (B) Oedemeridae visitando una compuesta (foto: R. Pla). Lepiddpteros: (C) Gegenes nostrodamus libando néctar
de Vitex agnus-castus con detalle de la espiritrompa (foto: O. Massana), (D) Erebia rondoui mostrando una gran cantidad de polen depositado en la pilo-

sidad que recubre el cuerpo, alas, patas y antenas (foto: J. Planes). Dipteros: (E) Episyrphus balteatus (Syrphidae) visitando una compuesta (foto: Z.
Nedeljkovic); (F) Eupeodes corollae (Syrphidae) transportando una polinia de la orquidea Dactylorhyza maculata (foto: G.E. Rotheray). Avispas: (G) Ce-
ramius lusitanicus (Vespidae: Masarinae) sobre Anthyllis cytisoides (foto: E.A. Pagan), (H) Macho y hembra de Blastophaga psenes (Agaonidae), polinizador
especializado de la higuera comin, Ficus carica (foto: J.L. Nieves Aldrey); (I) Detalle de la cabeza de un macho de Megalodontes capitalatus (Megalo-
dontesidae) alimentandose del polen de una flor de Ranunculus (foto: L.O. Aguado); (J) Tenthredo koehleri (Tenthredinidae) en una flor de Geranium con
la cabeza y térax manchados de polen (foto: L.O. Aguado). Hormigas: (K) Obrera de Formica rufibarbis cargada de polen de Achillea millefolium (Foto:

A. Ocampo); (L) Obrera de Cataglyphis rosenhaueri con polen e Paronychia argentea en la cabeza y patas anteriores (foto: F. Amor).

Figura 1. Examples of the main insect groups considered in this chapter. Coleoptera: (A) Tropinota squalida (Scarabaeoidea: Cetoniidae) visiting a flower
of Cistaceae (photo: E. Mico); (B) Oedemeridae visiting an Asteraceae (photo: R. Pla). Lepidoptera: (C) Gegenes nostrodamus nectaring on Vitex agnus-
castus, showing a detail of the proboscis (photo: O. Massana); (D) Erebia rondoui carrying large quantity of pollen on the hairs in the body, wings, legs and
antennae (photo: J. Planes). Diptera: (E) Episyrphus balteatus (Syrphidae) visiting an Asteraceae (photo: Z. Nedeljkovic); (F) Eupeodes corollae (Syrphidae)
with a pollinium of the orchid Dactylorhyza maculata (photo: G.E. Rotheray). Wasps: (G) Ceramius lusitanicus (Vespidae: Masarinae) on Anthyillis cytisoides
(photo: E.A. Pagan); (H) Male and female of Blastophaga psenes (Agaonidae), a specialist pollinator of the fig tree, Ficus carica (photo: J.L. Nieves Aldrey);
() A detail of the head of a male of Megalodontes capitalatus (Megalodontesidae), feeding on pollen from a flower of Ranunculus (photo: L.O. Aguado);
(J) Tenthredo koehleri (Tenthredinidae) on Geranium with pollen on its head and thorax (photo: L.O. Aguado). Ants: (K) Worker of Formica rufibarbis with
pollen of Achillea millefolium (Photo: A. Ocampo); (L) worker of Cataglyphis rosenhaueri with pollen of Paronychia argentea on its head and anterior legs
(photo: F. Amor,).

Efectividad como polinizadores (2012) observaron levaduras en el néctar de las flores de C. hypo-
cistis y las hormigas transportan el 70% de estas levaduras, que dis-

minuyen la calidad nutricional del néctar (de Vega y Herrera 2012).

También puede haber un efecto negativo indirecto de las hor-
migas sobre los visitantes “legitimos” florales, ya que algunas hor-

Tradicionalmente las hormigas han sido vistas como ladronas de
néctar que se llevan la recompensa sin aportar el servicio de la po-
linizacion a la planta. Ello tiene su origen en los trabajos de Beattie
et al. (1984) mostrando que la secrecion de las glandulas metapleu-

rales reduce la viabilidad del polen. Pero no todas las hormigas tie-
nen estas glandulas y, aunque las tengan, no siempre afectan
sustancialmente a la polinizacion (Peakall y Beattie 1989; Gomez y
Zamora 1992; Garcia et al. 1995; de Vega et al. 2009). Otro de los
efectos negativos pueden ser los dafios sobre las estructuras florales
durante el forrajeo: en algunos casos, las hormigas tienen un efecto
mutualista como polinizadoras, pero también otro antagonista al
daniar los pistilos en su recoleccion de néctar (Galen y Butchart 2003;
Ashman y King 2005). Asimismo, durante sus visitas a las flores, las
hormigas pueden transportar algo mas que polen: de Vega y Herrera

migas agresivas impiden que los polinizadores accedan a las flores.
Este es el caso de las que habitan en las Acacia africanas y las
protegen de los herbivoros, pero aqui, para permitir el acceso de
los polinizadores voladores, las hormigas son alejadas temporal-
mente mediante sefiales quimicas volatiles repelentes emitidas por
las flores jovenes en el estadio crucial de dehiscencia (Willmer y
Stone 1997). En cambio, en el sudeste asiatico, las hormigas ar-
boricolas depredadoras, Oecophylla smaragdina, patrullan por la
planta Melasthoma malabathricum y la protegen de los herbivoros.
Esta planta produce volatiles que atraen a las hormigas. Estas, per-
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miten la visita de abejas grandes (polinizadoras eficaces) pero ata-
can a las abejas pequefas y otros polinizadores menos eficaces
(Gonzalvez et al. 2013).

Como dicen Rico-Gray y Oliveira (2007): la evolucién de las
interacciones entre plantas y polinizadores es un claro ejemplo de
cambio del resultado de la interaccion desde antagonista a mutua-
lista. Las primeras interacciones eran negativas (los insectos poli-
nizadores se alimentaban de polen, 6vulos, semillas y partes de
flores), pero estas interacciones antagonistas fueron la base sobre
la que la seleccion pudo actuar, ya que algunos visitantes eran
menos perjudiciales y algunas plantas tenian rasgos que hacian
que la interaccion fuera menos negativa, o incluso positiva (Rico-
Gray y Oliveira 2007). En la polinizaciéon por hormigas, Gomez et
al. (1996) sefalan que los rasgos propuestos por Hickman (1974)
pueden favorecer un sistema de polinizacién poco especializada
como resultado de la prevalencia de condiciones abidticos estre-
santes. Gomez y Zamora (1992) apuntan que la verdadera impor-
tancia de las interacciones de polinizacién por hormigas ha pasado,
posiblemente, inadvertida porque la mayoria de trabajos han sido
intentos reduccionistas de cuantificar la importancia de la interac-
cion, o porque muchas observaciones se hicieron en habitats tro-
picales, donde, en la mayoria de las plantas, el tamafio de la
hormiga no se corresponde con el de la flor. Se puede entender
que hace mas de 30 afos Beattie et al. (1984 ) escribieran: “En todo
el mundo solo hay una docena de ejemplos convincentes de poli-
nizacion por hormigas”, pero se entiende menos que Beattie y Hug-
hes (2002) sigan insistiendo, a pesar de anadir en su revisiéon
algunos ejemplos recientes, en que la polinizacién por hormigas es
rara, y que Rico-Gray y Oliveira (2007) consideren que ésta sélo
se ha demostrado en 16 casos. Afortunadamente, esto queda des-
mentido en las recientes revisiones realizadas por de Vega et al.
(2014) y de Vega y Gomez (2014), que muestran el aumento del
reconocimiento de las hormigas como polinizadores eficaces y la
necesidad de una re-evaluacion sobre su papel negativo.

Estatus de conservacién en la peninsula ibérica

El Libro Rojo espariol (Verdu et al. 2011) incluye 15 especies
de hormigas, cuatro como “vulnerables” y dos “en peligro”. Las
amenazas sobre estas especies se deben a su distribucion muy
restringida, pero solo una de las 15 (Cataglyphis floricola) visita flo-
res con cierta frecuencia.
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Tabla 1a. Principales taxones de Coleoptera con representantes antéfilos y sus preferencias florales.

Table 1a. Main taxa of Coleoptera with antophilous genera and their flower preferences.

o .
Superfamilia Familia Subfamilias y géneros N_ e’sPemfs Preferencias florales
ibéricas
Bostrichoidea Dermestidae  Megatominae  (Anthrenus), y Attageninae 41 Asteraceae, Cistaceae, Lamiaceae, Rosaceae,
(Attagenus) Santalaceae
Buprestoidea Buprestidae Acmaeoderini (Acmaeodera, Acmaeoderella), 77 Apiaceae, Asteraceae, Cistaceae, Convolvulaceae,
Anthaxiini (Anthaxia), Agrilinae (Meliboeus, Malvaceae, Ranunculaceae
Trachys)
Cleroidea Cleridae Clerinae (Trichodes), Tillinae (Tilloidea, Tillus) 13 Apiaceae, Asteraceae, Cistaceae, Malvaceae
Melyridae Dasytinae (Aplocnemus, Dasytes, Mauroania, 92 Euphorbiaceae, Malvaceae, Rosaceae,
Danacea), Malachiinae (Clanoptilus, Malachius) Papaveraceae, Ranunculaceae, en el caso de los
Malachiinae, y todo tipo de flores para los Dasytinae
Chrysomeloidea Chrysomelidae Cryptocephalinae (Cryptocephalus, Lachnaia, 103 Apiaceae, Lamiaceae, Leguminosae, Rosaceae, entre
Clytra, Coptocephala, Tituboea) otras.
Cerambycidae Lamiinae (Agapanthia, Musaria Phytoecia), 78 Apiaceae, Asteraceae, Adoxaceae, Boraginaceae,
Lepturinae (Grammoptera, Stenurella, Caprifoliaceae, Cistaceae, Cruciferae, Labiatae,
Stictoleptura, Anastrangalia, Anoplodera, Leguminosae, Liliaceae, Malvaceae,
Certallum, Cribroleptura, Leptura, Nustera, Ranunculaceae, Rosaceae, Scrophulariaceae
Pachytodes, Pseudovadonia, Rhagium,
Vadonia), Cerambycininae (Calchaenesthes,
Chlorophorus, Clytus, Purpuricenus, Aromia,
Deilus, Gracilia, Stenopterus, Xylotrechus)
Cucujoidea Nititulidae Meligethinae (Meligethes), Carpophilinae 33 Brassicaceae, Leguminosae, Ranunculaceae,
(Carpophilus), Epuraeinae (Epuraea) Thymelaeaceae
Curculionoidea Curculionidae Lixinae (Larinus, Lixus), Curculioninae 49 Asteraceae. Algunas especies de Derelomuns son
(Derelomus) polinizadores de Chamaerops humilis
Elateroidea Elateridae Cardiophorinae (Cardiophorus), Dendrometrinae 26 Numerosas familias de plantas, Asteraceae vy
(Anostirus), Corymbitinae (Ctenicera) Cistaceae
Cantharidae  Cantharinae (Cantharis y Rhagonycha) 47 Apiaceae, Asteraceae, Euphorbiaceae
Scarabaeoidea Scarabaeidae Cetoniinae (Cetonia, Aethiessa, Protaetia, 65 Apiaceae, Asteraceae, Adoxaceae, Cistaceae,
Tropinota, Oxythyrea, Trichius, Gnorimus), Caryophillaceae, Malvaceae, Poaceae (solo para
Melolonthinae (Hymenoplia, Chasmatopterus, Rutelinos y Melolonthinos), Plantaginaceae,
Paratriodonta, Hoplia), Rutelinae (Anisoplia, Rubiaceae, Rosaceae
Anthoplia, Blitopertha, Exomala, Mimela)
Glaphyridae  Anthypna 1 Cistaceae (Halimium) y Lamiaceae (Thymus)
Tenebrionoidea Tenebrionidae Alleculinae (Heliotaurus, Cteniopus, Omophlus) 14 Numerosas familias de plantas, Apiaceae,
Cistaceae, Rosaceae.
Mordellidae Mordellinae (Mediimorda, Mordella, 61 Apiaceae, Cistaceae, Lamiaceae, Rosaceae,
Mordellistena, Mordellochroa, Tolida, Variimorda, Santalaceae
Stenalia)
Oedemeridae Oedemerinae (Oedemera, Ischnomera) 23 Asteraceae, Cistaceae, Geraniaceae, Paeoniaceae
Meloidae Meloinae (Actenodia, Cerocoma, Hycleus, 33 Apiaceae, Asteraceae, Campanulaceas,

Lagorina, Lytta, Oenas), Nemognathinae
(Euzonitis, Mylabris, Stenoria, Zonitis)

Caprifoliaceae, Caryophillaceae, Cistaceae,
Convolvulaeae, Scrophulariaceae, Lamiaceae,
Malvaceae, Papaveraceae

* El nimero de especies muestra la riqueza de los principales taxa con representantes antdfilos en la peninsula ibérica, pero no implica que todas las especies de los géneros
citados sean antofilos. Cifras obtenidas de Fauna Europaea (http://www.faunaeur.org/). Los datos referentes a las preferencias florales de los taxas han sido tomados de
Aguado et al. (2015); De los Mozos (1989); Herrera (1998); Mic6 (2001) y Verdugo (2005).
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Tabla 1b. Principales taxones de Hymenoptera Symphyta con representantes antofilos y sus preferencias florales.
Table 1b. Main taxa of Hymenoptera Symphita with antophilous genera and their flower preferences.

Superfamilia Familia Subfamilias y géneros N‘,’ e’specifs Preferencias florales
ibéricas
Cephoidea Cephidae Cephinae (Calameuta, Cephus, Hartigia, 22 Apiaceae, Brassicaceae, Euphorbiaceae,
Trachelus) Ranunculaceae
Megalodontoidea Megalodontesidae Megalodontesinae (Megalodontes) 10 Asteraceae, Cistaceae, Ranunculaceae
Tenthredinoidea  Argidae Arginae (Arge) y Sterictiphorinae 24 Arge visita Apiaceae y Euphorbiaceae.
(Aprosthema, Sterictiphora) Sterictiphora visita Rosaceae
Cimbicidae Abiinae (Abia), Coryninae (Corynis) 17 Abia visita Aceraceae, Apiaceae, Caryophillaceae,
Dipsacaceae, Euphorbiaceae y Rosaceae. Corynis
visita Asteraceae, Caryophillaceae, Geraniaceae y
Ranunculaceae
Tenthredinidae Tenthredininae (Aglaostigma, Macrophya, 205 Athalia visita Asteraceae, Euphorbiaceae y
Pachyprotasis, Tenthredo, Tenthredopsis, Ranunculaceae Tenthredininae visita, Apiaceae,
Rhogogaster), Athaliinae (Athalia), Asteraceae, Brassicaceae, Campanulaceae,
Selandriinae (Dolerus, Selandria, Dipsacaceae, Euphorbiaceae, Geraniaceae,
Strongylogaster) Gutifferae, Liliaceae, Paeoniaceae, Polygonaceae,

Ranunculaceae, Rosaceae, Scrophulariaceae y
Valerianaceae

Datos de Aguado et al. (2015) y Aguado (datos sin publicar).
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