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"Un río humilde, el Esgueva, 

la falda a los cerros lame, 

y entre huertas y majuelos 

lleva a rastra sus cristales. 

Entre los olmos y vides 

con que tapiza su margen, 

y ambas filas de colinas 

que le interrumpen el aire, 

hay derramados sin orden 

más de un ciento de lugares 

que, amasados todos ellos, 

un pueblo tal vez no valen; 

pues los pueblos con el río, 

y las huertas de la margen, 

las colinas que le cercan 

en dos bandas desiguales, 

y los tres cerros distintos 

con tres torres semejantes, 

de tal modo unos en otros 

vegetan, pasan o yacen, 

que todo el conjunto entero, 

sin que esto lo dude nadie, 

tomando nombre del río, 

forma sin disputa el valle.” 

 

José Zorrilla 
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1 Capítulo introductorio 

Capítulo introductorio 

 

1. Introducción 

Europa posee una importante diversidad de paisajes agrícolas que 

difieren de manera notable en el tipo de utilización del suelo, el tamaño y 

estructura de los cultivos y la abundancia y modelo de los elementos 

seminaturales (Billeter et al. 2008). Aunque muchos de estos agroecosistemas 

eran en principio ricos en biodiversidad (Edwards et al. 1999), en las últimas 

décadas muchas especies que habían sido comunes se han vuelto escasas o 

incluso han desaparecido, haciendo que la riqueza de especies muestre un 

importante declive (Robinson & Sutherland, 2002).  

Existen muchas evidencias que sugieren que la disminución en la 

biodiversidad de estas zonas, está relacionada con los cambios en las 

prácticas agrícolas, afectando, en numerosos aspectos diferentes, a los 

hábitats cultivados. Los incentivos económicos y las iniciativas tecnológicas 

para incrementar la productividad han desembocado en una rápida 

intensificación agraria. Como consecuencia, se está produciendo una pérdida 

de heterogeneidad ecológica a múltiples escalas espaciales y temporales 

(Benton et al. 2003), sustituida por una homogeneidad en la estructura de los 

hábitats.  

Desde la perspectiva de una conservación clásica, esta matriz 

antropogénica ha sido tratada normalmente como una superficie estéril, un 

área considerada biológicamente uniforme, inhabitable y por lo tanto 

ecológicamente irrelevante (Jules & Shahani, 2003; Ricketts, 2001). Sin 
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embargo, una gran proporción de la biodiversidad europea se mantiene en los 

paisajes agrícolas (Benton et al. 2003; Dauber et al. 2003; Fahrig & Josen, 

1998; Krebs et al. 1999), convirtiendo a éstos en un foco de conservación a 

tener en cuenta, tanto a pequeña como a gran escala (Browne et al., 2000; 

Chamberlain et al. 1999; Weibull et al. 2000).  

La estructura paisajística es particularmente importante cuando las 

especies, aunque prefieran principalmente un tipo de hábitat, son capaces de 

utilizar diferentes recursos del paisaje (Lin & Batzli, 2004; Norton et al. 2000; 

Ricketts, 2001); además, las características de este paisaje pueden contribuir 

de manera distinta a la supervivencia poblacional y a la riqueza de especies 

(Debinsky & Holt, 2000; Norton et al. 2000; Zschokke et al. 2000). El 

requerimiento del uso de recursos separados espacialmente está relacionado 

con el concepto de complementación paisajística, el cual ocurre cuando la 

estructura del paisaje permite el acceso entre los múltiples recursos requeridos 

(Dunning et al. 1992).  

El estudio de los organismos móviles y los servicios que proporcionan al 

ecosistema demanda el uso tanto de una escala local, como de una 

perspectiva paisajística, que reflejarían la distribución espacial de recursos y 

los movimientos de forrajeo y dispersión de los organismos en sí mismos, 

considerando los factores o características espaciales así como los del área 

cultivada (Kareiva, 1990; Ricketts, 2001; Ronald & Taylor 1997; Thies et al. 

2003; Thies Turner & Gardner, 1991). Diversos estudios (Menalled et al.1999; 

Thies & Tscharntke, 1999) indican que algunos procesos concretos tienen lugar 

a escalas espaciales particulares y que, esta escala espacial a la que los 

organismos interactúan, puede depender tanto del tipo de paisaje como de los 
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atributos de las especies. Únicamente un análisis multiescalar puede detectar 

la importancia del contexto paisajístico para comunidades de polinizadores 

(Steffan-Dewenter et al. 2002), así como para establecer una base para la 

mejora del manejo y gestión de los paisajes agrícolas (Tscharntke et al. 2005).  

Desde una perspectiva paisajística, diversos trabajos, llevados a cabo 

fundamentalmente en las dos últimas décadas, han destacado la influencia que 

poseen diferentes variables en el mantenimiento de la diversidad: 

heterogeneidad del hábitat, complejidad, fragmentación, grado de manejo de 

los agroecosistemas… La ecología del paisaje proporciona una amplia 

variedad de parámetros para cuantificar su estructura (e.g. Turner & Gardner, 

1991). Los cambios en la estructura del paisaje pueden ser caracterizados por 

la proporción de hábitats disponibles (Andrén, 1994), la diversidad de hábitats y 

el tamaño y características espaciales de los hábitats en un paisaje (Gustafson, 

1998). 

A pesar de la diversidad estructural, dos parámetros generales del 

paisaje se distinguen como los contribuyentes más significativos para explicar 

la riqueza de especies a lo largo de diferentes grupos taxonómicos. El más 

importante de ellos es la porción de hábitats seminaturales circundantes, 

seguido de la diversidad de hábitats presentes en la matriz (Billeter et al. 2008). 

A nivel local, aunque las especies se ven afectadas de forma diferente por la 

fragmentación del hábitat, tanto la estructura de la comunidad, como las 

interacciones interespecíficas, y las funciones ecológicas, pueden cambiar 

(Dirham et al. 1996; Ewers & Didham, 2006; Holt et al. 1999), siendo muy 

significativo el contexto del fragmento dentro de la estructura espacial del 

mosaico paisajístico (Chacoff & Aizen, 2006; Westphal et al. 2003). Las 
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características abióticas de estos parches de hábitat (debido a las diferencias 

geológicas e hidrográficas) y las zonas adyacentes (denominadas zonas de 

emigración e inmigración) difieren en una escala geográfica (Tscharntke et al. 

2002). Las series de fragmentos, de pequeño y mediano tamaño, incluyen una 

heterogeneidad de hábitats y de microclimas más amplia que las áreas de gran 

tamaño. Los grupos de especies encontradas en estas zonas difieren, ya que la 

calidad del hábitat y la estructura de la comunidad varían con la localización o 

geografía del fragmento (Quinn & Harrison, 1988; Tscharntke et al. 2002).  

Los ecosistemas agrícolas se relacionan con su entorno, más que otros 

tipos de hábitats, ya que parte de la cobertura vegetal es clarificada o eliminada 

a través de las prácticas agrícolas, por lo que gran parte de su biodiversidad 

depende de la recolonización desde los hábitats perennes circundantes 

(Roschewitz et al. 2005; Tscharntke & Kruess 1999). Cuando los parches de 

hábitat adecuados empiezan a reducirse en tamaño, y a separarse entre sí, los 

rangos de extinción local no pueden ser compensados por la recolonización si 

la movilidad de las especies involucradas es baja (Fahrig 2003; Thomas, 2000). 

Se asume, por tanto, que la presencia dispersa de los hábitats seminaturales, 

dentro de un área agrícola intensiva, mejora la heterogeneidad del ecosistema 

agrícola en general, lo cual implica una alta biodiversidad y la mejora de las 

propiedades estéticas del mismo (Stein et al. 1999). 

Desde una perspectiva multiescalar, la matriz circundante puede influir 

significativamente en la conectividad estructural de los parches de hábitat y 

posibilitar el incremento, o declive, de la densidad de población a nivel local y el 

riesgo de extinción (Gonzales et al. 1998; Ricketts, 2001). Los corredores 

biológicos, formados a menudo por zonas no cultivadas o residuales de un 
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hábitat seminatural, permiten la conexión de diferentes fragmentos de hábitat, 

facilitando el acceso a múltiples recursos por parte de los organismos, dentro 

de la matriz paisajística (Boren et al. 1999; Hanski et al. 1998; Norderhaug et 

al. 2000). Los hábitats naturales remanentes, rodeados por cultivos agrícolas, 

pastos o desarrollo urbano, mantienen un grado de conectividad terrestre a 

través de los hábitats circundantes modificados (Chacoff & Aizen, 2006). Así, la 

ordenación espacial del paisaje es también una variable a tener en cuenta, ya 

que refleja la mayor o menor accesibilidad a los recursos adicionales de la 

matriz por parte de los organismos persistentes en un hábitat local.  

Adicionalmente, también debe considerarse la interacción entre 

heterogeneidad espacial y temporal. Así como la agricultura moderna induce a 

la uniformidad espacial, conlleva igualmente una uniformidad temporal, debido 

principalmente a que la estación durante la cual la tierra es productiva ha sido 

ampliada y los períodos no productivos, reducidos. No obstante, la, 

frecuentemente, elevada productividad de las áreas cultivadas, comparada con 

la de los sistemas naturales, puede proporcionar más recursos (como plantas, 

flores y frutos). Así, el valor del hábitat de los agroecosistemas se ve con 

frecuencia determinado por la amplitud de los recursos alimenticios, resultantes 

de su elevada productividad (y no sólo por los altos niveles de perturbación) 

(Tscharntke et al. 2005). La diversidad de cultivos se ha revelado como una 

importante variable, asociada positivamente con la riqueza de artrópodos 

(Tscharntke et al. 2005). Por tanto, el mantenimiento de la variabilidad espacial 

en paisajes agrícolas, actuaría como un amortiguador de variación temporal de 

recursos, proporcionando hábitats replegados que podrían no ser explotados 
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en situaciones que son más favorables (Benton et al.  2003; Payne & Wilson, 

1999). 

Las reducciones en la diversidad y abundancia de insectos visitantes de 

flores han recibido mucha atención en años recientes (Buchmann & Nabhan, 

1996), principalmente debido a que la polinización representa un servicio crítico 

para ecosistemas tanto naturales como agrícolas (Costanza et al. 1997). El 

éxito en la polinización para muchas plantas depende de la disponibilidad de 

abejas, que desempeñan un papel esencial como polinizadores. Una 

polinización efectiva incrementa la producción de muchos cultivos (Corbet, 

1987; Williams, 1996) y contribuye a la conservación de numerosas especies 

de plantas en peligro de extinción (Kwak et al. 1996). Por otro lado, las avispas 

pueden ser consideradas como insectos beneficiosos, al constituir 

depredadores efectivos de otros insectos (Harris, 1994). La existencia de estos 

grupos depende de la proporción de hábitats adecuados en un sector local del 

paisaje y también de la diversidad de tipos de hábitat a una escala espacial 

más amplia (Tscharntke et al. 1998).   

Tanto en plantas, como en vertebrados, se han llevado a cabo estudios 

sobre la relación entre complejidad de paisaje y riqueza de especies y densidad 

de individuos (Atauri & De Lucio, 2001; Metzger, 2000), aunque las 

comunidades de insectos y sus interacciones tróficas han sido poco analizadas 

(Cane, 2001; Holt et al. 1999; Steffan-Dewenter & Tscharntke, 2000). En zonas 

agrícolas, los efectos de la complejidad paisajística sobre las comunidades de 

insectos es prácticamente desconocida (Kareiva & Wennergren, 1995; Steffan-

Dewenter & Tscharntke, 2002), así como la contribución que el paisaje 



  

 

7 Capítulo introductorio 

circundante tiene sobre la reproducción y vida de estos organismos (Gustafson 

& Gardner, 1996; Tscharntke et al. 1998). 

Por todo ello, los estudios cuyo objetivo sea esclarecer estos aspectos 

son esenciales para valorar la pérdida de diversidad biológica debido a la 

disminución de la calidad del medio y de los ecosistemas, así como del estado 

de los servicios ecológicos derivados, tales como la polinización o el control 

biológico. Un conocimiento más exhaustivo, a diferentes escalas espaciales, de 

la influencia que el paisaje agrícola ejerce sobre las comunidades y sus 

servicios -a través de la calidad del hábitat y sus estructuras- es de gran 

importancia para la contribución en la toma de decisiones, por parte de los 

agentes responsables de la gestión del territorio, sobre políticas relacionadas 

con el aprovechamiento del suelo y el desarrollo de esquemas 

agroambientales. 

2. Metodología general  

2.1.  Área de estudio 

2.1.1. Evolución del paisaje agrícola de la provincia de La Rioja 

El dinamismo y los cambios que se reflejan en la composición 

estructural y morfológica del paisaje están fuertemente condicionados por la 

actividad antrópica, especialmente en aquellos más humanizados. La 

sociedad es, en muchas ocasiones, la variable ecológica dominante en la 

determinación de la configuración del paisaje y, en consecuencia, de las 

implicaciones funcionales que se generan, tanto en un momento dado como 

en su evolución a lo largo del tiempo (Vila et al. 2006). La formación, 

madurez, abandono y desaparición de los paisajes agrícolas ha sido frecuente 
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a lo largo de la historia debido a las cambiantes necesidades sociales (Burel & 

Baudry 2001). 

La provincia de La Rioja (Norte de España) combina una serie de 

factores históricos y rasgos geográficos, conformando un espacio de unos 

5.000 km2, en los que se presentan diferentes tipos de cultivos mediterráneos 

con distintos grados de intensificación agrícola. Esta provincia limita por el 

Norte con el río Ebro y las Comunidades de Navarra y País Vasco; al este con 

la Comunidad de Aragón, al oeste con la Comunidad de Castilla y León y al 

sur con los macizos ibéricos riojano-sorianos. Como característica más 

notable, presenta una gran diferencia de altitud entre las cumbres de los 

macizos ibéricos y el curso del río Ebro, en un corto tramo de 50 km de 

distancia.  

La evolución del paisaje de La Rioja, se ha visto condicionada desde el 

punto de vista físico, por una dinámica general establecida entre la cubeta del 

Ebro y la sierra, y por la diferente extensión alcanzada por el somontano (las 

tierras situadas aproximadamente entre 600 y 800 m de altitud). La ordenación 

de su territorio queda determinada por el río Ebro (sentido oeste-este), y sus 

afluentes por la derecha (sentido sur-norte) así como por la secuencia de 

altitudes de la región y la extensión del somontano. 

Los rasgos de la provincia han propiciado ciertos comportamientos 

históricos que han modelado el paisaje agrícola riojano hasta la actualidad. 

Las sociedades prerromanas (berones y vascones) y romanas, la ocupación 

musulmana y el posterior dominio cristiano (feudal navarro y castellano) 

actuaron a favor de una determinada opción de modificación del medio 

natural, dando lugar a un paisaje específico formado por núcleos de población 
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instalados a orillas de los ríos, con voluntad de ordenar los recursos hídricos 

y, prestando una especial atención a la horticultura. El crecimiento de la 

población obligó a llevar a cabo procesos de roturación de los bosques, 

prácticamente continuos desde el siglo X al XV. El espacio roturado, fue 

transformado en campos de cultivo (proceso de agrarización) de cereal y 

viñedo, con una ordenación más estricta de los aprovechamientos, dirigida y 

exigida por la intervención de los poderes señoriales en las aldeas, que se 

atribuyeron la disposición de montes, bosques y aguas. 

A partir del siglo XV, la construcción del paisaje riojano se basó en una 

ordenación más orgánica y homogénea de los terrazgos, una mayor 

regulación de las aguas, la ampliación de huertas en tierras aluviales y una 

progresiva sustitución del cereal por el viñedo, provocada por una incipiente 

recuperación económica y demográfica. El incremento de las extensiones 

cultivadas y la progresiva inclusión de métodos mecanizados, fue síntoma de 

una economía más comercializada, que se alejaba de la economía de 

subsistencia propia del campesinado de la región. Hasta el siglo XX, una serie 

de acontecimientos políticos, condicionaron la propiedad y productividad de 

las tierras de cultivo. La libre propiedad y la libertad de cercamiento de tierras; 

la desamortización de los bienes eclesiásticos (que permitió la adquisición de 

tierras por parte de diferentes propietarios) y la estructuración de las tierras en 

minifundios, condicionaron tanto la forma como la distribución de las tierras 

agrícolas en el paisaje riojano. Posteriormente, y hasta nuestros días, la 

creciente demanda de productos, la revolución industrial y la introducción de 

nuevas tecnologías (tanto físicas como químicas) han derivado en nuevas 

políticas agrarias más productivas. Los agricultores han acabado 
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dependiendo más del flujo de nutrientes (fertilizantes), defensa contra plagas 

y enfermedades (fitosanitarios) y combustibles (gasóleo o electricidad), que 

de la calidad ambiental de sus parcelas y del entrono que las rodea. De una 

situación con una producción altamente autónoma, se ha pasado a una 

situación dependiente de los mercados, y no de la productividad natural del 

agroecosistema (reproducción dependiente, según Dowe van der Plöeg 

1993), razón por la que las grandes explotaciones contribuyen hoy al deterioro 

del medio ambiente agrario.  

En la actualidad, la imagen generalizada del paisaje agrícola de La 

Rioja está conformada por suaves lomas en las que se asientan viñedos 

(cereal en la zona de somontano) y por los amplios lechos mayores de los 

ríos, en los que se desarrollan las huertas. Todo esto, conforma una matriz 

paisajística salpicada de pequeños fragmentos, remanentes de lo que fue su 

cubierta original, transformada por el hombre durante siglos. 
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2.1.2. Localidades de estudio 

Los estudios desarrollados en el presente trabajo se llevaron a cabo en 

paisajes agrícolas de la provincia de La Rioja (Norte de España) durante los 

años 2007, 2008 y 2009.  Para los estudios planteados en los capítulos 1, 2 y 3 

(período 2007), se seleccionaron parcelas procedentes de dos regiones. La 

primera abarca las áreas ribereñas del río Ebro, caracterizada por presentar 

cultivos de viñedo y de huerta, con una altitud media de 450 m. La segunda 

región se sitúa paralela a la primera, con una altitud media de 634 m, dominada 

por cultivos de cereal. Otras parcelas localizadas en estas mismas regiones 

fueron empleadas para los estudios presentados en los capítulos 4 y 5 (período 

2008). 

 

Figura 1.- Paisaje agrícola dominado por cultivos de viñedo, característico de los 
alrededores de la localidad de Cenicero (La Rioja). 
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La investigación planteada en el capítulo 6 (período 2009), se llevó a 

cabo en los alrededores de la localidad de Cenicero (42º 28’ N, 2º 38’ W). Esta 

zona está caracterizada por la presencia mayoritaria de áreas de cultivo 

manejadas intensivamente, con un dominio principal del cultivo de viñedo y una 

distribución parcheada de fragmentos de hábitats naturales y seminaturales 

entre los cultivos (Fig. 1).  

2.1.3. Cultivos seleccionados 

Se seleccionaron tres tipos de cultivo mediterráneo: viñedo, cereal y 

huerta. El cultivo de viñedo es un monocultivo de tipo perenne, muy abundante 

en la región de estudio. El monocultivo de cereal es de tipo anual, 

seleccionándose parcelas donde se cultivaban trigo y cebada. Por último, las 

huertas son policultivos, caracterizados por presentar una alta variedad de 

cultivos diferentes (patatas, pimientos, habas, judías, alcachofas,…) en espacio 

y tiempo. 

2.1.4. Grado de intensificación agrícola 

Con el fin de seleccionar paisajes agrícolas con dos grados de 

intensificación, se atendió a tres variables numéricas que caracterizan la 

intensidad del uso del suelo agrícola: (1)  el índice de fragmentación PAR 

(Perimeter/Area Ratio), que se calcula como el cociente entre el sumatorio de 

los perímetros y el sumatorio de las áreas de todas las parcelas incluidas en el 

área de estudio; es un reflejo de la forma estructural dominante de las parcelas 

(valores más altos corresponden a formas más lineales) (Salas et al., 2003); (2) 

el número total de parcelas, y (3) el tamaño medio de las parcelas. Las zonas 

con una alta intensificación del uso del suelo presentaban valores más bajos de 
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PAR y un menor número de parcelas, de tamaños medios mayores que las de 

las parcelas pertenecientes a zonas agrícolas menos intensificadas. 

2.1.5. Lugares de estudio y combinaciones. Selección de réplicas 

Para el desarrollo de los capítulos 1, 2 y 3 (Período 2007) y los capítulos 

4 y 5 (Período 2008), se seleccionaron 18 parcelas, con tres tipos de cultivos 

(viñedo, cereal y huerta) y dos grados de intensificación agrícola (baja 

intensificación vs. alta intensificación) (Fig. 2). Para cada combinación de tipo 

de cultivo/intensificación agrícola se realizaron 3 réplicas, empleándose un total 

de 18 lugares de estudio.  

 
Figura 2.- Nidos-trampa emplazados en los tres tipos de cultivo de estudio: (A) viñedo, 
(B) cereal y (C) huerta. 

 

Tanto el tamaño de la parcela, para cada combinación, como el manejo 

agrícola realizado en las mismas, se intentó mantener constante, con el fin de 
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estandarizar los posibles efectos locales del hábitat y facilitar el estudio de los 

efectos del contexto paisajístico (Steffan-Dewenter, 2002). 

En cada una de las parcelas seleccionadas para cada año de estudio, se 

colocaron dos nidos-trampa estandarizados: uno en el centro del cultivo y otro 

en uno de los bordes circundantes (Fig. 3).  

 
Figura 3.- Nido-trampa establecido en el borde de un cultivo de viñedo. 

 

Los datos de las estaquillas procedentes de los dos tubos presentes en 

cada trampa se analizaron conjuntamente, ya que su posición  (izquierda-

derecha) no se considera ecológicamente relevante. Asimismo, se realizaron 

análisis preliminares para comprobar la influencia de la posición de la trampa 

(borde o centro) en las parcelas de estudio para cada año, no detectándose un 

efecto significativo de la posición sobre las variables dependientes analizadas, 
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por lo que los datos procedentes de las dos trampas situadas en cada parcela 

se analizaron conjuntamente los dos años de estudio. 

Para el estudio planteado en el capítulo 6, se seleccionaron 6 

localidades de estudio separadas por al menos 1 km, con un tamaño de entre 

0,8 y 2 km2 y distribuidas en un área total de 6 por 6 km. En cada localidad de 

estudio se establecieron 6 nidos-trampa, separados por al menos 500 m, y 

cada trampa se consideró como una réplica independiente. Con el fin de 

analizar el efecto de distintos tipos de estructuras presentes en la matriz 

agrícola de viñedo, los nidos-trampa se emplazaron en: (1) el borde del hábitat 

natural; (2) setos; y (3) bandas (Fig. 4).  

 

 

Figura 4.- Nido-trampa localizado en una de las bandas de la matriz agrícola de 
viñedo seleccionadas para el estudio. 
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Los hábitats naturales presentes en la zona de estudio son bosques de 

Quercus ilex L. o estados sucesionales de los mismos, con un tamaño medio 

de 24±22,55 ha; las trampas se colocaron en los bordes, entre el hábitat natural 

y parcelas de viñedo. Los setos, con vegetación similar al hábitat natural, eran 

de al menos 150 m de largo (251,33±66,4 m), con una anchura media de 

26,8±12,5 m y no se encontraban formando parte de una red dentro del 

paisaje; los nidos-trampa se establecieron en el centro longitudinal del mismo, 

en la zona existente entre el seto y la parcela de viñedo. Por su parte, las 

bandas consistían en zanjas estrechas con vegetación de porte herbáceo; su 

anchura media fue de 5,05±1,58 m y tampoco se encontraban formando parte 

de una red de bandas dentro del paisaje, emplazándose las trampas en el 

centro de las mismas. 

Para analizar el efecto de la presencia de corredores entre el hábitat 

natural y los nidos-trampa sobre la ocupación, comparamos 2 tipos de setos 

(conectado y parcialmente aislado) y 3 tipos de bandas (conectada, 

parcialmente aislada y aislada) en cada localidad de estudio. El seto conectado 

finaliza en el hábitat natural y el seto parcialmente conectado se dispone 

paralelo a este hábitat, a una distancia de 300 m. De igual forma, la banda 

conectada finaliza en el hábitat natural, la banda parcialmente aislada se 

dispone paralela al mismo, a una distancia de 300 m, y la banda aislada se 

localiza a más de 600 m desde el hábitat natural. En estos paisajes no se 

encuentran setos aislados (a más de 600 metros del hábitat natural), razón por 

la que no se seleccionó este tipo en el presente estudio. Las distancias se 

seleccionaron de acuerdo con lo observado por otros autores en relación a las 

distancias máximas de forrajeo para abejas (Gathmann & Tscharntke 2002) y 
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atendiendo a los valores hallados para la riqueza de abejas y avispas de nidos-

trampa, mayores entre 0 y 300 m de distancia a hábitats naturales (Klein et al. 

2006). 

2.2. Grupo de estudio 

El estudio se llevó a cabo sobre comunidades de abejas y avispas 

nidificantes en cavidades aéreas, las cuales constituyen cerca del 5% de todas 

las especies de avispas y abejas (Krombein, 1967). Juegan un papel vital en 

los ecosistemas y pueden ser consideradas un reflejo del cambio ecológico a 

través de su riqueza de especies y parámetros relacionados, y adicionalmente, 

a través de sus funciones ecológicas o interacciones: polinización, depredación 

y mortalidad debida a sus enemigos naturales. Las comunidades de abejas y 

avispas nidificantes en nidos-trampa son conocidas por contener especies con 

diferentes demandas de hábitat y diversos estudios han mostrado la potencial 

aplicación ecológica del empleo de estos grupos (Tscharntke et al. 1998). 

 

2.3.  Métodos de muestreo 

 
2.3.1. Nidos-trampa estandarizados 

Durante los tres años de estudio, empleamos nidos-trampa 

estandarizados, cuya eficacia ya ha sido comprobada por otros grupos de 

investigación (Tscharntke et al. 1998; Steffan-Dewenter, 2002 Tylianakis et al. 

2005). Cada trampa constaba de un poste metálico de 1,5 m de longitud con 

dos tubos de PVC de 63 mm de diámetro, colocados uno a cada lado, y un 

tejado de madera en la parte superior. Cada tubo contenía 50 estaquillas de 



 

 

18 Capítulo introductorio 

Phragmites australis (Cav.) Trin ex Steud y Arundo donax L. de 17 cm de 

longitud y 2-10 mm de diámetro, 

incluyéndose en todos los tubos el 

mismo número de unidades por 

diámetro. La parte posterior de 

cada tubo se cubrió con un tapón 

plástico, ofreciendo sólo una 

entrada para la nidificación. Todos 

los nidos-trampa se colocaron con 

una orientación NE (Martín Tomé, 

2006) y a una altura de 1 m sobre 

el suelo (Fig. 5).  Los nidos-trampa 

permanecieron en el campo desde 

mediados de abril hasta mediados 

de septiembre de cada uno de los 

tres años de estudio.  

 

.  

 

2.3.2. Mangueo por transectos 

Para las investigaciones presentadas en los capítulos 4 y 5, con el fin de 

obtener un reflejo de las comunidades de abejas y avispas presentes en las 

parcelas de estudio, se llevaron a cabo muestreos con manga entomológica, en 

tres réplicas anuales, distribuidas entre finales de primavera y finales de verano 

Figura 5.- Modelo de nido-trampa 
empleado en el estudio y detalle de uno 
de los tubos conteniendo estaquillas 
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(aproximadamente cada 30 días). El mangueo para la captura de especies de 

abejas y avispas se desarrolló en transectos lineales, de 15 minutos de 

duración, con la participación de dos colectores, empleando el borde no 

cultivado adyacente a cada una de las 18 parcelas de estudio (Fig. 6). 

 

Figura 6.- Imagen de uno de los hábitats margen adyacente a una parcela de huerta, 
donde se realizaron las inspecciones para el cálculo de variables locales. 

 

2.3.3. Mangueo por barrido 

Para estimar las comunidades de parasitoides presentes (Capítulos 4 y 5) se 

llevaron a cabo muestreos mediante manga entomológica de barrido, con la 

misma frecuencia que los empleados para abejas y avispas y para cada una de 

las 18 parcelas. En cada réplica se seleccionaron cinco puntos al azar en el 
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borde, llevándose a cabo, 

siempre por el mismo 

colector, 10 barridos 

consecutivos. Tras el 

barrido, los ejemplares 

capturados en la manga se 

recogían con un aspirador 

de campo (Fig.7).  

 

 

 

2.4.  Procesado en el laboratorio 

Tras su recogida, los tubos se llevaron al laboratorio, donde se 

extrajeron los grupos de estaquillas y se introdujeron en una cámara frigorífica 

a 4-6º C hasta su posterior procesado. Se abrió cada estaquilla, extrayéndose 

las celdas de cría de abejas y avispas, que se depositaron en viales (Fig 8). 

Durante la apertura, se registró el número de celdas de cría por nido, la 

mortalidad natural (medida como el número de celdas cuyo(s) ocupante(s) ya 

había(n) muerto el momento de la apertura de las estaquillas) y el número de 

celdas atacadas por enemigos naturales. Con el fin de calcular la eficacia de 

las especies de enemigos naturales se comprobó la viabilidad de las celdas de 

los mismos, registrando su mortalidad natural en el momento de la apertura de 

las estaquillas. Los viales se etiquetaron mediante un código indicador y se 

depositaron de nuevo en la cámara frigorífica hasta la primavera siguiente, 

Figura 7.- Recolección de ejemplares de 
parasitoides mediante aspirador de campo, tras el 
muestreo con manga de barrido 
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cuando se sometieron a temperatura ambiente hasta la emersión de los adultos 

tras la diapausa-quiescencia invernal. 

 

Figura 8.- Aspecto de las celdas de cría de (A) abejas y (B) avispas euménidos en el 
momento de la apertura de las estaquillas. 

 

Posteriormente, los individuos, tanto especies hospedadoras como 

parasitoides, se identificaron hasta nivel especie. Tras la emersión e 

identificación de los adultos, se registró y calculó la riqueza específica, la 

diversidad (Índice de Simpson, 1-λ’=1-∑(Ni*(Ni-1)/(N*N-1))), el porcentaje de 

mortalidad natural (medido como el número de celdas cuyo(s) ocupante(s) ya 

había(n) muerto en el momento de la apertura frente al número total de celdas 

de cría) y el porcentaje de parasitoidismo (medido como el porcentaje de 

celdas atacadas por enemigos naturales frente al número total de celdas de 

cría) para los dos grupos, separados en comunidad de abejas y comunidad de 

avispas, esta última separada en avispas Spheciformes y eumeninos. 
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Asimismo, para la comunidad de enemigos naturales se calculó la riqueza de 

especies y la diversidad. Adicionalmente, se calculó su eficacia biológica 

(medida como el porcentaje de celdas parasitadas que alcanzaron el estado 

adulto, i.e. % de celdas que no sufrieron mortalidad natural) para el estudio 

planteado en el capítulo 3. 

Los ejemplares recolectados mediante manga entomológica, en cada 

uno de los muestreos mensuales, se prepararon y etiquetaron para su posterior 

identificación, hasta nivel género para las abejas (separándose por 

morfoespecies) y hasta nivel especie para la mayoría de avispas y parasitoides. 

Los datos registrados, para cada localidad, se agruparon con los procedentes 

de nidos-trampa para el cálculo de la riqueza y diversidad de la comunidad 

general de abejas, la comunidad general de avispas y la comunidad general de 

parasitoides de cada parcela de estudio.  

Para los estudios presentados en los capítulos 4 y 5, las especies de la 

comunidad de abejas se separaron en especies oligolécticas (abejas que 

colectan polen de un número limitado de especies de plantas) y especies 

polilécticas (abejas no especializadas en cuanto a la recolección de polen, 

empleando el de muchas plantas de diversos grupos).  

2.5.  Análisis de variables paisajísticas y locales 

2.5.1. Análisis del paisaje 

Con el fin de analizar la matriz paisajística, para los estudios planteados 

en los capítulos 1, 2 y 3, se emplearon fotografías aéreas (Gobierno de La 

Rioja) correspondientes a cada una de las zonas de estudio. Alrededor de cada 

parcela seleccionada se estableció un sector de 1 km de radio, atendiendo a 

las distancias de forrajeo máximas registradas en otros estudios para los 
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grupos analizados (Gathmann & Tscharntke 2002; Steffan-Dewenter et al. 

2002). Los sectores de paisaje de los diferentes lugares de estudio no se 

solaparon, variando la distancia entre las mismas entre 2,3 y 67,2 km. Para 

cada sector, el área total de cada tipo de hábitat se cuantificó por separado, 

empleando Sistemas de Información Geográfica, mediante el paquete 

informático ARCGIS 9.3 (ESRI) (Fig. 9). Los tipos de hábitat se clasificaron en: 

(a) bosques, (b) hábitats secuenciales (zonas próximas a bosques naturales, 

poco perturbadas y con vegetación en estado de sucesión), (c) vegetación  de 

ribera (bosques galería, vegetación asociada a corrientes de agua), (d) masas 

de agua (ríos, lagos, grandes canales de riego), (e) setos y márgenes de 

cultivos, (f) caminos agrícolas (pistas de suelo desnudo con vegetación 

asociada a los márgenes), (g) parcelas de viñedo, (h) parcelas de cereal e (i) 

parcelas con cultivo de huerta.   

 

Figura 9.- Ejemplo de sector de paisaje (1 km de radio) en el cual aparecen 
resaltadas: (A) la superficie de hábitats seminaturales y (B) la superficie de campos de 
cultivo. 
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A partir de las coberturas de cada tipo de cultivo (viñedo, cereal y huerta) 

se calculó el porcentaje de cobertura de campos cultivados para cada sector de 

paisaje. Asimismo, se calculó el porcentaje de cobertura de hábitats 

seminaturales, incluyendo hábitats adecuados para estas comunidades por 

proporcionar lugares de nidificación y recursos alimenticios. Así, en el cálculo 

del porcentaje de cobertura de hábitats seminaturales en cada sector, se 

incluyeron las proporciones de bosques, hábitats secuenciales, vegetación de 

ribera, setos y márgenes de cultivos y caminos agrícolas.  

A partir de las áreas (%) correspondientes a cada tipo de hábitat se 

calculó la diversidad de hábitats total, empleando para ello el índice Shannon-

Wiener (H’s= -∑pi x log (pi)) (Krebs 1989), excluyendo para su cálculo las áreas 

cultivadas. Finalmente, se calculó el tamaño de cada parcela de estudio para 

su inclusión como posible variable en el análisis.  

Con el fin de valorar, entre todas las variables de paisaje medidas, las 

que se encontraban correlacionadas y no podían incluirse simultáneamente en 

los modelos, se llevaron a cabo Análisis de Componentes Principales (PCA’s) 

en el desarrollo de cada estudio. 

2.5.2. Análisis de variables locales 

Para el desarrollo del estudio expuesto en el capítulo 4, se midió la 

densidad de borde (m2) colindante a cada una de los lugares de estudio, así 

como el tamaño de cada parcela, empleando fotografías aéreas y el paquete 

informático ARCGIS 9.3 (ESRI).  

A partir de tres inspecciones anuales, distribuidas entre finales de 

primavera y finales de verano (aproximadamente cada 30 días), se 

cuantificaron diversas variables locales en el margen colindante a cada parcela 
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agrícola de estudio. Con ayuda de una cinta métrica, se estimó la superficie 

total de cobertura de plantas en flor (m2), y, mediante inspección, se registró la 

riqueza de especies de plantas con flor durante cada una de las réplicas, 

agrupándose los datos obtenidos durante los tres muestreos. A partir de la 

densidad de borde de cada una de las parcelas de estudio, se cuantificó el 

porcentaje total de cobertura de plantas en flor (i.e. disponibilidad total de 

plantas en flor durante el período de estudio) y a partir de la riqueza de 

especies de cada muestreo, se calculó la riqueza total de plantas con flor (i.e. 

riqueza de especies total durante el período de estudio) para cada uno de los 

márgenes analizados.  

2.5.3. Análisis del aislamiento de la parcela 

En el capítulo 5, analizamos el aislamiento espacial de las parcelas 

agrícolas. Empleando fotografías aéreas correspondientes a cada una de las 

localidades de estudio, mediante el paquete informático ARCGIS 9.3 (ESRI), 

localizamos en el paisaje circundante a cada parcela, el hábitat seminatural y el 

hábitat natural más próximo, registrando las distancias desde el centro de la 

parcela a cada uno de ellos. Se consideraron como hábitats seminaturales los 

márgenes de parcela, praderas o hábitats secuenciales con vegetación de bajo 

porte y arbustos; y como hábitats naturales los fragmentos de bosques 

naturales presentes en la zona, normalmente encinares y pinares de 

reforestación. Aunque la distancia máxima de forrajeo registrada para estas 

comunidades es de 1,5 km, la distancia al hábitat natural más cercano fue 

significativamente superior en el caso de tres localidades correspondientes a 

parcelas de cultivo de cereal en sistemas de alta intensificación. 
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Se seleccionaron hábitats de tamaño superior a 0,36 ha, ya que los 

parches de este tamaño aseguran contener diferentes hábitats basados en 

tipos de suelo y son lo suficientemente extensos para contener vegetación 

característica (Williams & Kremen 2007). El tamaño (i.e. área) de los hábitats 

seminaturales y de los naturales más cercanos se midió para incluirlo como 

variable en el análisis. Del mismo modo, se calculó el tamaño de cada parcela 

de estudio. 

 
2.6.  Análisis estadístico de los datos 

Las variables que no presentaron una distribución normal fueron 

transformadas. Con el fin de valorar, entre todas las variables medidas, las que 

se encontraban correlacionadas y no podían incluirse simultáneamente en los 

modelos, se llevaron a cabo Análisis de Componentes Principales (PCA’s) en el 

desarrollo de cada estudio. 

 Las variables e interacciones que no contribuyeron a los modelos con 

un p<0,05 se eliminaron mediante “eliminación hacia atrás” (stepwise 

backward). El análisis estadístico de los datos se llevó a cabo con XlStat 2009 

(Addinsoft). Para el cálculo de los índices de diversidad se utilizó PRIMER 5.2 

(PRIMER-E Ltd). 
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Objetivos 

 

El objetivo general del presente trabajo es analizar, a través de 

diferentes escalas, el efecto que tiene (presenta) el grado de heterogeneidad 

de los paisajes agrícolas sobre las comunidades de abejas y avispas, de nidos-

trampa, así como en las  interacciones de estos aculeados con sus enemigos 

naturales. Con esta finalidad se plantearon los siguientes objetivos concretos: 

 
1.- Analizar la influencia, a nivel paisajístico, de la presencia de hábitats 

seminaturales y del grado de intensificación agrícola, en combinación con 

el efecto del tipo de cultivo local, sobre las comunidades de abejas y 

avispas nidificantes en nidos-trampa (Capítulo 1). 

 
2.- Valorar el efecto del grado de intensificación agrícola en dos tipos de 

sistema de cultivo, monocultivo y policultivo, sobre las comunidades de 

abejas de nidos-trampa (Capítulo 2). 

 
3.-  Identificar, a nivel paisajístico, qué variables determinan la persistencia de 

los enemigos naturales, de comunidades de abejas y avispas de nidos-

trampa, en paisajes agrícolas intensificados (Capítulo 3). 

 
4.-   Detectar qué factores locales, asociados a las parcelas agrícolas, modelan 

las comunidades de abejas, avispas y sus enemigos naturales (Capítulo 4). 

 
5.-  Analizar el efecto del aislamiento de la parcela agrícola, en relación con la 

distancia a hábitats naturales y seminaturales, sobre la riqueza y diversidad 

de comunidades de abejas, avispas y sus enemigos naturales (Capítulo 5). 
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6.- Valorar el efecto de estructuras paisajísticas de diferente naturaleza, 

presentes en matrices agrícolas de viñedo, sobre la riqueza y abundancia 

de comunidades de abejas y avispas y las interacciones con sus enemigos 

naturales, así como su papel como promotores de la conectividad en la 

matriz agrícola (Capítulo 6). 
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Capítulo 1 

Polinizadores y depredadores: distintos grupos funcionales 

aprovechan la matriz de paisaje agrícola mediterráneo de forma 

diferente 

 

RESUMEN 

Debido fundamentalmente a la intensificación de los usos del suelo, los 

paisajes agrícolas mediterráneos presentan un elevado gradiente de 

complejidad, desde matrices de paisaje heterogéneas, con equilibrio entre 

campos de cultivo y los remanentes de hábitats seminaturales, hasta matrices 

uniformes, donde la mayor parte de la superficie se encuentra cultivada. 

Comprender el papel que juegan algunos hábitats concretos, dentro de estos 

paisajes, así como el efecto de los propios cultivos y del grado de 

intensificación agrícola, es esencial para la conservación de muchas 

comunidades de insectos asociadas a estos agroecosistemas.  

Empleando nidos-trampa establecidos en tres tipos de cultivos 

mediterráneos (viñedo, cereal, huertas) y en combinación con dos grados de 

intensificación agrícola (baja intensificación vs. alta intensificación) se analizan 

las comunidades de abejas, avispas Spheciformes y eumeninos nidificantes 

aéreos, a través de la relación de diferentes parámetros biológicos y distintas 

variables paisajísticas y locales relacionadas con el paisaje agrícola, el grado 

de intensificación y los propios cultivos. 

Los grupos de depredadores y polinizadores de nidos-trampa se 

benefician de manera diferente de las estructuras existentes en la matriz de 
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paisaje agrícola, viéndose influidos de distinta forma por el tipo de cultivo y la 

intensificación agrícola. La abundancia y la riqueza de la comunidad de avispas 

(especialmente para el grupo de Spheciformes) están principalmente afectadas 

por el porcentaje de hábitats seminaturales presentes en la matriz. Un alto 

porcentaje de presencia de estos hábitats puede amortiguar el efecto negativo 

ejercido por la intensificación agrícola y los propios cultivos a nivel local. La 

abundancia de la comunidad de abejas, sin embargo, responde fuertemente a 

la presencia de huertas (el único policultivo analizado) como tipo de cultivo 

local y la riqueza de especies está determinada por el grado de intensificación 

agrícola dominante en la matriz, reflejando la necesidad de paisajes 

heterogéneos.  

El mantenimiento de hábitats de calidad, tales como bosques, hábitats 

secuenciales, vegetación de ribera y márgenes de cultivos, los últimos 

remanentes de hábitats adecuados en paisajes intensificados mediterráneos, 

es determinante para las comunidades de abejas y avispas nidificantes en 

nidos-trampa. Teniendo en cuenta la importancia de la presencia de estas 

estructuras en la matriz agrícola y la influencia ejercida por los cultivos en 

diferentes grados de intensificación, es posible establecer algunas directrices 

para la conservación de estas comunidades y los servicios que proporcionan al 

ecosistema dentro de los paisajes agrícolas mediterráneos intensificados.  

 

PALABRAS CLAVE 

Agroecosistemas mediterráneos, Apiformes, Spheciformes, Eumeninae 

hábitats seminaturales, intensificación agrícola, tipo de cultivo, nidos-trampa 
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INTRODUCCIÓN 

El cambio irreversible que ha tenido lugar en la estructuración del paisaje 

agrícola (Krebs et al. 1999) ha llevado a que paisajes tradicionalmente muy 

estructurados se conviertan en áreas mucho más uniformes, conllevando una 

importante reducción de la diversidad de especies (Benton et al. 2003). Sin 

embargo, aunque la agricultura moderna y los paisajes agrícolas generados 

son uno de los factores que más han contribuido a la pérdida de hábitat nativo 

y a su fragmentación (Defries et al. 2004), estos paisajes son considerados 

espacios multidimensionales, ofreciendo no sólo ventajas comerciales sino 

también mejoras ambientales asociadas para las comunidades de insectos que 

persisten en los mismos (Marggraf & Streb 1997). Los paisajes agrícolas 

actuales incluyen un mosaico de hábitats naturales o seminaturales, que 

pueden mantener altos niveles de biodiversidad, embebidos en una matriz de 

parcelas agrícolas con mayor o menor grado de intensificación (Duelli 1997; 

Fournier & Loreau 2001; Perfecto & Vandermeer 2002; Tscharntke et al. 2005).  

Aunque las especies confinadas en estos fragmentos parecen ser 

relativamente poco específicas (Aviron et al. 2005; Schweiger et al. 2005), 

algunas, estrechamente asociadas con agroecosistemas, pueden requerir la 

presencia de estos hábitats seminaturales en el paisaje para su supervivencia. 

Diversos estudios parecen demostrar que la biodiversidad en estos parches de 

hábitat viene determinada por la cantidad, el tamaño y la configuración espacial 

de hábitat adecuado (i.e. hábitat seminatural) el cual, a través de la 

intensificación del uso del suelo, se ha visto fragmentado y en muchos casos 

destruido (Hanski 1998; Hanski et al. 1995).  
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La fragmentación del hábitat no afecta a todas las especies por igual 

(Davies et al. 2000). Así, aquellas que emplean los recursos de pequeños 

parches de un único tipo de hábitat pueden responder de modo distinto a las 

que utilizan recursos a lo largo de una matriz paisajística formada por un amplio 

mosaico de hábitats (Schultz & Crone 2001; Wolf & Harrison 2001). Este 

parcheado de hábitats proporciona recursos complementarios y riesgos de 

mortalidad diferentes (Lin & Batzli 2004; Lindenmayer et al. 2003; Westphal et 

al. 2003).  

Muchas comunidades de insectos se ven influenciadas no sólo por las 

condiciones locales del hábitat sino también por la estructura de la matriz de 

paisaje circundante (Huston 1999; Perfecto & Vandermeer 2002; Ricketts 2001; 

Steffan-Dewenter 2002; Tscharntke et al. 2002a). Dentro de este grupo, las 

abejas y avispas que nidifican en cavidades aéreas desempeñan un papel vital 

en los ecosistemas terrestres y, considerando sus importantes funciones 

ecológicas (polinización y control natural mediante depredación), pueden 

utilizarse como un reflejo del cambio ecológico, a través de las variaciones en 

su riqueza de especies y parámetros relacionados (LaSalle & Gauld 1993; 

Tscharntke et al. 1998). 

 Diversos estudios han mostrado el potencial de aplicaciones ecológicas 

del empleo de estos grupos (Steffan-Dewenter et al. 2001; Tscharntke et al. 

1998) así como su utilidad como indicadores sensibles de la calidad del medio 

(Westrich 1996) reflejando la flora, en el caso de las abejas, y la diversidad de 

insectos y arañas, en el de las avispas (Tscharntke et al. 1998). El análisis, 

para estos organismos móviles y  para los servicios que proporcionan, 

demanda el uso no sólo de una escala local, sino de una perspectiva 
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paisajística, que refleja la distribución espacial de recursos y los movimientos 

de forrajeo y dispersión de los organismos en sí mismos (Kareiva 1990; 

Ricketts 2001; Roland & Taylor 1997; Thies & Tscharntke 1999). Considerando 

factores o características espaciales y de las propias áreas cultivadas, se 

puede analizar cómo estos grupos funcionales, polinizadores y depredadores, 

se ven afectados por las diferentes variables que caracterizan la estructura de 

la matriz de paisaje agrícola circundante.  

La comunidad de abejas y avispas nidificantes en nidos-trampa es 

conocida por incluir especies con diferentes demandas de hábitat (Tscharntke 

et al. 1998). En muchos casos, el rango de campeo de abejas y avispas no 

está restringido a las proximidades directas a su hábitat de nidificación, sino 

que el paisaje circundante también les puede ofrecer importantes recursos 

adicionales, tales como alimento y lugares de nidificación (Morris et al. 2001; 

Osborne et al. 1999; Williams & Tepedino 2003). La distribución de estos 

recursos varía entre los distintos tipos de hábitats en el espacio y en el tiempo 

(Westrich 1996) y la persistencia de las poblaciones de estos insectos reside 

principalmente en la habilidad de los individuos para desplazarse entre los 

parches de hábitat (Williams & Kremen 2007). El requerimiento del uso de 

recursos separados espacialmente está relacionado con el concepto de 

complementación paisajística, que ocurre cuando la estructura del paisaje 

permite el acceso a muchos recursos requeridos (Dunning et al. 1992). Así, una 

reducción de los espacios seminaturales disponibles o de la calidad de la 

matriz paisajística, puede acarrear una limitación, por escasez de recursos, o 

del crecimiento de las poblaciones de ambos grupos funcionales (Steffan-

Dewenter & Schiele 2008), ya que los rasgos particulares de las especies 
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modulan las respuestas en función de las características del hábitat y del 

paisaje (Ewers & Didham 2006; Hambäck et al. 2007). Además, el contexto 

paisajístico puede alterar la conectividad funcional de los fragmentos de 

hábitat, mediante el incremento o limitación de los procesos de dispersión de 

las especies migratorias (Ricketts 2001). 

Aunque la relación entre especies y áreas ha sido objeto de muchos 

estudios, permanece poco clara la influencia que sobre algunos grupos 

funcionales de especies, tales como polinizadores y depredadores, tienen los 

diferentes hábitats puntuales -junto al efecto del propio cultivo- dentro de 

paisajes agrícolas intensificados, donde estas áreas adecuadas se encuentran 

ya muy limitadas. Comprender el papel que juega la presencia o ausencia de 

estos hábitats a nivel de paisaje agrícola, es importante para el mantenimiento 

de la abundancia y la diversidad de invertebrados asociados. La cuantificación 

de este contexto paisajístico es posible de muchas maneras, pero la proporción 

de hábitats seminaturales y la heterogeneidad paisajística y de hábitats se han 

empleado como parámetros útiles de relevancia ecológica (Gustafson 

(Bergman et al. 2004; Gustafson 1998; Schmidt et al. 2005; Weibull et al. 

2003). 

Como hipótesis de partida planteamos que ambos grupos funcionales, 

por tener requerimientos específicos distintos, se verán afectados de manera 

diferente por las variables asociadas a la matriz agrícola de paisaje y al propio 

cultivo local. De forma específica, se analiza la influencia ejercida por las 

siguientes variables sobre las poblaciones de polinizadores (abejas) y 

depredadores (avispas Spheciformes y eumeninos) a través parámetros 

(reproducción y persistencia) que las caracterizan dentro de agroecosistemas 
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mediterráneos: a) variables paisajísticas (porcentaje de cobertura de hábitats 

seminaturales en la matriz y grado de intensificación agrícola (baja 

intensificación vs. alta intensificación)) y (b) variables locales (tipo de cultivo 

local (viñedo, cereal y huerta)). 

 
MÉTODOS 

 
Área de estudio 

 
El estudio se llevó a cabo en 2007 en dos regiones de la provincia de La 

Rioja, en el Norte de España. La primera región abarca las áreas ribereñas del 

río Ebro, caracterizada por presentar cultivos de viñedo y huertas, con una 

altitud media de 450 m. La segunda región se sitúa paralela a la primera, con 

una altitud media de 634 m, dominada por el cultivo de cereal.  La provincia fue 

seleccionada por presentar, en un área relativamente reducida, diferentes tipos 

de cultivos mediterráneos con distintos grados de intensificación de usos del 

suelo. Adicionalmente, se conocía el manejo efectuado en los cultivos de la 

zona y se disponía de un número de parcelas suficiente para desarrollar el 

diseño experimental planteado. 

Se seleccionaron un total de 18 parcelas con tres tipos de cultivos 

(viñedo, cereal y huerta) y dos grados de intensificación agrícola (baja 

intensificación vs. alta intensificación). Los cultivos de viñedo y cereal son 

monocultivos, siendo el primero de tipo perenne y el segundo de tipo anual. Las 

huertas son policultivos caracterizados por presentar una alta variedad de 

cultivos diferentes en espacio y tiempo. Con el fin de seleccionar paisajes 

agrícolas con dos grados de intensificación, se atendió a tres variables 

numéricas que caracterizan la intensidad del uso del suelo agrícola: (1)  el 
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índice de fragmentación PAR (ratio perímetro/área -Perimeter/Area Ratio-), que 

se calcula como el cociente entre el sumatorio de los perímetros y el sumatorio 

de las áreas de todas las parcelas incluidas en el área de estudio; es un reflejo 

de la forma estructural dominante de las parcelas (valores más altos 

corresponden a formas más lineales) (Salas et al. 2003) y su valor es menor en 

sistemas de elevada intensificación agrícola (ANOVA, F1,16=35,588;P<0,0001; 

test a posteriori de Tukey, baja intensificación (media=0,062 m/m2) vs. alta 

intensificación (media=0,035 m/m2), P<0,0001); (2) el número total de parcelas 

(ANOVA, F1,16=11,131;P=0,004; test a posteriori de Tuckey, baja intensificación 

(media=318,56 parcelas por sector) vs. alta intensificación (Media=160,78 

parcelas por sector), P=0,004); y (3) el tamaño medio de las parcelas (ANOVA, 

F1,16=7,389;P=0,015; test a posteriori de Tukey, baja intensificación 

(media=0,649 ha) vs. alta intensificación (media=1,878 ha), P=0,015). Las 

zonas con una alta intensificación del uso del suelo presentan menor número 

de parcelas, de tamaños medios mayores que las zonas agrícolas menos 

intensificadas (Tabla I). 

 
Tabla I.- Valores registrados para las variables que definen el grado de intensificación 
agrícola: ratio perímetro/área (PAR), número total de parcelas agrícolas y tamaño 
medio de las mismas (en ha), para las localidades de estudio, por cultivos, en sistemas 
de baja  y alta intensificación agrícola. 
 

 
 

Localidad PAR Nº Parcelas Tamaño medio PAR Nº Parcelas Tamaño medio 
Viñedo 1 0,045 210 1,070±1,077 0,037 136 1,520±1,194
Viñedo 2 0,058 267 0,701±0,728 0,033 129 1,832±1,496
Viñedo 3 0,051 243 0,799±0,854 0,037 152 1,441±1,297
Cereal 1 0,065 170 0,635±0,564 0,025 95 2,883±3,022
Cereal 2 0,066 253 0,650±0,714 0,018 74 5,042±5,521
Cereal 3 0,071 383 0,48± 0,515 0,033 151 1,499±2,001
Huerta 1 0,061 359 0,588±0,515 0,042 246 0,826±1,073
Huerta 2 0,081 586 0,327±0,377 0,043 240 0,963±0,629
Huerta 3 0,064 396 0,591±0,567 0,043 224 0,900±0,997

BAJA INTENSIFICACIÓN ALTA INTENSIFICACIÓN
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Para cada combinación de tipo de cultivo/intensificación agrícola se 

realizaron 3 réplicas, empleándose un total de 18 lugares de estudio. Tanto el 

tamaño de la parcela, para cada combinación, como el manejo agrícola 

realizado en las mismas, se intentó mantener constante, con el fin de 

estandarizar los posibles efectos locales del hábitat y para facilitar el estudio de 

los efectos del contexto paisajístico (Steffan-Dewenter 2002).  

 
Método de muestreo 

 
En cada una de las parcelas se colocaron dos nidos-trampa 

estandarizados: uno en el centro del cultivo y otro en uno de los bordes 

circundantes. Cada nido-trampa constaba de un poste metálico de 1,5 m de 

longitud con dos tubos de PVC de 63 mm de diámetro, colocados uno a cada 

lado, y un tejado de madera en la parte superior. Cada tubo contenía 50 

estaquillas de Phragmites australis (Cav.) Trin ex Steud y Arundo donax L. de 

17 cm de longitud y 2-10 mm de diámetro, incluyéndose en todos los tubos el 

mismo número de unidades por diámetro. La parte posterior de cada tubo se 

cubrió con un tapón plástico, ofreciendo solamente una entrada para la 

nidificación (Fig. 5, capítulo introductorio). Todos los nidos-trampa se colocaron 

con una orientación NE (Martín Tomé 2006), y a una altura de 1 m sobre el 

suelo. La eficacia de nidos-trampa con estas características ya ha sido 

comprobada por otros grupos de investigación; su uso proporciona un recurso 

de nidificación estandarizado y permite realizar análisis de parasitoidismo por 

enemigos naturales (Tscharntke (Steffan-Dewenter 2002; Tscharntke et al. 

1998; Tylianakis et al. 2005). 
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Los nidos-trampa permanecieron en el campo desde mediados de abril 

hasta mediados de septiembre de 2007. Tras su recogida, los tubos se llevaron 

al laboratorio, donde se extrajeron los grupos de estaquillas y se introdujeron 

en una cámara frigorífica a 4-6º C, hasta su posterior procesado. Se abrió cada 

estaquilla, extrayéndose las celdas de cría de abejas y avispas, que se 

depositaron en viales. Durante la apertura, se registró el número de celdas de 

cría por nido, la mortalidad natural (medida como el número de celdas cuyo(s) 

ocupante(s) ya había(n) muerto el momento de la apertura de las estaquillas) y 

el número de celdas atacadas por enemigos naturales. 

Los viales se etiquetaron mediante un código y se depositaron de nuevo 

en la cámara frigorífica hasta la primavera siguiente, cuando se sometieron a 

temperatura ambiente hasta la emersión de los adultos tras la diapausa-

quiescencia invernal. Posteriormente, los individuos, tanto especies 

hospedadoras como parasitoides, se identificaron hasta nivel especie. Tras la 

emersión e identificación de los adultos, se registró y calculó la riqueza 

específica, el porcentaje de mortalidad natural (medido como el número de 

celdas cuyo(s) ocupante(s) ya había(n) muerto en el momento de la apertura 

frente al número total de celdas de cría) y el porcentaje de parasitoidismo 

(medido como el número de celdas atacadas por enemigos naturales frente al 

número total de celdas de cría) para los dos grupos, separados en comunidad 

de abejas y comunidad de avispas, y esta última a su vez separada en avispas 

Spheciformes y avispas eumeninos. 

Los datos de las estaquillas procedentes de los dos tubos presentes en 

cada trampa se analizaron conjuntamente, ya que su posición  (izquierda-

derecha) no se considera relevante desde la perspectiva ecológica. Asimismo, 
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en un análisis preliminar se comprobó la influencia de la posición de la trampa 

(borde y centro) en cada uno de los lugares de estudio para las siguientes 

variables dependientes: (a) número de celdas de cría, (b) riqueza total de 

especies, (c) riqueza total de especies hospedadoras y (d) riqueza total de 

especies parasitoides. Los datos de las estaquillas procedentes de las trampas 

del borde y del centro de cada lugar de estudio se analizaron conjuntamente, 

ya que no se detectó un efecto significativo de la posición de la trampa (borde 

vs. centro) sobre las variables dependientes analizadas (ANOVA, núm. celdas 

cría: F1,35=0,104; P=0,794; riqueza total: F1,35=3,073; P=0,089; riqueza 

hospedadores: F1,35=2,854; P=0,100; y riqueza parasitoides: F1,35=1,737; 

P=0,100). 

 
Análisis del contexto paisajístico 

Con el fin de analizar la matriz paisajística se emplearon fotografías 

aéreas (Gobierno de La Rioja) correspondientes a cada una de las zonas de 

estudio. Alrededor de cada parcela seleccionada se estableció un sector de 1 

km de radio, atendiendo a las distancias de forrajeo máximas registradas en 

otros estudios para los grupos analizados (Gathmann & Tscharntke 2002; 

Steffan-Dewenter et al. 2002). Los sectores de paisaje de los diferentes lugares 

de estudio no se solaparon, variando la distancia entre las mismas entre 2,3 y 

67,2 km. Para cada sector, el área total de cada tipo de hábitat se cuantificó por 

separado, empleando Sistemas de Información Geográfica, mediante el 

paquete informático ARCGIS 9.3 (ESRI). Los tipos de hábitat se clasificaron en: 

(a) bosques, (b) hábitats secuenciales (zonas próximas a bosques naturales, 

poco perturbadas y con vegetación en estado de sucesión), (c) vegetación  de 

ribera (bosques galería, vegetación asociada a corrientes de agua), (d) masas 
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de agua (ríos, lagos, grandes canales de riego), (e) setos y márgenes de 

cultivos, (f) caminos agrícolas (pistas de suelo desnudo con vegetación 

asociada a los márgenes), (g) parcelas de viñedo, (h) parcelas de cereal e (i) 

parcelas con cultivo de huerta.   

A partir de las coberturas de cada tipo de cultivo (viñedo, cereal y huerta) 

se calculó el porcentaje de cobertura de campos cultivados para cada sector de 

paisaje. Asimismo, se calculó el porcentaje de cobertura de hábitats 

seminaturales, incluyendo hábitats adecuados para estas comunidades por 

proporcionar lugares de nidificación y recursos alimenticios. Así, en el cálculo 

del porcentaje de cobertura de hábitats seminaturales en cada sector, se 

incluyeron las proporciones de bosques, hábitats secuenciales, vegetación de 

ribera, setos y márgenes de cultivos y caminos agrícolas.  

A partir de las áreas (%) correspondientes a cada tipo de hábitat se 

calculó la diversidad de hábitats total, empleando para ello el índice Shannon-

Wiener (H’s= -∑pi x log (pi)) (Krebs 1989), excluyendo para su cálculo las áreas 

cultivadas. Finalmente, se calculó el tamaño de cada parcela de estudio para 

su inclusión como posible variable en el análisis.  

Se llevó a cabo un Análisis de Componentes Principales (PCA) como 

análisis exploratorio para valorar, entre todas las variables de paisaje medidas, 

las que se encontraban correlacionadas y no podían incluirse simultáneamente 

en el análisis. Los dos primeros componentes principales, ortogonales entre sí, 

explicaban un 51% de la varianza global, seleccionándose una de las variables 

con mayor carga factorial por cada uno de estos dos componentes. En el 

primer componente, el porcentaje de cobertura de hábitats seminaturales 

mostraba una correlación significativa positiva con la diversidad de hábitats (H’) 
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(carga factorial, R=0,819; P< 0,0001) con el porcentaje de hábitats 

secuenciales (R=0,809; P=0,0003) y con el porcentaje de bosques (carga 

factorial, R=0,799; P=0,0001), y estaba negativamente correlacionado con el 

porcentaje de cobertura de campos de cultivo (carga factorial, R=-0,895; 

P<0,0001). En el segundo componente, la variable intensificación agrícola no 

mostraba correlaciones significativas con el resto de variables del paisaje 

(todos los R<0,483; P>0,05). Asimismo, se testó la relación entre las variables 

paisajísticas porcentaje de cobertura de hábitats seminaturales e intensificación 

agrícola. El porcentaje de hábitats seminaturales no variaba significativamente 

entre los dos grados de intensificación del uso del suelo (ANOVA, F1,16=2,301; 

P=0,149). 

Asimismo, se llevó a cabo un PCA para valorar la correlación entre las 

variables locales registradas: tipo de cultivo local (el tipo de cultivo en el que se 

colocaron los nidos-trampa e.g. viñedo, cereal, huerta) y el tamaño de la 

parcela. El análisis reveló una alta correlación entre las variables tamaño de 

parcela y tipo de cultivo local, especialmente con cultivo de cereal (carga 

factorial, R=0,704; P=0,001) y cultivo de huerta (carga factorial, R=-0,501; 

P=0,034).  

La posible influencia de la variable local tipo de cultivo sobre las 

variables paisajísticas se testó mediante ANOVA. El porcentaje de hábitats 

seminaturales no mostró diferencias significativas entre los tres tipos de cultivo 

locales analizados en el estudio (ANOVA, F1,16=0,219; P=0,80). 

Adicionalmente, con el fin de analizar la influencia del tipo de cultivo sobre la 

variable intensificación agrícola, empleamos en el análisis las variables 

numéricas utilizadas para definirla. Ni el PAR (ratio perímetro/área) (ANOVA, 
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F1,16=0,870; P=0,439) ni el tamaño medio de las parcelas (ANOVA, F1,16=1,758; 

P=0,206) fueron significativamente diferentes para los tipos de cultivo 

analizados. Únicamente el número total de parcelas mostró una significación 

marginal (ANOVA, F1,16=3,935; P=0,042). 

  
Análisis estadístico 

 
Se emplean Modelos Lineales Generales (GLM) para analizar los 

efectos de las variables explicativas sobre las siguientes variables 

dependientes para cada grupo (comunidad de abejas, comunidad de avispas, 

comunidad de avispas Spheciformes y comunidad de avispas eumeninos): (a) 

número total de celdas de cría, (b) riqueza de especies, (c) porcentaje de 

mortalidad natural y (d) porcentaje de parasitoidismo. Las variables explicativas 

empleadas fueron las siguientes (incluyéndose en el modelo en este orden): (a) 

variables paisajísticas: cobertura de hábitats seminaturales (%) e intensificación 

agrícola (baja intensificación vs. alta intensificación); (b) variable local: tipo de 

cultivo local (viñedo, cereal, huerta). Asimismo, se incluyeron las interacciones 

ecológicamente relevantes: % cobertura de hábitats seminaturales*tipo de 

cultivo, % cobertura de hábitats seminaturales*intensificación agrícola y tipo de 

cultivo*intensificación agrícola. 

Todas las variables mostraron una distribución normal. Las variables e 

interacciones que no contribuyeron al modelo con un p<0,05 se eliminaron del 

modelo mediante ―eliminación hacia atrás‖ (stepwise backward). El análisis 

estadístico de los datos se llevó a cabo con XlStat 2009 (Addinsoft). Para el 

cálculo de los índices de diversidad se utilizó PRIMER 5.2 (PRIMER-E Ltd). 
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RESULTADOS 
 
Estructura de la comunidad 

 

De las 3.600 estaquillas establecidas en el estudio, se ocuparon un total 

de 1.048, que contenían 3.146 celdas de cría correspondientes a 35 especies 

hospedadoras, distribuidas de la siguiente manera: 15 especies de abejas 

solitarias (Hymenoptera: Apoidea: Megachilidae) pertenecientes a las tribus 

Osmiini (9 especies), Megachilini (4 especies) y Anthidiini (2 especies) y 7 

especies (Fam. Colletidae) a la subfamilia Hylaeinae; 6 especies de avispas 

Spheciformes (Hymenoptera: Crabronidae) y 7 especies de avispas eumeninos 

(Hymenoptera: Eumeninae).  

Del total de celdas de cría registrado, 2.569 correspondieron a especies 

de abejas, de las que 1.518 individuos alcanzaron el estado adulto. La 

mortalidad natural afectó a 620 celdas de cría y 136 celdas no fueron viables 

en condiciones de laboratorio. La comunidad de avispas registró un total de 

577 celdas de cría (440 celdas de avispas Spheciformes y 137 celdas de 

eumeninos) de las cuales 341 alcanzaron el estado adulto (276 avispas 

esfeciformes y 65 eumeninos). La mortalidad natural afectó a 96 celdas (86 

celdas de avispas Spheciformes y 10 celdas de eumeninos) y un total de 87 

celdas no fueron viables bajo condiciones de laboratorio. 

Se encontraron 10 especies de enemigos naturales en 358 celdas de 

cría, (295 celdas de abejas, 29 celdas de avispas Spheciformes y 24 celdas de 

avispas eumeninos) alimentándose de larvas de abejas o avispas 

(parasitoides), o de sus recursos alimenticios (cleptoparasitoides), 

pertenecientes a las familias Sapygidae, Torymidae, Eulophidae y Chrysididae 

(Hymenoptera); Sarcophagidae y Bombyliidae (Diptera) y a la tribu Anthidiini, 
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en el caso de dos especies de abejas parasitoides (Hymenoptera: Apoidea: 

Megachilidae). Entre los enemigos naturales se encuentra un depredador de la 

familia Dermestidae (Coleoptera) que se incluye en el análisis de 

parasitoidismo (Anexo II). 

 
Comunidad de avispas, contexto paisajístico y tipo de cultivo local 
 

El porcentaje de hábitats seminaturales en la matriz, variable medida a 

escala de paisaje, tiene un efecto positivo sobre la abundancia y riqueza de 

especies de la comunidad de avispas en general, y de los Spheciformes en 

particular (Tabla II). Su efecto sobre la comunidad de eumeninos no pudo 

calcularse por la escasez de datos correspondientes a este grupo.  

El porcentaje de mortalidad natural observado para la comunidad de 

avispas de nidos-trampa en general, revela un efecto importante derivado del 

tipo de cultivo local y, en menor medida, del grado de intensificación agrícola 

(Tabla II). El cultivo de huerta tiene un efecto positivo sobre esta variable, 

viéndose incrementada la mortalidad natural de la comunidad en presencia de 

este cultivo local. Respecto al grado de intensificación agrícola, el sistema de 

baja intensificación también aumenta el porcentaje de mortalidad natural que 

afecta a la comunidad. Sin embargo, los resultados muestran un fuerte efecto 

de la interacción entre las dos variables mencionadas, observándose una 

reducción de la mortalidad en los cultivos de huerta emplazados en sistemas 

de baja intensidad y también, aunque en menor medida, en los cultivos de 

viñedo en el mismo tipo de sistema (Fig. 1). 
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Tabla II. - GLMs de la relación entre el número de celdas de cría, riqueza de especies, 
porcentaje de mortalidad natural y porcentaje de parasitoidismo de la comunidad de 
avispas en general y de avispas Spheciformes en particular, y las variables del paisaje 
agrícola y la variable local tipo de cultivo. Solo se incluyen las variables e interacciones 
significativas (ns, no significativa; BI, baja intensificación; AI, alta intensificación; H, 
huerta; V, viñedo). 
 
 

 
 

 
Al analizar la influencia sobre la mortalidad natural del grupo de avispas 

Spheciformes por separado, todas las variables incluidas en el modelo 

(paisajísticas y local), se muestran como factores significativos (Tabla II). Tanto 

la presencia de hábitats seminaturales y sistemas de baja intensificación 

agrícola, como la de huerta y viñedo como cultivos locales, ejercen un efecto 

positivo sobre la variable, incrementando su valor. Asimismo, las tres 

interacciones entre las variables citadas incluidas en el modelo son 

significativas.  

Variable dependiente Variable en el modelo Valor F P R2 Adj.

Nº CELDAS DE CRÍA
Comunidad avispas Hábitats seminaturales (%) 1,854 8,836 0,009 0,316
Avispas Spheciformes Hábitats seminaturales (%) 1,994 13,361 0,002 0,421

RIQUEZA DE ESPECIES
Comunidad avispas Hábitats seminaturales (%) 0,066 6,142 0,025 0,232
Avispas Spheciformes Hábitats seminaturales (%) 0,064 22,031 0,000 0,553

MORTALIDAD NATURAL (%)
Comunidad avispas Intensificación agrícola (BI_AI) BI 21,889 6,461 0,039 0,801

Tipo de cultivo local H 28,928 7,743 0,017
V 0,000

BI_AI*tipo cultivo BI*H -43,908 15,707 0,003
BI*V -18,556

Avispas Spheciformes Hábitats seminaturales (%) 1,967 39,016 0,025 0,984
Intensificación agrícola (BI_AI) BI 54,592 186,326 0,005
Tipo de cultivo local H 476,406 82,564 0,012

V 10,211
Hábitats seminaturales(%)*BI_AI BI -1,396 94,969 0,010
Hábitats seminaturales (%)*tipo cultivo H -12,322 50,187 0,020

V -0,571
BI_AI*tipo cultivo BI*H -155,908 20,835 0,045

PARASITOIDISMO (%)
Comunidad avispas — — — ns —

Avispas Spheciformes — — — ns —
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Figura 1.- Gráfico de la interacción entre las variables intensificación agrícola y tipo de 
cultivo local, para la variable porcentaje de mortalidad natural de la comunidad de 
avispas (BI_baja intensificación agrícola; AI_alta intensificación agrícola). 
 

 

 
 
Figura 2.- Gráfico de la interacción entre las variables intensificación agrícola y tipo de 
cultivo local, para la variable porcentaje de mortalidad natural de avispas Spheciformes 
(BI_baja intensificación agrícola; AI_alta intensificación agrícola). 
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La presencia de hábitats seminaturales junto a sistemas agrícolas de 

baja intensificación tiene un efecto negativo sobre la mortalidad natural de 

avispas Spheciformes, reduciendo su valor. El mismo efecto se produce con la 

presencia conjunta de hábitats seminaturales y cultivo de huerta o, en menor 

medida, de viñedo.  Finalmente, la interacción entre sistemas agrícolas de baja 

intensificación y el cultivo de huerta a nivel local reduce también el porcentaje 

de mortalidad natural en este grupo de avispas (Fig. 2). 

Por último, mencionar que no se detecta un efecto significativo de las 

variables analizadas sobre los porcentajes de parasitoidismo de la comunidad 

de avispas en general o de los Spheciformes en particular. 

 
Comunidad de abejas, contexto paisajístico y tipo de cultivo local 
 

El número total de celdas de cría establecido por la comunidad de 

polinizadores en los nidos trampa está afectado principalmente por el tipo de 

cultivo local: el cultivo de huerta en la parcela agrícola determina un incremento 

en el número de celdas de cría; este efecto positivo se produce también, 

aunque en menor medida, con la presencia de viñedo como cultivo local. El 

cereal, por su parte, ejerce un efecto negativo sobre la variable (Tabla III). 

Respecto a la riqueza de especies, la variable intensificación agrícola es 

la única significativa, mostrando un efecto negativo del sistema de alta 

intensificación del uso del suelo. Ninguna de las variables seleccionadas influye 

significativamente sobre el porcentaje de mortalidad natural ni sobre el 

porcentaje de parasitoidismo.  
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Tabla III. - GLMs de la relación entre el número de celdas de cría, riqueza de 
especies, porcentaje de mortalidad natural y porcentaje de parasitoidismo de la 
comunidad de abejas y las variables del paisaje agrícola y la variable local tipo de 
cultivo. Solo se incluyen las variables e interacciones significativas (ns, no significativa; 
BI, baja intensificación; AI, alta intensificación; H, huerta; V, viñedo). 
 
 

 
 

 

DISCUSIÓN 
 

En diversos trabajos han estudiado las relaciones existentes entre 

grupos funcionales de nidos-trampa y el contexto paisajístico analizando rasgos 

generales de la matriz de paisaje (Hendrickx et al. 2007; Klein et al. 2002; 

Kremen et al. 2007; Steffan-Dewenter & Tscharntke 1999; Westphal et al. 

2003). (Carré et al. 2009) incluyen en su estudio otras características del 

paisaje (e.g. diversidad de hábitats agrícolas y urbanos) y analizan su efecto 

sobre comunidades de abejas en paisajes agrícolas europeos dominados por 

cultivos anuales. Sin embargo, ambos grupos funcionales no han sido 

examinados conjuntamente dentro de paisajes agrícolas mediterráneos de 

diferente naturaleza.  

Los paisajes agrícolas mediterráneos intensificados se caracterizan por 

alcanzar elevadas proporciones de campos de cultivo, permaneciendo en el 

paisaje sólo unas pocas zonas remanentes de áreas naturales o seminaturales. 

Por tanto se hace necesario conocer el efecto concreto que los tipos de cultivo 

de diferente naturaleza, el grado de intensificación del paisaje agrícola y la 

Variable dependiente Variable en el modelo Valor F P R2 Adj.

COMUNIDAD DE ABEJAS
Nº celdas de cría Tipo de cultivo local H 172,167 4,937 0,023 0,317

V 31,000
Riqueza de especies Intensificación agrícola (BI_AI) BI 1,667 5,294 0,035 0,202
Mortalidad natural (%) — — ns —

Parasitoidismo (%) — — ns —
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presencia de hábitats naturales o seminaturales, ejercen sobre estos grupos, 

con el fin de valorar el interés en la conservación de estas áreas, que en 

muchos casos se muestran ya limitadas. Nuestros resultados apoyan la 

hipótesis de que depredadores y polinizadores, grupos con diferente significado 

ecológico, se relacionan de modo distinto con las variables de la matriz de 

paisaje agrícola, viéndose influidos en grado diverso por el tipo de 

intensificación agrícola y por la mayor o menor presencia de los tipos de 

cultivos analizados. 

 
Tipo de cultivo local y grado de intensificación del paisaje agrícola 

 

Los parámetros biológicos analizados para los grupos de polinizadores 

(abejas) y depredadores (avispas) de nidos-trampa difieren en el efecto 

ejercido por las variables grado de intensificación del paisaje agrícola y cultivo 

local, por las cuales estos grupos están determinados.  

Atendiendo a la abundancia, las huertas como tipo de cultivo local 

incrementan el número de celdas de cría establecido por la comunidad de 

abejas. Un grado elevado de ocupación de los nidos-trampa, normalmente por 

unas pocas especies, sugiere la existencia de una competencia intra o 

interespecífica por recursos alimenticios (Minckley et al. 2003; Palmer et al. 

2003; Steffan-Dewenter & Tscharntke 2000). Las huertas son policultivos que 

proporcionan una amplia variedad de recursos en espacio y tiempo, lo cual no 

ocurre en los monocultivos de viñedo y cereal analizados. Este suplemento de 

recursos por parte del cultivo, junto con sistemas de baja intensificación 

agrícola, conforman una matriz de paisaje con un importante porcentaje de 

hábitats seminaturales y recursos de calidad para la elaboración de las celdas 
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de cría de los polinizadores (Gathmann & Tscharntke 2002; Westrich 1996). El 

cultivo de viñedo por su parte, también ejerce un efecto positivo aunque menos 

marcado. En el caso del cultivo de cereal, su presencia tiene un efecto negativo 

sobre la abundancia de celdas de cría, que podría explicarse por la propia 

naturaleza hostil del cultivo, característico por presentar tamaños medios de 

parcela mayores y cuya cobertura es completamente eliminada hacia mediados 

de verano (Holland & Reynolds 2003; Thorbek & Bilde 2004).  

Con respecto a la comunidad de avispas, ni el tipo de cultivo local ni el 

grado de intensificación agrícola determinan la abundancia de celdas de cría o 

la riqueza de especies, y el establecimiento del grupo parece estar más 

definido por la composición del paisaje que por las variables asociadas al tipo 

de cultivo local y al sistema agrícola dominante en la matriz. La falta de relación 

entre la intensificación agrícola y el tipo de cultivo local con la abundancia y 

riqueza también se observa para el grupo de avispas Spheciformes, lo cual 

podría deberse a la diferente disposición y estructura de los fragmentos 

seminaturales en el paisaje (Didham et al. 1996; Kareiva 1990; Tscharntke et 

al. 2002b), que a pesar de estar reducidos, podrían localizarse de forma 

favorable para el grupo. La presencia de aéreas seminaturales es esencial para 

la dispersión y el forrajeo de este grupo en particular, así como para la 

comunidad de avispas en general (Landis et al. 2000), que podría verse 

significativamente reducida en campos de cultivo inmersos en una actividad 

agrícola intensiva.  

En contraste, el grado de intensificación agrícola parece ser una variable 

influyente para la riqueza de polinizadores, que se verían favorecidos por 

sistemas de baja intensificación, independientemente del tipo de cultivo local. 
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Estos resultados apoyan los obtenidos por (Le Feón et al. 2010), quienes 

observaron efectos negativos de la intensificación agrícola sobre la riqueza, 

abundancia y diversidad de abejas silvestres. La intensificación del uso del 

suelo está muy relacionada con la configuración del paisaje agrícola (Kremen 

(Kremen et al. 2007; Thenail 2002) y parece ser determinante para la riqueza 

de especies de polinizadores. Un sistema de alta intensificación reduce las 

zonas seminaturales, incrementando los tamaños de las parcelas (Roschewitz 

et al. 2005) y convierte el paisaje en un terreno desprovisto de áreas 

adecuadas para este grupo (Andrén 1994; Benton et al. 2003; Steffan-

Dewenter et al. 2002), poniendo en peligro así, la estabilidad de las funciones 

del ecosistema (Bengtsson et al. 2002; Hunter 2002). Las distancias que deben 

recorrer los organismos cuyos nidos se encuentran establecidos en estos 

sistemas serán, por término medio, superiores que las de aquellos organismos 

localizados en sistemas de baja intensificación agrícola (Gathmann & 

Tscharntke 2002; Steffan-Dewenter 2002; Williams & Kremen 2007) donde el 

manejo de los cultivos genera menos perturbación y en los cuales, los 

remanentes de hábitats seminaturales, son más comunes en la matriz 

paisajística (Roschewitz et al. 2005). Sin embargo, el tipo de cultivo local y el 

grado de intensificación dominante en la matriz no determinan los porcentajes 

de mortalidad y parasitoidismo de las comunidades de abejas de nidos-trampa. 

Aunque no fue posible confirmarlo, los agentes responsables de la 

mortalidad natural de celdas de cría serían presumiblemente patógenos 

(Steffan-Dewenter & Schiele 2008). La mortalidad natural de la comunidad de 

avispas de nidos-trampa se encuentra asociada tanto con el cultivo de tipo local 

como con el grado de intensificación agrícola. Los mismos resultados se han 
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observado para el grupo de avispas Spheciformes. El porcentaje de mortalidad 

aumenta con la presencia de huerta y, en menor medida, de viñedo a nivel 

local. Asimismo, el sistema de baja intensificación agrícola también incrementa 

este parámetro. Estos resultados podrían estar relacionados con la baja calidad 

de los recursos alimenticios proporcionados por las hembras a los nidos o por 

la baja disponibilidad de presas de calidad en las áreas cultivadas descritas, 

que no favorecerían el éxito de las celdas de cría (Williams & Kremen 2007). La 

aplicación a gran escala de productos agroquímicos (e.g. plaguicidas, 

herbicidas) en los paisajes agrícolas analizados podría reducir el número de 

presas disponibles y su calidad (Kremen et al. 2002; Tscharntke et al. 2005) 

llevando a un incremento de la mortalidad natural (Johansen 1977). Las 

interacciones de observadas, señalan una reducción de la mortalidad con la 

combinación de cultivos y sistemas de baja intensificación en la matriz agrícola. 

Estos resultados reflejan el requerimiento para este grupo de una matriz 

heterogénea, con equilibrio entre la proporción de campos cultivados y 

fragmentos de hábitats adecuados (Steffan-Dewenter 2003). El porcentaje de 

parasitoidismo por enemigos naturales, tanto para la comunidad de avispas en 

general como para las avispas Spheciformes en particular, no mostró relación 

con ninguna de las variables de paisaje o locales analizadas. 

 
Hábitats seminaturales en el contexto paisajístico 
 

Las comunidades de abejas y avispas de nidos-trampa son conocidas 

por tener diferentes demandas de hábitat (Steffan-Dewenter 2003; Tscharntke 

et al. 1998; Zayed et al. 2005), principalmente debido a la utilización de 

distintos tipos de recursos (Krauss et al. 2009; Michener 2000). El porcentaje 

de hábitats seminaturales, que ofrecen recursos de diferente naturaleza para 
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ambos grupos funcionales (Boatman 1984; Dover et al. 2000; Holland & Fahrig 

2000), es el factor más determinante para la biodiversidad de los paisajes 

agrícolas, y muchos estudios han encontrado también relaciones positivas 

entre la riqueza de todos los grupos y este factor (Billeter et al. 2008; Kremen et 

al. 2004; Steffan-Dewenter 2003; Steffan-Dewenter et al. 2002).  

La presencia de hábitats seminaturales incrementa el número de celdas 

de cría y la riqueza de especies de avispas, siendo el efecto muy apreciable en 

el caso particular de los Spheciformes. Sin embargo, no se ha detectado una 

influencia significativa de esta misma variable sobre la riqueza de abejas, a 

diferencia del efecto positivo observado por (Le Feón et al. 2010). Por otra 

parte, la influencia de la presencia de hábitats seminaturales sobre la 

abundancia de abejas tampoco es significativa, a diferencia del efecto positivo 

de la misma encontrado por Steffan-Dewenter et al. (2002), o del negativo 

hallado por (Carré et al. 2009). En este último trabajo, Carré et al. (2009) 

atribuyeron el efecto negativo hallado, a la inclusión de los campos de cultivos 

como muestras en el análisis: las abejas asociadas con estos campos de 

cultivo, ricos en recursos, tienen un coste de forrajeo que es incluso más bajo 

que el de las que habitan en zonas seminaturales, y producen un número 

equivalente de descendientes (Williams & Kremen 2007). El resultado obtenido 

en nuestro trabajo podría deberse a los mismos condicionantes. Algunos 

estudios han observado que ciertas especies de abejas más resistentes a los 

cambios en el paisaje, pueden verse favorecidas, en hábitats antropogénicos 

perturbados (Carré et al. 2009; Westphal et al. 2003; Winfree et al. 2007) tales 

como cultivos de huerta, por la influencia positiva que estos cultivos ejercen 

sobre estas comunidades, y que podrían implicar un incremento de recursos, 
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así como de áreas que podrían servir como refugios (Kremen et al. 2002; 

Tscharntke et al. 2005). Por último, los porcentajes de mortalidad natural y 

parasitoidismo que afectan a la comunidad de abejas de nidos-trampa no 

pudieron ser explicados por ninguna de las variables incluidas  en el análisis. 

En el caso de la comunidad de avispas en general, la presencia en la 

matriz de hábitats seminaturales, como bosques, hábitats secuenciales, 

vegetación de ribera y setos y márgenes de cultivos, favorece su abundancia y 

riqueza. Estos hábitats de calidad conforman los únicos espacios naturales o 

seminaturales existentes en la matriz agrícola bajo estudio, y la importancia de 

su presencia en el paisaje determina la persistencia de estas comunidades de 

avispas. Son de particular importancia para el grupo de avispas Spheciformes, 

cuyos parámetros biológicos están relacionados significativamente con su 

presencia. La estructura, tanto de bosques como de vegetación de ribera, en 

los agroecosistemas permitiría la dispersión de este grupo entre las diferentes 

areas de cultivo, así como su nidificación y actividad de forrajeo (Debinsky & 

Holt 2000; Norton et al. 2000; Zschokke et al. 2000). Del mismo modo, los 

hábitats secuenciales son zonas abiertas con vegetación herbácea y arbustiva,  

muy favorables para la captura de presas para aprovisionar el nido por parte de 

las avispas Spheciformes (Steffan-Dewenter 2003). Para este grupo, los 

recursos alimenticios requeridos están menos restringidos a las áreas 

cultivadas, siendo las áreas seminaturales importantes reservorios de presas, 

alimentos y recursos para la nidificación (Maelfait & De Keer 1990; Schmidt & 

Tscharntke 2005). El incremento de estos hábitats adecuados en paisajes 

agrícolas intensificados, tales como los analizados en el presente estudio, 

podría reducir la influencia negativa de la intensificación del uso del suelo y 
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amortiguar el efecto causado por los propios cultivos sobre la mortalidad 

natural del grupo. 

 
CONCLUSIÓN 

 
Las comunidades de abejas y avispas nidificantes en nidos-trampa se 

benefician de forma diferente por las características de la matriz de paisaje 

agrícola mediterráneo. El tipo de cultivo local, el grado de intensificación del 

uso del suelo y la presencia en el paisaje de estructuras seminaturales influyen 

de forma diferente en los parámetros poblaciones que caracterizan a ambos 

grupos.  

Los policultivos, comparados con los monocultivos, favorecen a las 

comunidades de polinizadores, y podrían amortiguar la falta de otros hábitats 

adecuados en las inmediaciones del campo de cultivo, mediante el aporte de 

recursos adicionales que ofrecen en espacio y tiempo. Los resultados del 

presente estudio apoyan los observados en estudios previos sobre la 

importancia del porcentaje de hábitats seminaturales en paisajes agrícolas para 

las comunidades de avispas de nidos-trampa. Aunque no se encontró efecto de 

esta variable sobre los parámetros de la comunidad de abejas, su relación con 

el grado de intensificación agrícola pone también de manifiesto los 

requerimientos, por parte del grupo, de una matriz más compleja. En paisajes 

agrícolas intensificados, la conservación de hábitats de calidad, como bosques, 

hábitats secuenciales, vegetación de ribera y márgenes de cultivos, podría 

favorecer la persistencia de comunidades de avispas de nidos-trampa y la 

función ecológica del grupo como depredadores. Los paisajes agrícolas de la 

zona mediterránea, reconocida por ser un ―hot-spot‖ de diversidad, dentro de 

una política de intensificación de usos del suelo, mantienen en algunos casos 
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una estructura heterogénea, con un equilibrio entre campos cultivados y 

remanentes de hábitats seminaturales. Comprendiendo el papel que juegan 

algunos hábitats concretos como últimas zonas de aprovechamiento para 

ciertas comunidades, junto a la influencia positiva o negativa de los propios 

cultivos y del grado de intensificación, dentro de una matriz agrícola 

intensificada, se puede ayudar a establecer algunas líneas de gestión para la 

conservación de especies en riqueza y diversidad, asegurando con ello los 

servicios que estos grupos funcionales ofrecen al ecosistema. 
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Capítulo 2 
 

Policultivos vs. monocultivos: los recursos adicionales 

favorecen la ocupación de los nidos y la descendencia de 

comunidades de polinizadores 

 

RESUMEN 

A nivel paisajístico, la diversidad de cultivos, junto a la heterogeneidad 

espacial, la conectividad y la proporción de elementos naturales, constituye un 

importante factor en la calidad de la matriz agrícola. La amplitud de recursos, 

derivados de la elevada productividad asociada a las tierras cultivadas, dentro 

de paisajes agrícolas formados por mosaicos de pequeños elementos y 

sistemas de baja intensificación agrícola, podría favorecer a determinadas 

poblaciones de especies.  

Empleando comunidades de abejas solitarias nidificantes en nidos-

trampa, conocidas por presentar necesidades específicas relacionadas con el 

lugar de nidificación (un elemento importante en la estructuración de sus 

comunidades), se valora el efecto de dos grados de intensificación agrícola 

(alta intensificación vs. baja intensificación) en dos monocultivos mediterráneos 

(viñedo y cereal) y un policultivo (huerta), sobre la ocupación de los nidos y la 

estructura de la población. Asimismo, se analiza la relación entre el sex ratio de 

la especie más abundante, Osmia caerulescens y los dos sistemas de cultivo. 

El policultivo favorece la ocupación de los nidos (número de celdas de 

cría) de especies generalistas, independientemente del grado de intensificación 
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dominante en el sistema agrícola. La riqueza de especies en ambos sistemas y 

la ocupación de nidos en monocultivos están favorecidas por una baja 

intensificación del uso del suelo. Para la especie O. caerulescens, el diámetro 

de la estaquilla y el grado de intensificación agrícola afectan a la producción de 

machos y hembras. En determinados sistemas agrícolas, la presencia de 

diversos cultivos  amortiguaría la falta de espacios seminaturales como fuentes 

de recursos. 
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Comunidad de abejas, Polinizadores, Nidos-trampa, Policultivos, Monocultivos, 

Intensificación agrícola, Ocupación del nido, Teoría de la inversión en sex-ratio. 
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INTRODUCCIÓN  

A nivel mundial, la destrucción de hábitats naturales y seminaturales por 

el uso intensivo del suelo agrícola ha dado lugar a profundos cambios en la 

estructuración espacial de los paisajes. El incremento de la intensificación en 

los campos agrícolas es considerado como una de las principales causas de 

declive en la riqueza local de especies (Bengtsson et al. 2005; Dauber et al. 

2005; Harrison & Bruna 1999). Sin embargo, durante la larga historia de la 

agricultura, numerosas especies se han adaptado a esta extendida forma de 

uso del suelo (Bignal 1998; Krebs et al. 1999). Ello ha llevado a considerar que 

el proceso de intensificación agrícola puede significar no sólo una elevada 

extinción, sino, por otra parte, también más recursos que favorecen a las 

poblaciones, incluso de especies poco comunes o en peligro (Tscharntke et al. 

2005a), debido a la elevada productividad que con frecuencia aparece 

asociada a las tierras cultivadas, comparada con la de los sistemas naturales. 

Así, el concepto valor del hábitat de los agroecosistemas viene determinado no 

sólo por los altos niveles de perturbación, sino también por la amplitud de los 

recursos alimenticios resultantes de su elevada productividad (Tscharntke et al. 

2005a). De forma especial, los paisajes formados  por un mosaico de pequeños 

elementos y sistemas productivos de baja intensidad estarían generando 

biodiversidad (Edwards et al. 1999).  

Muchos estudios han sugerido que la heterogeneidad, la conectividad y 

la proporción de elementos naturales en los paisajes agrícolas tienen una 

influencia positiva en la riqueza y abundancia de especies (Steffan-Dewenter et 

al. 2002; Vanbergen et al. 2005; Weibull et al. 2000; Williams & Kremen 2007). 

Adicionalmente otra variable importante en relación con los campos agrícolas, 
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la diversidad de cultivos, también parece favorecer la riqueza de artrópodos, 

mostrando que las poblaciones en estos paisajes también estarían afectadas 

por la diversidad de formas en la agricultura (Tscharntke et al. 2005a). La 

variabilidad de cultivos incrementaría la cantidad de tipos de hábitat diferentes 

que rodean a sitios puntuales (e.g. composición del paisaje) y afectaría a la 

riqueza, diversidad y abundancia de especies dentro de un mosaico de 

paisajes agrícolas (Kremen et al. 2002b; Steffan-Dewenter et al. 2002; 

Westphal et al. 2003). La especialización de cultivos (sistema de monocultivo) 

es considerada la fuerza conductora que limita la proporción de bordes y 

remanentes de hábitat seminatural presentes en la matriz y la complejidad 

estructural del paisaje agrícola, y está asociada con una menor diversidad de 

especies cultivadas (Roschewitz et al. 2005). Por su parte, el sistema de 

policultivo, tanto tradicional como intensivo, integra una amplia variedad de 

cultivos ricos en flores a lo largo del espacio y el tiempo, lo que conforma una 

ordenación y configuración en espacio y tiempo muy diferente a la asociada a 

sistemas de monocultivo.  

Las políticas de usos del suelo pueden influir en las comunidades de 

polinizadores y en sus servicios, a través de su efecto en la calidad  del hábitat 

y en la estructura del paisaje, a escalas que van desde los campos agrícolas 

individuales a las regiones agrícolas en su totalidad (Kremen et al. 2007; 

Schaffers et al. 2008), aunque estas comunidades parecen verse beneficiadas 

con niveles de perturbación moderados, como los que tienen lugar en muchas 

áreas cultivadas (Westphal et al. 2003; Westrich 1996; Winfree et al. 2007).  

La respuesta de los individuos, de las poblaciones y de las comunidades 

de abejas, al cambio en los usos de la tierra está condicionada por la 
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distribución espacial y temporal de recursos, en relación con las capacidades 

de forrajeo y dispersión de los individuos (Kremen et al. 2007). Las abejas 

pueden beneficiarse de los campos cultivados ricos en polen (Westphal et al. 

2003) o de ecosistemas en los cuales las áreas cultivadas proporcionan una 

diversidad, continuidad y abundancia de recursos florísticos mayor que la que 

ofrecen los hábitats naturales (Winfree et al. 2008). En las áreas agrícolas, 

diversas plantas nativas florecen a lo largo de las estaciones en hábitats 

seminaturales remanentes, mientras que los cultivos florecen en pulsos a 

diferentes tiempos (Kremen et al. 2002a; Westphal et al. 2003), lo cual podría 

acentuar la variación espacial y temporal en la abundancia y distribución de 

recursos disponibles, influyendo en la composición de la comunidad (Potts et 

al. 2003). 

Las abejas son conocidas por tener necesidades específicas en relación 

con su lugar de nidificación y por tanto, la presencia o ausencia de los mismos 

en el hábitat se ha identificado como un factor importante en la determinación 

de la composición de sus comunidades (Gathmann & Tscharntke 2002; Potts et 

al. 2005; Potts & Willmer 1997). Por otro lado, los recursos florísticos (polen, 

néctar, aceites y resinas) son otro factor limitante (Kremen et al. 2007) ya que 

la abundancia y riqueza de especies de abejas está asociada positivamente 

con la diversidad de plantas en flor (Banaszak 1996; Holzschuh et al. 2007; 

Potts et al. 2003; Steffan-Dewenter & Tscharntke 2001).  

Las abejas dependen del polen para la reproducción, un recurso que se 

encuentra limitado espacial y temporalmente, porque sólo es producido por las 

plantas como recompensa para atraer polinizadores (Roulston & Cane 2000; 

Steffan-Dewenter & Schiele 2008; Wcislo & Cane1996). Por tanto,  se asume 
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que la competencia intra o interespecífica por los recursos alimenticios juega 

un papel importante en el tamaño de las poblaciones de abejas (Minckley et al. 

2003; Minckley et al. 1994; Palmer et al. 2003; Steffan-Dewenter & Tscharntke 

2000). El tamaño de la población, en términos de productividad de la 

descendencia de un animal viviendo en un paisaje complejo, está determinado 

por las características de los parches de hábitat donde se localizan sus nidos, 

incluyendo tanto los recursos del lugar como la distribución y abundancia de los 

mismos a lo largo del paisaje (Williams & Kremen 2007). Por lo tanto, la 

productividad de la descendencia constituiría un reflejo del tiempo y de la 

energía requeridos para conseguir los recursos, así como de la sensibilidad de 

las especies a los cambios en el paisaje. Colectando polen de las plantas que 

crecen en el área de nidificación, cuando los hábitats seminaturales están lejos, 

las abejas evitan tener que viajar a parches de hábitat distantes para conseguir 

recursos y mantienen una producción de descendencia constante (Williams & 

Kremen 2007). 

Por tanto, la calidad de la matriz que rodea a los remanentes de hábitat 

original tendrá una fuerte influencia en los movimientos de los polinizadores. 

Una matriz ocupada con cultivos ricos en flores, como ocurre en los sistemas 

tradicionales de policultivo, puede promover conectividad y proporcionar néctar 

y polen durante periodos de escasez de flores en los remanentes de hábitat 

(Chacoff & Aizen 2006; Westphal et al. 2003), así como generar una 

heterogeneidad temporal y espacial de hábitats equiparable a algunas matrices 

características de paisajes estructuralmente complejos. 

En resumen, en los paisajes agrícolas intensificados, las comunidades 

de abejas nidificantes en cavidades preexistentes estarían limitadas por varios 
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factores, entre ellos la disponibilidad y accesibilidad a los recursos alimenticios. 

El grado de intensificación agrícola (baja intensificación vs. alta intensificación) 

en relación con el tipo de sistema de cultivo (monocultivo vs. policultivo) 

debería ser un factor influyente en las poblaciones de abejas, teniendo en 

cuenta que los sistemas menos intensificados mantienen una alta proporción 

de fragmentos de hábitat seminatural en la matriz paisajística, que son 

empleados por estas comunidades para acceder a diferentes recursos. Por 

ello, los paisajes uniformes, así como los sistemas agrícolas intensivos, podrían 

determinar una fuerte homogeneización de las comunidades locales (Hendrickx 

et al. 2007). Sin embargo, en los sistemas de policultivo, la elevada 

heterogeneidad de recursos ofertados, en espacio y tiempo, podría favorecer a 

estas poblaciones, a diferencia de una disponibilidad puntual como la que 

ofrecen los sistemas de monocultivo.  

En el presente trabajo se pretende valorar las posibles diferencias entre 

el grado de intensificación del uso de la tierra para los sistemas de policultivo 

frente a los sistemas de monocultivo, en cuanto a su influencia sobre la 

ocupación de nidos y estructura (número de celdas de cría establecidas, 

mortalidad, parasitoidismo y sex ratio) de las poblaciones de abejas nidificantes 

en nidos-trampa. En el policultivo, las diferencias en cuanto al porcentaje de 

hábitat seminatural existente en la matriz en ambos tipos de intensificación 

agrícola, podrían verse amortiguadas por la presencia constante, en espacio y 

tiempo, de recursos provenientes de las diferentes unidades de cultivo. 

Asimismo, se analizan las diferencias existentes entre monocultivos y 

policultivos, para los parámetros poblacionales citados. La presencia de una 

alta accesibilidad y disponibilidad de recursos y las características propias del 
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manejo del policultivo podrían favorecer a estas poblaciones, tanto a nivel de 

colonización de los nidos como en cuanto a los parámetros biológicos que 

definen su estructura. Por último, se pretende analizar las posibles relaciones 

existentes entre la productividad en la descendencia de una especie concreta 

presente en todos los medios Osmia caerulescens (Linnaeus, 1758), y el tipo 

de sistema de cultivo y las características que lo definen. 

 

MÉTODOS 

 
Área de estudio 

 
El estudio se llevó a cabo en el año 2007, en 18 parcelas situadas en la 

provincia de La Rioja (Norte de España). Estas parcelas se encuentran en dos 

regiones, una próxima a la ribera del río Ebro (altitud media 450 m) donde se 

localizan los cultivos de viñedo y huerta, y otra paralela a la anterior (altitud 

media 634 m) característica por presentar cultivos de cereales. Ambas regiones 

albergan, en un área relativamente reducida, distintos tipos de cultivos 

mediterráneos en diferentes grados de intensificación del uso del suelo. El 

manejo efectuado en los cultivos era conocido, disponiéndose de un número de 

parcelas suficiente para llevar a cabo el diseño experimental planteado. 

Se emplearon 3 tipos diferentes de cultivo mediterráneo: viñedo, cereal y 

huerta. Los cultivos de viñedo y cereal son monocultivos, siendo el primero de 

tipo perenne y el segundo de tipo anual; las huertas son policultivos, 

caracterizados por presentar una alta variedad de cultivos diferentes en 

espacio y tiempo (e.j. alcachofas, patatas, tomates, habas, judías…). Se 

analizaron los tres tipos de cultivos en dos grados de intensificación agrícola 
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(baja intensificación vs. alta intensificación). Con el fin de seleccionar paisajes 

agrícolas con dos grados de intensificación, se atendió a tres variables 

numéricas que caracterizan la intensidad del uso del suelo agrícola: (1)  el 

índice de fragmentación PAR (ratio perímetro/área -Perimeter/Area Ratio-), que 

se calcula como el cociente entre el sumatorio de los perímetros y el sumatorio 

de las áreas de todas las parcelas incluidas en el área de estudio; es un reflejo 

de la forma estructural dominante de las parcelas (valores más altos 

corresponden a formas más lineales) (Salas et al. 2003) y su valor es menor en 

sistemas de elevada intensificación agrícola (ANOVA, F1,16=35,588;P<0,0001; 

test a posteriori de Tukey, baja intensificación (media=0,062 m/m2) vs. alta 

intensificación (media=0,035 m/m2), P<0,0001); (2) el número total de parcelas 

(ANOVA, F1,16=11,131;P=0,004; test a posteriori de Tuckey, baja intensificación 

(media=318,56 parcelas por sector) vs. alta intensificación (Media=160,78 

parcelas por sector), P=0,004); y (3) el tamaño medio de las parcelas (ANOVA, 

F1,16=7,389;P=0,015; test a posteriori de Tukey, baja intensificación 

(media=0,649 ha) vs. alta intensificación (media=1,878 ha), P=0,015). Las 

zonas con una alta intensificación del uso del suelo presentan menor número 

de parcelas, de tamaños medios mayores que las zonas agrícolas menos 

intensificadas (Figura 1). 

Para cada combinación de cultivo/sistema se realizaron 3 réplicas, 

empleándose un total de 18 parcelas de estudio. Con el fin de estandarizar los 

posibles efectos locales del hábitat y para facilitar el estudio de los efectos de la 

estructura del paisaje (Steffan-Dewenter et al. 2002), se intentaron mantener 

constantes, para cada combinación cultivo/sistema, tanto el tamaño de las 

parcelas como el manejo realizado en las mismas. El tamaño medio de las 
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parcelas fue de 1.35±0.619 ha y 4.03±2.604 ha para los monocultivos, viñedo y 

cereal respectivamente; en los policultivos (huertas), el tamaño medio de las 

parcelas fue de 0.47±0.205 ha. 

 

Figura 1.-  Ejemplos de sectores de paisaje (1 km de radio) correspondientes a (A) 
sistema agrícola de alta intensificación (cultivo de cereal en el término “Montenegro” 

Rodezno (La Rioja)) y (B) sistema de baja intensificación agrícola (cultivo de cereal en 
el término “Idesa” Ventosa (La Rioja)) 

 

Método de muestreo 

 
Como método de muestreo se emplearon nidos-trampa, por su probada 

eficacia en el estudio de comunidades, al proporcionar un recurso de 

nidificación estandarizado (Steffan-Dewenter 2002; Tscharntke et al. 1998; 

Tylianakis et al. 2005). En cada parcela de estudio se colocaron dos nidos-

trampa, uno establecido en el centro del cultivo y otro en uno de los márgenes 

circundantes. Cada trampa constaba de un poste metálico de 1,5 m de longitud 

con dos tubos de PVC de 63 mm de diámetro, colocados uno a cada lado, y un 

tejado de madera en la parte superior. Cada tubo contenía 50 estaquillas de 
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Phragmites australis (Cav.) Trin ex Steud y Arundo donax L. de 17 cm de 

longitud y 2-10 mm de diámetro, incluyéndose en todos los tubos el mismo 

número de estaquillas por diámetro. Sólo se ofreció una entrada para la 

nidificación, cubriendo la parte posterior de cada tubo con un tapón plástico. 

Las trampas se colocaron a una altura de 1 m sobre el suelo y con una 

orientación NE (Martín Tomé 2006) (Fig. 5, capítulo introductorio). 

Las trampas permanecieron en el campo desde mediados de abril hasta 

mediados de septiembre de 2007. Tras su recogida, los tubos se llevaron al 

laboratorio, donde se extrajeron los haces de estaquillas y se introdujeron en 

una cámara frigorífica a 4-6º C hasta su posterior procesado. Se abrió cada 

estaquilla, extrayéndose las celdas de cría, que se depositaron en viales de 

cristal. Durante la apertura de estaquillas se registró el número de celdas de 

cría por nido, la mortalidad natural (medida como el número de celdas cuyo(s) 

ocupante(s) ya había(n) muerto el momento de la apertura de las estaquillas) y 

el número de celdas atacadas por enemigos naturales. 

Los viales se etiquetaron y se depositaron de nuevo en la cámara 

frigorífica hasta la primavera, cuando se sometieron a temperatura ambiente 

hasta la emersión de los imagos tras la diapausa-quiescencia invernal. 

Posteriormente, los individuos se identificaron, hasta nivel especie. Tras la 

emersión e identificación de los adultos, se registraron y calcularon diferentes 

parámetros biológicos para la comunidad de abejas: porcentaje de mortalidad 

natural (medido como el número de celdas cuyo(s) ocupante(s) ya había(n) 

muerto en el momento de la apertura frente al número total de celdas de cría), 

sex ratio (machos/machos+hembras), riqueza específica, diversidad (Índice de 

Simpson, 1-λ’=1-∑(Ni*(Ni-1)/(N*N-1))) y porcentaje de parasitoidismo (medido 
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como el porcentaje de celdas de individuos atacados por enemigos naturales 

frente al número total de celdas de cría).  

Con el objeto de valorar la posible influencia de las variables del paisaje 

sobre la proporción de sexos se calculó, para la especie más abundante, 

Osmia caerulescens, el sex ratio obtenido a partir de sus nidos, registrándose 

asimismo el diámetro de las estaquillas ocupadas por la misma. De acuerdo 

con la teoría, la inversión en el sex ratio, calculada a partir del producto entre el 

sex ratio observado y la proporción de inversión (estimado a partir del peso de 

la progenie emergente) debe ser igual para ambos sexos (Paini & Bailey 2002). 

Para estimar la proporción de inversión en esta especie, se midió la anchura de 

la cabeza en 100 individuos, elegidos al azar de los nidos ocupados (50 

machos y 50 hembras) con una lupa binocular WILD M8 (Heerbrugg); a partir 

de esta dimensión, y empleando la función propuesta por (Ohl & Thiele 2007) 

se estimó el peso seco de los individuos.  

Los datos de las estaquillas procedentes de los dos tubos presentes en 

cada trampa se analizaron conjuntamente, ya que su posición  (izquierda-

derecha) no es considerada ecológicamente relevante. Asimismo, en un 

análisis preliminar se examinó la influencia de la posición de la trampa (borde y 

centro) en cada uno de los lugares de estudio para las siguientes variables 

dependientes: número de celdas de cría, riqueza total de especies, riqueza 

total de especies hospedadoras y riqueza total de especies parasitoides. No se 

detectó un efecto significativo de la posición de la trampa (borde vs. centro) 

sobre las variables dependientes analizadas (ANOVA, núm. Celdas cría: 

F1,35=0,104; P=0,794; riqueza total: F1,35=3,073; P=0,089; riqueza 

hospedadores: F1,35=2,854; P=0,100; y riqueza parásitos: F1,35=1,737; 
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P=0,100). Por tanto, los datos de las estaquillas procedentes de las trampas 

del borde y del centro de cada lugar de estudio se analizaron conjuntamente. 

 

Análisis del contexto paisajístico 

 
El análisis del paisaje se realizó a partir de fotografías aéreas (Gobierno 

de La Rioja) correspondientes a cada una de las zonas de estudio. Para ello se 

estableció, alrededor de cada parcela seleccionada, un sector de 1 km de 

radio, teniendo en cuenta las distancias de forrajeo máximas registradas para 

el grupo analizado en otros estudios (Gathmann & Tscharntke 2002; Steffan-

Dewenter et al. 2002). Los sectores de paisaje establecidos para las diferentes 

parcelas de estudio no se solapaban, variando la distancia entre las mismas 

entre 2,3 y 67,2 km. Para cada sector, el área total de cada tipo de hábitat se 

cuantificó por separado, empleando Sistemas de Información Geográfica, 

mediante el paquete informático ARCGIS 9.3 (ESRI). Los tipos de hábitat se 

clasificaron en: bosques, hábitats secuenciales (zonas próximas a bosques 

naturales, poco perturbadas y con vegetación en estado de sucesión), 

vegetación  de ribera (bosques galería, vegetación asociada a corrientes de 

agua), masas de agua (ríos, lagos, grandes canales de riego), setos y 

márgenes de cultivos, caminos agrícolas (pistas de suelo desnudo con 

vegetación asociada a los márgenes) parcelas de viñedo, parcelas de cereal y 

parcelas con cultivo de huerta.   

A partir de las coberturas de cada tipo de cultivo (viñedo, cereal y huerta) 

se calculó el porcentaje de cobertura de campos cultivados para cada sector de 

paisaje. Asimismo, se calculó el porcentaje de cobertura de hábitats 

seminaturales, incluyendo hábitats adecuados para estas comunidades por 
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proporcionar lugares de nidificación y recursos alimenticios. Así, en el cálculo 

del porcentaje de cobertura de hábitats seminaturales en cada sector se 

incluyeron las proporciones de bosques, hábitats secuenciales, vegetación de 

ribera, setos y márgenes de cultivos y caminos agrícolas.  

Finalmente, para valorar la influencia del tipo de sistema de cultivo 

(monocultivo vs. policultivo) sobre la variable intensificación agrícola, 

empleamos en el análisis las variables numéricas utilizadas para definirla. Ni el 

PAR (ratio perímetro/área) (ANOVA, F1,16=1,766; P=0,203) ni el tamaño medio 

de las parcelas (ANOVA, F1,16=2,459; P=0,136) fue significativamente diferente 

para los tipos de sistema de cultivo analizados. Únicamente el número total de 

parcelas mostró una relación significativa (ANOVA, F1,16=8,392; P=0,011). 

 

Análisis estadístico 

 
Empleamos ANOVA para valorar el efecto de la variable medida a 

escala local (sistema de cultivo (monocultivo vs. policultivo) y la variable 

paisajística intensificación agrícola (baja intensificación vs. alta intensificación)) 

sobre las siguientes variables biológicas correspondientes a la comunidad de 

abejas (y que consideramos como variables dependientes): número total de 

celdas de cría, sex ratio, riqueza de especies, diversidad, mortalidad natural 

(%) y parasitoidismo por enemigos naturales (%).  

Asimismo, empleamos regresiones lineales para valorar las relaciones 

existentes entre las variables: número de celdas de cría y porcentaje de 

cobertura de cultivo de huerta en la matriz (transformado en su raíz 4ª para 

homogeneizar la varianza). Para comparar el peso seco de machos y hembras 

de Osmia caerulescens, empleamos un test t-Student, y para analizar la 
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relación entre el sex ratio de la especie y las variables explicativas diámetro de 

la estaquilla (mm), cobertura de hábitats seminaturales (%) e intensificación 

agrícola (baja intensificación vs. alta intensificación) utilizamos Modelos 

Lineales Generales (GLM). 

Todas las variables mostraron una distribución normal, excepto los datos 

referentes al sex ratio, que se transformaron empleando una transformación 

Box-Cox. Las variables y las interacciones que no contribuían al modelo con un 

p-valor<0,05 se eliminaron mediante “eliminación hacia atrás” (stepwise 

backward). El análisis estadístico de los datos se llevó a cabo con XlStat 2009 

(Addinsoft). Para el cálculo de los índices de diversidad se utilizó PRIMER 5.2 

(PRIMER-E Ltd).  

 

RESULTADOS 

 
De las 3.600 estaquillas establecidas en el estudio, se ocuparon un total 

de 1.048, que contenían 3.146 celdas de cría correspondientes a 35 especies 

hospedadoras, distribuidas de la siguiente manera: 15 especies de abejas 

solitarias (Hymenoptera: Apoidea: Megachilidae) pertenecientes a las tribus 

Osmiini (9 especies), Megachilini (4 especies) y Anthidiini (2 especies) y 7 

especies (Fam. Colletidae) a la subfamilia Hylaeinae; 6 especies de avispas 

Spheciformes (Hymenoptera: Crabronidae) y 7 especies de avispas eumeninos 

(Hymenoptera: Eumeninae) (Anexo II). 

Del total de celdas de cría registrado, 2.569 correspondieron a especies 

de abejas, de las que 1.518 individuos alcanzaron el estado adulto. La 

mortalidad natural afectó a 620 celdas de cría y 136 celdas no fueron viables 

en condiciones de laboratorio. La comunidad de avispas registró un total de 
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577 celdas de cría (440 celdas de avispas Spheciformes y 137 celdas de 

eumeninos) de las cuales 341 alcanzaron el estado adulto (276 avispas 

esfeciformes y 65 eumeninos). La mortalidad natural afectó a 96 celdas (86 

celdas de avispas Spheciformes y 10 celdas de eumeninos) y un total de 87 

celdas no fueron viables bajo condiciones de laboratorio. 

Se encontraron 10 especies de enemigos naturales en 358 celdas de 

cría, (295 celdas de abejas, 29 celdas de avispas Spheciformes y 24 celdas de 

avispas eumeninos) alimentándose de larvas de abejas o avispas 

(parasitoides), o de sus recursos alimenticios (cleptoparasitoides), 

pertenecientes a las familias Sapygidae, Torymidae, Eulophidae y Chrysididae 

(Hymenoptera); Sarcophagidae y Bombyliidae (Diptera) y a la tribu Anthidiini, 

en el caso de dos especies de abejas parasitoides (Hymenoptera: Apoidea: 

Megachilidae). Entre los enemigos naturales se encuentra un depredador de la 

familia Dermestidae (Coleoptera) que se incluye en el análisis de 

parasitoidismo. 

La especie de abeja más abundante fue Osmia caerulescens, con 224 

estaquillas ocupadas con diámetros comprendidos entre 3 y 6,5 mm y un total 

de 1,314 celdas.  

Al analizar el efecto que el sistema de cultivo (monocultivo vs. policultivo) 

ejerce sobre las distintas variables dependientes que caracterizan a la 

comunidad de abejas (Tabla I), únicamente se detectó una influencia 

significativa sobre el número total de celdas de cría, observándose un efecto 

positivo del sistema policultivo. La riqueza de especies, sin embargo, se ve 

determinada por la intensificación agrícola, independientemente del sistema de 

cultivo, con un efecto negativo de la alta intensificación del uso del suelo (Tabla 
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I). Para el resto de variables analizadas, ni el sistema de cultivo ni la 

intensificación agrícola fueron factores influyentes. 

 

Tabla I.- ANOVA para los efectos del sistema de cultivo (monocultivo vs. policultivo) y, 
dentro de los monocultivos, del grado de intensificación agrícola (baja intensificación 
vs. alta intensificación) sobre las variables: número de celdas de cría y riqueza de 
especies de las comunidades de abejas solitarias de nidos-trampa. (Mono c: 
monocultivo cereal; Mono v: monocultivo viñedo; BI: baja intensificación; AI: alta 
intensificación). 
 

 
 

Sin embargo al analizar, exclusivamente para los monocultivos, la 

influencia del tipo de cultivo (cereal y viñedo), esta variable no es un factor, 

aunque se observa una influencia significativa de la intensificación agrícola 

tanto sobre el número total de celdas de cría como sobre la riqueza de 

especies (Tabla I); en todos los casos, una alta intensificación del uso del suelo 

ejercería un efecto negativo sobre la variable dependiente. 

Por otra parte, la superficie de cultivos de huerta presentes en la matriz 

influye significativamente sobre el número de celdas de cría de abejas 

(Regresión Lineal, F1,16= 10,975; P= 0,004; R2
adj= 0,370) (Fig. 2).  

Los pesos secos de machos y hembras de Osmia caerulescens difieren 

significativamente, siendo mayores las hembras (1,980 ± 0,027) que los 

machos (1,927 ± 0,022) (Test t-Student, t98= 10,443, P= 0,0001). El sex ratio 

obtenido a partir de los nidos ocupados por esta especie muestra una fuerte 

Valor F p R 2 Adj. GDL Valor F p R 2 Adj. GDL

Sistema de cultivo (Mono vs. Poli) Poli 156,667 11,790 0,004 0,444 2,15 -0,33 0,179 0,679 0,158 2,15
Intensificación agrícola (BI vs. AI) AI -83,667 3,783 0,071 -1,67 5,022 0,041

Valor F p R 2 Adj. GDL Valor F p R 2 Adj. GDL

Monocultivo (Mono v vs. Mono c) Mono v 31,000 0,565 0,471 0,304 2,9 1,000 0,976 0,349 0,281 2,9
Intensificación agrícola (BI vs. AI) AI -103,00 6,236 0,034 -2,333 5,313 0,047

Celdas de cría totales Riqueza de especies
Variables dependientes
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relación con el diámetro de la estaquilla, observándose un efecto negativo del 

mismo (Tabla II) (mayor porcentaje de hembras en diámetros mayores).  

 

 

Figura 2.- Gráfico de regresión y residuos estandarizados del número total de 
celdas de cría de la comunidad de abejas en función de la superficie de huerta 
cultivada (ha). 

 
 
La variable porcentaje de cobertura de hábitats seminaturales es 

también significativa, con un efecto positivo sobre el sex ratio (mayor número 

de machos). Por su parte, la intensificación agrícola (BI_AI) muestra un efecto 

negativo y una alta intensificación del uso del suelo produce un incremento en 

el número de hembras obtenidas (Tabla III). 

 

Tabla II. - GLM de la relación entre el sex ratio de la abeja Osmia caerulescens y 
variables del nido y paisajísticas. Solo las variables explicativas significativas son 
incluidas. BI_AI, baja intensificación_alta intensificación). 
 

 

Variable dependiente Variable en el modelo Valor F P R2 Adj.

Sex ratio  de Osmia caerulescens Diámetro (mm) -0,25 33,603 <0,0001 0,151
Hábitats seminaturales (%) 0,01 6 0,015
Intensificación agrícola (BI_AI) AI  -0,184 5 0,03
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Tabla III.- Efecto de las variables del nido y paisajísticas, sobre el sex ratio de Osmia 

caerulescens con indicación del aumento de machos o hembras. 
 

 

 

DISCUSIÓN 

La influencia de los campos agrícolas sobre comunidades de 

polinizadores ha sido ampliamente analizada por diversos autores, empleando 

para ello zonas de cultivos anuales similares (Carré et al. 2009; Hendrickx et al. 

2007; Holzschuh et al. 2007; Klein et al. 2003; Kohler et al. 2007; Steffan-

Dewenter & Leschke 2003) o bien comparando zonas con cultivos anuales de 

diferente naturaleza (Kremen et al. 2002a; Le Feón et al. 2010; Steffan-

Dewenter & Tscharntke 1999; Winfree et al. 2007). Sin embargo, hasta ahora, 

el efecto que diferentes sistemas de cultivo presentes en la zona mediterránea 

(monocultivos anuales vs. policultivos) con marcadas diferencias en cuanto a la 

heterogeneidad espacial y temporal de recursos, tienen sobre las comunidades 

de abejas, no ha sido analizado. 

A nivel paisajístico, el aumento de la presencia en la matriz agrícola de 

los cultivos de huerta favorece la ocupación del nido por parte de las abejas, en 

cuanto al número de celdas de cría establecidas en los nidos por las hembras. 

La reproducción de las abejas solitarias requiere de la existencia de un número 

de recursos disponibles dentro del rango de campeo desde su propio nido 

(Gathmann & Tscharntke 2002). Estos recursos son de naturaleza muy variada 

e incluyen lugares de nidificación y materiales específicos para la construcción 

Variable Efecto Sex Ratio ♂ vs ♀

Diámetro - ↓ ↑♀

Hábitats seminaturales (%) + ↑ ↑♂

Alta intensificación agrícola - ↓ ↑♀

Baja intensificación agrícola + ↑ ↑♂
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del nido, así como fuentes de néctar y polen como componente básico para la 

alimentación de la larva (Kremen et al. 2007; Petanidou & Ellis 1996; Winfree et 

al. 2008). Las huertas proporcionan una abundante variabilidad de recursos en 

espacio y tiempo, y tanto la calidad como la cantidad de recursos en el entorno 

es relevante para el tamaño de las poblaciones de abejas solitarias (Kremen et 

al. 2007; Potts et al. 2003; Steffan-Dewenter & Schiele 2008). Dado que en el 

presente estudio se utilizaron nidos-trampa estandarizados, el número de 

lugares de nidificación ofertados en cada punto de muestreo fue similar. Por 

tanto, las diferencias observadas entre sitios en cuanto a la descendencia de 

las poblaciones, deberían relacionarse más con la disponibilidad de recursos 

alimenticios y de materiales para la construcción del nido (Orians & Pearson 

1979; Roulston & Cane 2000; Wcislo & Cane 1996; Williams & Kremen 2007), 

que con la limitación de lugares para nidificar (Potts et al. 2003; Potts et al. 

2005; Potts & Willmer 1997; Steffan-Dewenter & Schiele 2008), o con el tiempo 

dedicado a la elaboración del nido, factor que no difiere entre tipos de hábitat 

con distinta estructuración paisajística (Williams & Kremen 2007). 

El efecto que el sistema de cultivo presente en la parcela de estudio 

(monocultivo frente a policultivo) tiene sobre  las variables poblacionales 

relacionadas con la ocupación del nido, se observa al comparar los dos 

sistemas entre sí. El policultivo favorece estas variables, independientemente 

del grado de intensificación agrícola dominante. Sin embargo, al analizar entre 

sí los monocultivos de viñedo y cereal, es detectable la influencia que la 

intensificación agrícola tiene sobre la colonización de nidos por parte de estas 

comunidades. Las zonas de monocultivo con una alta intensidad del uso del 

suelo no parecen favorecer el establecimiento de celdas de cría. El aislamiento 
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soportado por estas parcelas cultivadas de gran tamaño (Roschewitz et al. 

2005), embebidas en matrices desprovistas de hábitats seminaturales 

conectados, disminuye la disponibilidad de recursos (Krauss et al. 2004; 

Tscharntke et al. 2005b; Vandermeer & Carvajal 2001), lo que se traduce en 

una reducción de la descendencia y del tamaño de sus poblaciones locales 

(Steffan-Dewenter 2002; Steffan-Dewenter & Schiele 2004; Williams & Kremen 

2007). Las diferencias en el éxito reproductor de las abejas entre tipos de 

hábitats, produce diferentes dinámicas de población en paisajes agrícolas 

altamente intensificados, al compararlos con un baja intensidad del uso del 

suelo (Fahrig 2003), lo cual genera consecuencias sobrecogedoras para la 

persistencia de las poblaciones de abejas solitarias (Hanski 1998; Hendrickx et 

al. 2007; Thomas 2000; Williams & Kremen 2007) debido al bajo potencial 

reproductor que muestran en comparación con otras especies de insectos 

(Tepedino & Parker 1983; Torchio 1990). Sin embargo, en las zonas de 

policultivo, el alto éxito reproductor permitiría que las hembras fueran capaces 

de reemplazarse a sí mismas, y la heterogeneidad de la matriz circundante 

aumentaría la conectividad del hábitat, proporcionando una fuente de población 

a escala de paisaje y favoreciendo el recambio de especies entre comunidades 

locales (Gonzales et al. 1998; Hendrickx et al. 2007; Ricketts 2001). 

La riqueza de especies de las comunidades de abejas de nidos-trampa 

viene determinada por el grado de intensificación agrícola dominante en el 

paisaje, independientemente del tipo de sistema de cultivo en el que se 

encuentre localizado el nido. Una baja intensificación del uso del suelo favorece 

la riqueza de especies, probablemente por la presencia en estos sistemas de 

plantas silvestres a las que muchas especies de abejas especialistas están 
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asociadas (Saville et al. 1997; Zayed et al. 2005). La perturbación a la que se 

ven sometidos los cultivos en zonas agrícolas altamente intensificadas, incluso 

en el caso de los policultivos (y a pesar del aporte adicional de recursos que 

conlleva la variación temporal de cultivo en estos casos), no es tolerada por 

muchas especies de abejas solitarias, que requieren un mayor equilibrio entre 

parcelas cultivadas y espacios seminaturales específicos a los que en muchos 

casos se encuentran asociados (Westrich 1996). Además, en nuestro estudio 

no se consideran otros parámetros clave de la intensificación agrícola, tales 

como el empleo de plaguicidas, que afecta negativamente a las poblaciones de 

abejas (Devillers & Pham-Delègue 2002; Mineau et al. 2008). 

 Las comunidades locales de los sistemas con baja intensificación 

agrícola no se saturan, probablemente debido a la reducción de las especies 

especialistas (Tilman et al. 1994). Sin embargo, las posiciones vacantes dentro 

de las comunidades locales pueden ser ocupadas o reemplazadas por 

especies menos competitivas pero con una alta movilidad (Kareiva & 

Wennergren 1995; Nee & May 1992; Tilman et al. 1994). Así, en las 

comunidades analizadas, la abundancia de ciertas especies de abejas de 

nidos-trampa se reduce con el incremento de las poblaciones de Osmia 

caerulescens, la especie más abundante en todos los lugares de estudio, 

indicando que esta podría competir con otras abejas de nidos-trampa (Steffan-

Dewenter & Schiele 2008) aunque no existe hasta el momento evidencia 

científica de una competición interespecífica por recursos alimenticios 

(Minckley et al. 2003; Palmer et al. 2003; Steffan-Dewenter & Tscharntke 

2000).   
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Las abejas solitarias han sido ampliamente utilizadas para testar las 

predicciones de la Teoría de la inversión parental de Fisher (Fisher 1930) y 

diversos estudios han apoyado esta teoría (Frohlich & Tepedino 1986; 

Tepedino & Torchio 1982). En el caso de O. caerulescens las hembras son de 

mayor tamaño que los machos, lo que implica que la inversión de recursos y 

energía por parte de la hembra será mayor en la producción de las primeras 

(Paini & Bailey 2002). En la naturaleza, las abejas solitarias dependen de 

recursos estacionalmente variables y la reducción de éstos, llevaría 

normalmente a un descenso en el tamaño de la progenie y a un cambio en la 

inversión en favor de los machos (Frohlich & Tepedino 1986; Kim 1999). Esta 

dependencia por parte de las hembras para aprovisionar los nidos, permite una 

cuantificación de la inversión relativa en la descendencia (Johnson 1988; 

Strickler 1982) y la relación entre el sex ratio de la descendencia y diferentes 

variables del medio podría ser un reflejo de la disponibilidad de recursos en el 

paisaje (Kim 1999; Trivers & Willard 1973). El sex ratio de O.caerulescens se 

encuentra muy influido por el diámetro de la estaquilla (Scott 1994) (aunque 

esta relación no se encontró para otra especie del género, Osmia lignaria Say, 

1837 (Tepedino & Torchio 1982). Un tamaño de diámetro mayor incrementa el 

número de hembras en la descendencia, como resultado de una optimización 

del espacio disponible en relación con la cantidad de recursos requeridos para 

el desarrollo de la larva, mayores en el caso de las hembras (Bosch 1994; 

Tepedino & Parker 1984). Este tipo de recurso relacionado con la nidificación 

puede tener un importante papel en la configuración general de las 

comunidades (Potts et al. 2003) o de algunos gremios clave dentro de las 

mismas (Cane 1991).  
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 Es previsible que un aumento en la proporción de hábitats adecuados 

(p.e. hábitats seminaturales) genere una mayor disponibilidad de recursos y un 

aumento en el éxito reproductor (Williams & Kremen 2007). No obstante, la 

relación obtenida entre el sex ratio y el porcentaje de hábitats seminaturales 

refleja una tendencia al incremento del número de machos en paisajes con 

mayor cantidad de estos hábitats, aparentemente contrario a lo esperado. Debe 

considerarse, sin embargo, que en el presente trabajo no se atiende a la 

ordenación espacial de los fragmentos de hábitats en los paisajes agrícolas 

analizados. Las abejas parecen encontrarse más fuertemente afectadas por la 

fragmentación de espacios seminaturales que otros grupos de insectos (Aguilar 

et al. 2006; Aizen & Feinsinger 1994; Steffan-Dewenter 2003) lo que podría 

modificar o interferir en sus interacciones planta-polinizador (Rathcke & Jules 

1993; Steffan-Dewenter et al. 2001). Al incluir en el análisis los campos de 

cultivo, que en muchos casos proporcionan recursos adicionales (Westphal et 

al. 2006), el efecto de la presencia de hábitats seminaturales puede verse 

enmascarado (Carré et al. 2009) ya que las abejas colectarían el polen 

disponible localmente, evitando así viajar a parches más distantes (Williams & 

Kremen 2007) y el efecto del forrajeo fuera y dentro del sitio no sería detectado 

(Morris et al. 2001; Osborne et al. 1999). Las abejas asociadas a estos campos 

cultivados ricos en recursos, tienen un coste de forrajeo menor incluso que las 

abejas de zonas seminaturales, y producirían un número equivalente de 

descendencia (Williams & Kremen 2007).  

El sex ratio de la especie O. caerulescens se muestra relacionado con la 

intensificación agrícola dominante en el área de nidificación. Una alta 

intensificación del uso del suelo favorece la producción de hembras en los 
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nidos. Este resultado podría explicarse por la inclusión en el análisis de los 

monocultivos y policultivos conjuntamente, y que da como resultado una 

dominancia del efecto de  los policultivos, donde no se detecta influencia de la 

intensificación agrícola y donde el número de recursos y de hembras es mayor. 

Otras teorías explicarían esta predisposición a producir el sexo de mayor 

tamaño en lugares desprovistos de recursos a través de una posible tendencia 

de los adultos a emplear los escasos recursos más eficientemente, 

produciendo por lo tanto hembras (Boomsma 1989; Field 1992), invirtiendo 

menos por cada hembra y lo mismo para cada macho (Peterson & Roitberg 

2006) o bien por la competencia por los recursos locales entre los individuos 

nidificantes (Visscher & Danforth 1993).  

 

CONCLUSIÓN 

A pesar de la intensificación llevada a cabo en los paisajes agrícolas 

mediterráneos, algunos tipos de cultivos característicos de las zonas ribereñas 

parecen amortiguar los altos niveles de perturbación a los que se ven 

sometidos a través del manejo y las prácticas agrícolas y con la reducción de 

hábitats seminaturales derivados del aumento en la superficie cultivada. La 

ocupación de los nidos por parte de determinadas especies de abejas se ve 

favorecida en el sistema de policultivo, característico por presentar una alta 

heterogeneidad de recursos en espacio y tiempo, incrementando el número de 

celdas de cría en los nidos y la cantidad de individuos que alcanza el estado 

adulto, independientemente de la intensificación agrícola que domine en la 

zona. Sin embargo, en los monocultivos de viñedo y cereal, tanto la ocupación 

de nidos como la riqueza de especies están determinados por la intensificación 
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agrícola, viéndose favorecidas por sistemas de baja intensidad. Estos 

resultados apoyan la idea de que la descendencia de una comunidad de abejas 

está determinada por factores tanto locales como paisajísticos (Williams & 

Kremen 2007). 

Atendiendo a la especie más abundante en todas las parcelas de 

estudio, O. caerulescens, cuyos machos son de menor tamaño que las 

hembras, el sex ratio vendría condicionado por el diámetro de la estaquilla 

donde nidifican y por un sistema agrícola altamente intensificado, variables que 

incrementarían la producción del número de hembras, mientras que el aumento 

de las zonas seminaturales en la matriz reduciría el número de hembras en 

favor de los machos.  

Las zonas de policultivo favorecerían por lo tanto la colonización de 

nidos por parte de determinadas especies de abejas, pero la riqueza de estas 

comunidades podría verse reducida bien por la competencia de determinadas 

especies más generalistas, como O. caerulescens, o por la incapacidad de 

determinadas especies más especialistas para adaptarse a estas zonas 

agrícolas perturbadas, que, a pesar de contar con un alto número de recursos 

adicionales, carecen de zonas seminaturales donde localizar especies de 

plantas silvestres preferidas. El alto establecimiento de nidos tanto en las zonas 

de policultivo, como en las zonas de monocultivo, en sistemas de baja 

intensificación agrícola sugiere que el efecto de la pérdida de hábitat podría ser 

amortiguado mediante el aumento en la diversidad de tipos de cultivo, tal como 

ocurre en las huertas o bien mediante la conservación y restauración de 

hábitats seminaturales y de las plantas silvestres asociadas, en zonas agrícolas 

donde existe una baja diversidad de cultivos. Estas observaciones ponen de 
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manifiesto la necesidad de enfocar la conservación de especies en todas las 

áreas agrícolas, atendiendo a las comunidades locales, conociendo sus 

relaciones inter e intra específicas y su composición de especies de abejas 

silvestres. Las abejas son polinizadores esenciales para los cultivos y las 

plantas silvestres y ejercen una función clave en los agroecosistemas y 

ecosistemas naturales (Aguilar et al. 2006; Klein et al. 2007; Winfree et al. 

2007). La riqueza de especies de abejas solitarias es esencial para el 

mantenimiento de interacciones beneficiosas como la polinización, básica para 

llevar a cabo una agricultura sostenible. 
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Capítulo 3 
 

La abundancia de hospedadores y la estructura del paisaje 

determinan la persistencia de enemigos naturales de 

comunidades de nidos-trampa, en agroecosistemas 

intensificados mediterráneos 

 

RESUMEN 

La expansión de la agricultura, el aumento de los tamaños de parcelas y 

el aclarado de la tierra de cultivo, a través de diferentes prácticas, han dado 

lugar a una simplificación de los paisajes agrícolas, manteniendo en algunos 

casos, pequeños fragmentos de hábitats naturales y seminaturales. Muchas 

poblaciones de insectos que persisten en la interfaz entre campos cultivados y 

remanentes de hábitats naturales incluyen importantes grupos funcionales, 

entre los que destacan los enemigos naturales, que actúan como parasitoides 

sobre comunidades nidificantes de otros insectos. 

Mediante el empleo de nidos-trampa estandarizados, se analiza el efecto 

de diferentes factores característicos de los paisajes agrícolas, tales como el 

grado de intensificación agrícola, el tipo de cultivo mediterráneo (viñedo, cereal 

o huerta) o la presencia de hábitats naturales en la matriz, sobre los 

parámetros biológicos de las poblaciones de enemigos naturales de 

comunidades de abejas y avispas de nidos-trampa, así como la naturaleza de 

su relación con la abundancia de hospedadores.  
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La persistencia de enemigos naturales en los paisajes agrícolas 

analizados está determinada por la abundancia de sus hospedadores y por la 

composición de la matriz agrícola. La actividad, riqueza y diversidad de 

especies de la comunidad de enemigos naturales, se encuentra relacionada 

positivamente con el número de celdas de hospedadores de nidos-trampa. 

Asimismo, el número de celdas atacadas está influenciado por el número de 

estaquillas ocupadas por los hospedadores. La presencia de hábitats 

seminaturales en la matriz agrícola, tales como bosques, hábitats secuenciales 

y márgenes de cultivo, afecta positivamente a los parámetros de actividad, 

riqueza y diversidad de la comunidad de enemigos naturales. Por último, la 

eficacia se ve fuertemente influenciada por el tipo de cultivo local y por la 

presencia de hábitats puntuales en el paisaje agrícola. Los esfuerzos dirigidos 

a la conservación de enemigos naturales, en agroecosistemas, deberían 

enfocarse hacia el mantenimiento de los remanentes de hábitats adecuados 

para estas poblaciones y las de sus hospedadores naturales, así como hacia 

prácticas de restauración que promuevan su conectividad. 

 

PALABRAS CLAVE 

Nidos-trampa, enemigos naturales, parasitoidismo, cultivo local, hábitats 

seminaturales, márgenes de cultivos 
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INTRODUCCIÓN 

La intensificación de los sistemas agrícolas ha provocado un cambio 

progresivo desde los paisajes complejos, con proporciones equilibradas de 

tierra cultivada y hábitats naturales o seminaturales, hacia los paisajes simples, 

en los que existe un elevado predominio de las tierras cultivadas (Manhoudt & 

de Snoo 2003; Roschewitz et al. 2005; Westmacott & Worthington 1997). Las 

actividades agrícolas asociadas a esta intensificación son la causa más 

frecuente de la pérdida de especies (Rosenzweig 1995; Saunders et al. 1991). 

Dentro de estos paisajes agrícolas, poblaciones de muchas especies de 

insectos persisten en la interfaz de las áreas cultivadas y los hábitats naturales 

(Matson et al. 1997; Tilman et al. 2001; Vitousek et al. 1997). Estos grupos de 

insectos incluyen importantes grupos funcionales, entre los que destacan los 

enemigos naturales que actúan como parasitoides sobre comunidades 

nidificantes de otros insectos (LaSalle & Gauld 1993). 

 Diversos estudios remarcan que la diversidad entomológica asociada a 

agroecosistemas está influenciada por los patrones de la matriz circundante 

(Chust et al. 2003; Dauber et al. 2003; Öckinger & Smith 2007) y, por tanto, el 

análisis del contexto espacial resulta esencial para comprender los sistemas 

ecológicos (Kareiva 1990; Tilman & Kareiva 1997). En particular, el contexto 

paisajístico tiene un fuerte efecto sobre la abundancia local de enemigos 

naturales de plagas de cultivos (Bianchi et al. 2005; Matson et al. 1997; Purtauf 

et al. 2005a) y su influencia puede superar los efectos del manejo agrícola que 

tiene lugar a escala local (Purtauf et al. 2005a; Roschewitz et al. 2005). La 

estructura del paisaje es, por tanto, un importante componente en la 

conservación del control natural de plagas de insectos (Tscharntke et al. 2007). 
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Asimismo, los parasitoides de especies nidificantes responden al cambio 

en el uso del suelo a nivel individual, de población y de comunidad, pudiendo 

alterar su comportamiento de búsqueda en función de la estructura modificada 

del paisaje y atacando a un rango de hospedadores en respuesta a una 

densidad alterada de los mismos (Cronin & Reeve 2003; Kareiva & 

Wennergren 1995; With et al. 2002). La fragmentación de hábitats naturales 

podría haber influido negativamente, entre otras funciones ecológicas, sobre el 

potencial regulador de plagas en los paisajes agrícolas, ya que la vegetación 

natural generalmente favorece la presencia de enemigos naturales en las 

inmediaciones del campo de cultivo (Purtauf et al. 2005b; Thies et al. 2003; 

Tscharntke & Brandl 2004; Tylianakis et al. 2006). 

Aunque los servicios proporcionados por estos organismos actúan 

localmente, su comportamiento individual, la biología de la población y la 

dinámica de la comunidad están influidos por la distribución de recursos a gran 

escala paisajística (Kremen et al. 2007). Estos recursos favorecen las 

poblaciones de enemigos naturales, esenciales en el control de poblaciones 

plaga en cultivos (Bianchi et al. 2006; Duelli & Obrist 2003), mejorando su 

impacto sobre las dinámicas poblacionales de hospedadores (Wilkinson & 

Landis 2005). Sin embargo, en la actualidad, la integridad y diversidad 

ecológica de los setos y otros hábitats banda, esenciales para estas 

comunidades (Bianchi et al. 2005; Geiger et al. 2009; Landis et al. 2000; Shaw 

2006; Tylianakis et al. 2004) está amenazada por la degradación, a través de 

manejos inapropiados directos o indirectos, y operaciones en los cultivos 

adyacentes (Marshall 1989; Maudsley 2000).  
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A pesar de que las relaciones entre especies y áreas han sido objeto de 

numerosos estudios, todavía permanece poco claro cómo algunos grupos 

funcionales de especies, tales como los parasitoides, responden a la 

estructuración de los paisajes agrícolas (Debinsky & Holt 2000; Didham et al. 

1996; Harrison & Bruna 1999; Steffan-Dewenter et al. 2001). En el presente 

trabajo se pretende analizar qué factores característicos de los paisajes 

agrícolas, tales como el grado de intensificación agrícola, el tipo de cultivo 

mediterráneo (viñedo, cereal o huerta) o la presencia de hábitats seminaturales 

en la matriz, determinan los parámetros biológicos de las poblaciones de 

enemigos naturales de comunidades de abejas y avispas de nidos-trampa. 

Teniendo en cuenta la importancia de las zonas de borde  para la persistencia 

de estos organismos, la presencia de hábitats banda de naturaleza 

seminatural, que forman parte de la matriz circundante a los cultivos, debería 

favorecer a estas poblaciones. Se pretende, por tanto, especificar qué 

estructuras seminaturales concretas son importantes para la persistencia de 

enemigos naturales, dentro de paisajes agrícolas mediterráneos. Por último, se 

analiza la naturaleza de la relación entre los parámetros biológicos que 

caracterizan a la población de enemigos naturales, y la abundancia de 

hospedadores (en términos de ocupación de nidos), de las comunidades de 

nidos-trampa, ya que en estudios previos se han observado tanto relaciones 

positivas (Cronin & Reeve 2003; Stireman & Singer 2002), como dependencias 

inversas (Stiling 1987), entre densidades de parasitoides y de hospedadores. 
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MÉTODOS 

 
Área de estudio 

 
Para la realización del estudio se seleccionaron dos regiones próximas, 

ambas pertenecientes a la provincia de la Rioja (norte de España). La primera 

región se localiza en las áreas de ribera del río Ebro, con una altitud media de 

450 m y en la que destacan los cultivos de viñedo y huerta, muy comunes en la 

zona. La segunda, paralela a la primera, se encuentra a una altitud media de 

634 m y constituye el área de cultivo de cereal en la provincia. Estas regiones 

se seleccionaron por albergar, en un área relativamente reducida, diferentes 

tipos de cultivos mediterráneos, en distintos grados de intensidad de uso del 

suelo. Adicionalmente, se conocía el manejo efectuado en los cultivos de la 

zona y se disponía de un número de parcelas suficiente para desarrollar el 

diseño experimental planteado. 

El estudio se llevó a cabo en 2007. Se seleccionaron un total de 18 

parcelas con tres tipos diferentes de cultivo típicamente mediterráneos (viñedo, 

cereal y huerta) y dos tipos de intensificación agrícola (baja intensificación vs. 

alta intensificación). Los cultivos de viñedo y cereal son monocultivos, siendo el 

primero de tipo perenne y el segundo de tipo anual. El cultivo de huerta es un 

policultivo, característico por presentar una alta variedad de cultivos diferentes 

en espacio y tiempo. Con el fin de seleccionar paisajes agrícolas con dos 

grados de intensificación, se atendió a tres variables numéricas que 

caracterizan la intensidad del uso del suelo agrícola.  El índice PAR (ratio 

perímetro/área -Perimeter/Area Ratio-) se calcula como el cociente entre el 

sumatorio de los perímetros y el sumatorio de las áreas de todas las parcelas 
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incluidas en el área de estudio. Esta medida es un reflejo de la forma 

estructural dominante de las parcelas (valores más altos corresponden a 

formas más lineales) (Salas et al. 2003) y su valor es menor en sistemas de 

elevada intensificación agrícola (F1,16=35,588;P<0,0001; test a posteriori de 

Tukey, baja intensificación (media=0,062 m/m2) vs. alta intensificación 

(media=0,035 m/m2); P<0,0001). El número total de parcelas 

(F1,16=11,131;P=0,004; test a posteriori de Tuckey, baja intensificación 

(media=318,56 parcelas por sector) vs. alta intensificación (media=160,78 

parcelas por sector); P=0,004) y el tamaño medio de las mismas 

(F1,16=7,389;P=0,015; test a posteriori de Tukey, baja intensificación 

(media=0,649 ha) vs. alta intensificación (media=1,878 ha); P=0,015) son 

también medidas características del grado de intensificación agrícola.  

Las zonas con una alta intensificación del uso del suelo presentan menor 

número de parcelas, de tamaños medios mayores que las zonas agrícolas 

menos intensificadas. La configuración del paisaje también difiere entre los dos 

grados de intensificación. En general, los sistemas de baja intensificación 

mantienen márgenes poco perturbados alrededor de las parcelas y la matriz de 

paisaje circundante es más compleja en cuanto a la distribución espacial de los 

hábitats naturales y seminaturales. Por su parte, los sistemas agrícolas 

altamente intensificados se muestran embebidos en paisajes más uniformes. 

Los márgenes de cultivo son escasos o en muchos casos están ausentes ya 

que las parcelas se ven sometidas a una mayor perturbación por prácticas 

agrícolas. Los hábitats seminaturales, en el caso de estar presentes, se 

localizan en puntos espacialmente limitados (Fig.1).   
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Figura 1.- Sectores de paisaje correspondientes a: (a) paisaje con alta intensificación 
agrícola y (b) paisaje con baja intensificación agrícola. Los fragmentos de hábitats 
seminaturales se muestran resaltados. 

 

Para cada combinación de cultivo/sistema se realizaron 3 réplicas, 

empleándose un total de 18 parcelas de estudio. Tanto el tamaño de las 

parcelas, para cada combinación cultivo/sistema, como el manejo realizado en 

las mismas, se intentaron mantener constantes, con el fin de estandarizar los 

posibles efectos locales del hábitat y para facilitar el estudio de los efectos de la 

estructura del paisaje (Steffan-Dewenter 2002). El tamaño medio de las 

parcelas de estudio fue de 0,857±0,191 ha y 1,598±0,207 ha para el cultivo de 

viñedo, en sistemas de baja intensificación y alta intensificación 

respectivamente; 0,588±0,094 ha y 3,141±1,786 ha para el cultivo de cereal y 

0,502±0,152 ha y 0,896±0,069 ha para el cultivo de huerta. 

 
Método de muestreo 

 
Con el fin de estandarizar las condiciones de los lugares de nidificación 

empleamos nidos-trampa, cuya eficacia en el estudio de comunidades de 

abejas y avispas ya ha sido comprobada por otros grupos de investigación, 
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permitiendo su utilización realizar análisis de parasitoidismo por enemigos 

naturales (Steffan-Dewenter 2002; Tscharntke et al. 1998; Tylianakis et al. 

2005). En cada una de las parcelas se colocaron dos trampas: una en el centro 

del cultivo y otra en uno de los bordes circundantes. Cada trampa constaba de 

un poste metálico de 1,5 m de longitud con dos tubos de PVC de 63 mm de 

diámetro, colocados uno a cada lado, y un tejadillo de madera en la parte 

superior. Cada tubo contenía 50 estaquillas de Phragmites australis (Cav.) Trin 

ex Steud y Arundo donax L. de 17 cm de longitud y 2-10 mm de diámetro, 

incluyéndose en todos los tubos el mismo número de estaquillas por diámetro. 

La parte posterior de cada tubo se cubrió con un tapón plástico, ofreciendo 

solamente una entrada para la nidificación. Todas las trampas se colocaron con 

una orientación NE (Martín Tomé 2006) y a una altura de 1 m sobre el suelo 

(Fig. 5, capítulo introductorio).   

Las trampas permanecieron en el campo desde mediados de abril hasta 

mediados de septiembre de 2007. Tras su recogida, los tubos se llevaron al 

laboratorio, donde se extrajeron los haces de estaquillas y se introdujeron en 

una cámara frigorífica a 4-6º C hasta su posterior procesado. Se abrió cada 

estaquilla, extrayéndose las celdas de cría de abejas y avispas, que se 

depositaron en viales. Durante la apertura de estaquillas se registró el número 

de celdas de cría intactas por nido, la mortalidad natural (medida como el 

número de celdas cuyo(s) ocupante(s) ya había(n) muerto el momento de la 

apertura de las estaquillas), el número de celdas atacadas por enemigos 

naturales y la ocupación general de los nidos. Con el fin de calcular la eficacia 

biológica de las especies de enemigos naturales, se comprobó la viabilidad de 
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las celdas de los mismos, registrando su mortalidad natural en el momento de 

la apertura de las estaquillas.  

Los viales se etiquetaron mediante un código y se depositaron de nuevo 

en la cámara frigorífica hasta la primavera siguiente, cuando se sometieron a 

temperatura ambiente hasta la emersión de los imagos, tras la diapausa-

quiescencia invernal. Posteriormente los individuos, tanto hospedadores como 

enemigos naturales, se identificaron hasta nivel especie. Tras la emersión e 

identificación de los adultos, se registró y calculó el % de parasitoidismo 

(medido como el porcentaje de celdas parasitadas frente al número total de 

celdas de cría de hospedadores), la eficacia biológica de los enemigos 

naturales (medida como el porcentaje de celdas parasitadas que alcanzaron el 

estado adulto, i.e. % de celdas que no sufrieron mortalidad natural), la riqueza 

específica de parasitoides y la diversidad de los mismos (índice de Simpson, 1-

λ’=1-∑(Ni*(Ni-1)/(N*(N-1))). 

Análisis del contexto paisajístico 

El paisaje circundante en cada parcela de estudio se caracterizó 

empleando análisis de fotos aéreas (Gobierno de La Rioja). Alrededor del 

centro de cada parcela seleccionada se estableció un sector de 1 km de radio, 

de acuerdo a los resultados de estudios previos sobre distancias de forrajeo de 

comunidades de abejas y avispas de nidos-trampa (Gathmann & Tscharntke 

2002; Steffan-Dewenter et al. 2002). Los sectores de paisaje establecidos para 

las diferentes parcelas de estudio no se solapaban, ya que la distancia entre 

las mismas variaba entre 2,3 y 67,2 km. Para cada sector, el área total de cada 

tipo de hábitat se cuantificó por separado, empleando Sistemas de Información 

Geográfica mediante el paquete informático ARCGIS 9.3 (ESRI). Los tipos de 
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hábitat se clasificaron en: bosques, hábitats secuenciales (zonas próximas a 

bosques naturales, poco perturbadas y con vegetación en estado de sucesión), 

vegetación  de ribera (bosques galería, vegetación asociada a corrientes de 

agua), masas de agua (ríos, lagos, grandes canales de riego), setos y 

márgenes de cultivos, caminos agrícolas (pistas de suelo desnudo con 

vegetación asociada a los márgenes) parcelas de viñedo, parcelas de cereal y 

parcelas con cultivo de huerta. Se calculó el porcentaje de cobertura de 

hábitats seminaturales, incluyendo hábitats adecuados para estas 

comunidades por proporcionar lugares de nidificación y recursos alimenticios. 

Así en el cálculo del porcentaje total de cobertura de hábitats seminaturales en 

cada sector se incluyeron las proporciones de bosques, hábitats secuenciales, 

vegetación de ribera, setos y márgenes de cultivos y caminos agrícolas. 

Finalmente, se calculó el tamaño de cada parcela de estudio, para su inclusión 

como posible variable en el análisis.   

Se llevó a cabo un Análisis de Componentes Principales (PCA) como 

análisis exploratorio para valorar, entre todas las variables de paisaje medidas, 

las que se encontraban correlacionadas y no podían ser incluidas 

simultáneamente en el análisis. Los dos primeros componentes principales, 

ortogonales entre sí, explicaban un 51% de la varianza global, seleccionándose 

variables con una elevada carga factorial por cada uno de estos dos 

componentes. En el primer componente, el porcentaje de cobertura de hábitats 

seminaturales, se mostraba correlacionado positivamente con el porcentaje de 

hábitats secuenciales (carga factorial, R=0,809; P=0,0003) y el porcentaje de 

bosques (carga factorial, R=0,799; P=0,0001). En el segundo componente, las 

variables intensificación agrícola (carga factorial, R=0,408) y no se encontraba 
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correlacionada con otras variables del paisaje ni entre sí (todos los P>0,005, 

n=18). Se testó mediante ANOVA la relación entre las variables paisajísticas 

porcentaje de cobertura de hábitats seminaturales e intensificación agrícola. El 

porcentaje de hábitats seminaturales no varió significativamente entre los dos 

grados de intensificación del uso del suelo (ANOVA, F1,16=2,301; P=0,149). 

Asimismo, se llevó a cabo un PCA para valorar la correlación entre las 

variables locales registradas: tipo de cultivo local (el tipo de cultivo en el que se 

instalaron las trampas, i.e. viñedo, cereal, huerta) y el tamaño de la parcela. El 

análisis reveló una alta correlación entre las variables tamaño de parcela y tipo 

de cultivo local, especialmente para los cultivos de cereal (carga factorial, 

R=0,704; P=0,001) y  huerta (carga factorial, R=-0,501; P=0,034).  

La posible influencia de la variable local tipo de cultivo sobre las 

variables paisajísticas se testó mediante ANOVA. El porcentaje de hábitats 

seminaturales no mostró diferencias significativas entre los tres tipos de cultivo 

locales analizados en el estudio (ANOVA, F1,16=0,219; P=0,80). Por otro lado, 

con el fin de valorar la influencia del tipo de cultivo sobre la variable 

intensificación agrícola, empleamos en el análisis las variables numéricas 

utilizadas para definirla. Ni el PAR (ratio perímetro/área) (ANOVA, F1,16=0,870; 

P=0,439) ni el tamaño medio de las parcelas (ANOVA, F1,16=1,758; P=0,206) 

fue significativamente diferente para los tipos de cultivo analizados. 

Únicamente el número total de parcelas mostró una significación marginal 

(ANOVA, F1,16=3,935; P=0,042). 
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Análisis estadístico 

 
Empleamos Modelos Lineales Generales (GLM) para analizar los 

efectos, para la comunidad de enemigos naturales, de las variables explicativas 

sobre las siguientes variables dependientes: número total de celdas atacadas 

(para hospedadores en general), parasitoidismo (%), eficacia biológica (%), 

riqueza de especies y diversidad. Las variables explicativas empleadas fueron 

las siguientes: a) variables a escala paisajística: (1) porcentaje de cobertura de 

hábitat seminatural (variable general que incluye en su valor a la medida de 

otros hábitats concretos); (2) porcentaje de hábitats secuenciales; (3) 

porcentaje de bosques; (4) porcentaje de márgenes -las variables paisajísticas 

correlacionadas (i.e % de hábitats seminaturales, % de hábitats secuenciales y 

% de bosques) que no se incluyeron simultáneamente en los mismos modelos, 

sino que se analizó su efecto sobre las variables dependientes por separado-; y 

(5) la variable cualitativa intensificación agrícola (baja intensificación vs. alta 

intensificación); b) tipo de cultivo local (viñedo, cereal, huerta) como variable a 

escala local; y c) número total de celdas de cría, como variable relacionada con 

la comunidad de hospedadores de nidos-trampa. Adicionalmente, se testó la 

presencia de interacciones ecológicamente relevantes.  

Los datos de las estaquillas procedentes de los dos tubos presentes en 

cada trampa se analizaron conjuntamente, ya que su posición  (izquierda-

derecha) no se considera ecológicamente relevante. Asimismo, en un análisis 

preliminar se analizó la influencia de la posición de la trampa (borde y centro) 

en cada uno de los lugares de estudio para las variables dependientes: número 

de celdas de cría, riqueza total de especies, riqueza total de especies 

hospedadoras y riqueza total de especies de parasitoides. Dado que no se 
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detectó un efecto significativo de la posición de la trampa (borde vs. centro) en 

las variables dependientes analizadas, los datos de las estaquillas procedentes 

de la trampas del borde y del centro de cada lugar de estudio se analizaron 

conjuntamente (núm. celdas cría (ANOVA, F1,35=0,104; P=0,794); riqueza total 

(ANOVA, F1,35=3,073; P=0,089); riqueza hospedadores (ANOVA, F1,35=2,854; 

P=0,100); y riqueza enemigos naturales (ANOVA, F1,35=1,737; P=0,100)). 

Todas las variables mostraron una distribución normal, excepto los datos 

referentes al porcentaje de parasitoidismo, a los que se aplicó una 

transformación arcoseno de la raíz cuadrada de la variable (Y*= arcoseno √Y) 

(tal como sugieren Gotelli & Ellison 2004 para porcentajes). Las variables e 

interacciones que no contribuían con un p<0,05 se eliminaron del modelo 

mediante ―eliminación hacia atrás‖ (stepwise backward). El análisis estadístico 

de los datos se llevó a cabo con XlStat 2009 (Addinsoft). Para el cálculo de los 

índices de diversidad se utilizó PRIMER 5.2 (PRIMER-E Ltd). 

Para valorar la posible relación entre el parasitoidismo (medido como el 

número de celdas atacadas por enemigos naturales) y la ocupación de nidos, 

empleamos un análisis de regresión lineal. Con el fin de evitar la  

pseudorréplica, para el análisis se seleccionó aleatoriamente sólo uno de los 

cuatro haces de 50 estaquillas por cada uno de los lugares de estudio. En el 

análisis se emplearon, como variables explicativas relativas a la ocupación, el 

número de estaquillas ocupadas en el tubo-muestra y el número total de celdas 

de cría (transformación Y*= 4√Y), frente al número total de celdas atacadas en 

el tubo (transformación Y*= √Y)). 
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El análisis estadístico de los datos se llevó a cabo con XlStat 2009 

(Addinsoft). Para el cálculo de los índices de diversidad se utilizó PRIMER 5.2 

(PRIMER-E Ltd). 

 
RESULTADOS 

Se analizaron un total de 3.600 estaquillas, de las cuales 1.048 se 

encontraban ocupadas. Se registraron un total de 3.146 celdas de cría 

pertenecientes a 35 especies hospedadoras: 15 especies de abejas solitarias 

(Hymenoptera: Apoidea: Megachilidae) pertenecientes a las tribus Osmiini (9 

species), Megachilini (4 species) y Anthidiini (2 species) y 7 especies (Fam. 

Colletidae) pertenecientes a la subfamilia Hylaeinae.; 6 especies de avispas 

Spheciformes (Hymenoptera: Crabronidae) y 7 especies de avispas eumeninos 

(Hymenoptera: Eumeninae).  

Se encontraron 10 especies de enemigos naturales en 358 celdas de 

cría (295 celdas de abejas, 29 celdas de avispas Spheciformes y 24 celdas de 

avispas eumeninos), alimentándose de larvas de abejas o avispas 

(parasitoides), o de sus recursos alimenticios (cleptoparasitoides); enemigos 

naturales pertenecientes a las familias Sapygidae, Torymidae, Eulophidae y 

Chrysididae (Hymenoptera); Sarcophagidae y Bombyliidae (Diptera) y a la tribu 

Anthidiini, en el caso de dos especies de abejas parasitoides (Hymenoptera: 

Apoidea: Megachilidae). Entre los enemigos naturales se encuentra un 

depredador de la familia Dermestidae (Coleoptera) que se incluye en el análisis 

de parasitoidismo (Anexo II). 

El número total de celdas atacadas por enemigos naturales, en cada 

tubo-muestra, está positivamente relacionado con el número de celdas de cría 
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de hospedadores (Tabla I.A). Asimismo, un aumento en la presencia de 

hábitats seminaturales en la matriz incrementa también el valor de esta 

variable, aunque con un efecto menos marcado. El porcentaje de 

parasitoidismo registrado para las comunidades de nidos-trampa no mostró 

relación con ninguna de las variables explicativas incluidas en el modelo. 

 
Tabla I.- GLMs de la relación entre las variables explicativas (de paisaje, locales y 
relacionadas con la comunidad de hospedadores) y los parámetros de la comunidad 
de enemigos naturales: (A) número total de celdas atacadas; (B) riqueza de especies; 
(C) diversidad; y (D) eficacia biológica. Solo se incluyen las variables significativas 
(tipo de cultivo local c: cereal; h: huerta). 
 
 

 
 

 

Tanto la riqueza como la diversidad de especies de enemigos naturales 

se ven también determinadas por el número de celdas de cría de 

hospedadores presentes en los nidos-trampa (Tablas I.B y I.C). 

Adicionalmente, la presencia de hábitats seminaturales en la matriz muestra un 

efecto positivo y altamente significativo sobre la riqueza de especies, aunque 

no afecta a la diversidad. Esta última exhibe, sin embargo, una fuerte relación 

con la variable puntual porcentaje de bosques (Tabla I.C), cuya presencia en la 

matriz de paisaje agrícola incrementa la diversidad de enemigos naturales. 

Variable dependiente Variable en el modelo Valor F P R2 Adj.

(A)  Celdas atacadas Hábitats seminaturales (%) 0,359 4,623 0,048 0,473
Núm. celdas de hospedadores 0,186 12,665 0,003

(B) Riqueza de especies Hábitats seminaturales (%) 0,053 19,823 0,000 0,693
Núm. celdas de hospedadores 0,008 20,469 0,000

(C)   Diversidad (1-λ') Bosques (%) 0,012 6,413 0,023 0,459
Núm. celdas de hospedadores 0,001 10,023 0,006

(D)   Eficacia Márgenes (%) -0,160 13,660 0,004 0,837
Hábitats secuenciales (%) 0,482 15,568 0,002
Tipo de cultivo local c  -7,239 20,328 0,000

h  -16,496

Márgenes*Hábitats secuenciales -0,117 17,454 0,002
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Finalmente, la eficacia registrada para los enemigos naturales se ve 

fuertemente influenciada por el tipo de cultivo local (cultivo en el que se 

encuentra localizado cada nido-trampa) (Tabla I.D): tanto en los cultivos de 

huerta como en los de cereal, el número de celdas parasitadas que alcanzan el 

estado adulto (i.e. eficacia) se ve reducido.  

 

 

Figura 2.- Modelo gráfico del efecto de las variables % de márgenes y % de hábitats 
secuenciales, (para los cultivos de cereal, huerta y viñedo) sobre la eficacia de los 
enemigos naturales. En el modelo se emplean los rangos registrados para ambas 
variables en los paisajes asociados a estos cultivos. 

 

Adicionalmente, la eficacia está también determinada por la presencia de 

otras dos variables puntuales medidas en la matriz de paisaje agrícola: 

porcentaje de hábitats secuenciales, que ejerce un efecto positivo, y porcentaje 

de setos y márgenes de cultivos, con un efecto negativo sobre la variable de 

estudio. Estas dos variables muestran entre sí una relación multiplicativa 

(reflejada por la existencia de una interacción significativa) de efecto negativo 
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(Fig.2): el aumento combinado del porcentaje de hábitats secuenciales y del 

porcentaje de márgenes en el paisaje agrícola, en los tres cultivos analizados, 

reduce la eficacia de los enemigos naturales hasta en un 50%. 

Para valorar la relación entre el parasitoidismo y la ocupación de nidos, 

comparamos en un nuevo análisis la relación entre el número total de celdas 

atacadas por enemigos naturales frente al número total de estaquillas 

ocupadas en cada trampa y frente al número total de celdas de cría presentes 

en dichas estaquillas (Tabla II). 

 
Tabla II.-  Relación entre el número de celdas atacadas en un nido por enemigos 
naturales y la ocupación de los nidos. El número de estaquillas ocupadas y el número 
de celdas de cría corresponden al total registrado en los grupos de haces de 50 
estaquillas (tubos) seleccionados al azar para cada lugar de estudio. 
 

 
 

 
Figura 3.- Modelo del efecto de las variables número de estaquillas ocupadas y del 
número de celdas de cría de hospedadores sobre el número de celdas atacadas por 
enemigos naturales.  

Variable dependiente Variable explicativa Valor F P R 2 Adj.

PARASITOIDISMO OCUPACIÓN DE NIDOS

Total celdas atacadas Nº estaquillas ocupadas 1,073 20,555 0,000 0,670
Nº total de celdas de cría — — ns —

Estaquillas ocupadas*Celdas de cría -0,273 16,379 0,001
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El número de estaquillas ocupadas por tubo y el número de celdas de 

cría determinan el número total de celdas atacadas. Este número se 

incrementa en función de las estaquillas ocupadas, aunque el incremento es 

menor cuanto mayor es el número de celdas de cría (Fig. 3). 

 

DISCUSIÓN 

La persistencia de los enemigos naturales de comunidades de nidos-

trampa en agroecosistemas mediterráneos está determinada por la estructura 

del paisaje agrícola y la densidad de hospedadores asociada a los mismos. Los 

aspectos de la comunidad relacionados con la riqueza y diversidad de especies 

y la eficacia de los parasitoides se ven afectados por la estructura de la matriz 

paisajística, apoyando los resultados obtenidos por otros autores (Cronin & 

Reeve 2003; Thies et al. 2005; Thies et al. 2003; Tscharntke 2000). A pesar de 

no haber detectado relación entre la intensificación agrícola dominante en la 

matriz y las variables de estudio, en general, los paisajes estructuralmente 

complejos soportan un mayor rango de parasitoidismo que los paisajes más 

simples con un alto porcentaje de tierra cultivada (Thies & Tscharntke 1999), ya 

que los parasitoides son altamente susceptibles a las perturbaciones debido a 

su especialización como nivel trófico superior (Holt et al. 1999; Lawton 1995; 

Pimm 1991). 

La intensificación agrícola llevada a cabo en los paisajes agrícolas 

mediterráneos analizados en el presente estudio ha conducido a que la 

presencia de los hábitats naturales y seminaturales se haya visto reducida a 

pequeños fragmentos, sometidos a diferentes grados de perturbación. Sin 

embargo, la importancia del papel que juega cada tipo de estructura paisajística 
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no es fácil de establecer, ya que muchos de los parámetros que conforman el 

paisaje se encuentran correlacionados (Boccaccio & Petacchi 2009). La riqueza 

de enemigos naturales se ve incrementada con la presencia de hábitats 

seminaturales (incluyendo diferentes tipos de hábitat) en la matriz circundante a 

la parcela de estudio. Otros autores han observado una relación positiva entre 

la riqueza de enemigos naturales y la diversidad de hábitats (Steffan-Dewenter 

2003). Estos resultados son debidos al hecho de que distintos tipos de hábitat 

pueden favorecer la persistencia de diferentes especies de enemigos naturales 

(Bianchi et al. 2006). Los hábitats cultivados son medios hostiles para muchas 

especies de enemigos naturales (Andersen 1997; Pfiffner & Luka 2000) y la 

presencia de estos hábitats adecuados, relativamente poco perturbados y 

permanentes, concentra una amplia biodiversidad (Duelli & Obrist 2003; Klein 

et al. 2002; Kruess 2003; Schmidt & Tscharntke 2005). 

Por otro lado, los resultados muestran que la diversidad de especies de 

enemigos naturales de comunidades de nidos-trampa se incrementa con la 

presencia de bosques naturales y seminaturales en la matriz paisajística 

circundante (Tscharntke 2000). Un alto número de especies de parasitoides 

está asociado con estos hábitats forestales, en los cuales se ha observado una 

amplia diversidad de enemigos naturales (Bianchi et al. 2006; Denys & 

Tscharntke 2002; Maudsley et al. 2002; Schmidt & Tscharntke 2005). Los 

hábitats forestales proporcionan microclimas más moderados que las zonas 

agrícolas (Forman & Baudry 1984) y, junto a la mayor diversidad de fuentes de 

néctar presente en los bordes de estos fragmentos naturales (Dyer & Landis 

1996; Dyer & Landis 1997), proporcionan recursos esenciales para un amplio 

rango de enemigos naturales (Bianchi et al. 2006). 
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La eficacia registrada para la comunidad de enemigos naturales se 

incrementa con la complejidad del paisaje agrícola circundante al cultivo, y 

diversos estudios previos han demostrado que los enemigos naturales son más 

efectivos en paisajes estructuralmente complejos (Kareiva & Wennergren 1995; 

Menalled et al. 1999; Roland & Taylor 1997; Thies & Tscharntke 1999). 

El tipo de cultivo local presente en la parcela agrícola donde se localiza 

la trampa determina la eficacia de los enemigos naturales de las comunidades 

de abejas y avispas nidificantes. Las huertas son policultivos caracterizados por 

presentar una amplia diversidad de cultivos en tiempo y espacio, en parcelas 

de pequeño tamaño. Sin embargo, y a pesar de presentar márgenes con una 

densa cobertura de vegetación adecuada para la hibernación de parasitoides 

(Dennis et al. 1994), la presencia de estos cultivos en la parcela de estudio 

tiene un efecto negativo sobre la eficacia de los enemigos naturales. La 

actividad de los parasitoides está fuertemente relacionada con la complejidad 

de los hábitats, atendiendo a escalas que van más allá de los márgenes de las 

parcelas (Kruess 2003; Thies et al. 2005; Thies et al. 2003); por lo tanto, en 

estos cultivos de huerta el aislamiento o el propio tamaño de los mismos 

podrían ser un factor limitante en su efectividad (Clough et al. 2007).  

La presencia de cereal como cultivo local también reduce la eficacia de 

los enemigos naturales de comunidades de nidos-trampa. El parasitoidismo es 

generalmente más bajo en cultivos anuales que en hábitats menos perturbados 

(Kruess 2003) y este monocultivo anual se caracteriza por presentar grandes 

tamaños de parcela, que sufren la destrucción total de la cobertura vegetal en 

verano (Holland & Reynolds 2003; Thorbek & Bilde 2004), rodeadas por 

hábitats margen con vegetación perenne o anual. Estos márgenes se ven 
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sometidos a diversas prácticas agrícolas derivadas de la intensificación, que 

reducen la diversidad de plantas en flor y la cobertura vegetal, lo cual tiene un 

impacto negativo sobre las poblaciones de parasitoides (Maudsley et al. 2002), 

cuya longevidad y fecundidad se incrementa con la disponibilidad de fuentes de 

néctar (Costamagna & Landis 2004; Lee et al. 2004; Wäckers 2001). El efecto 

de este tipo de cultivo y de las actuaciones que se llevan a cabo sobre el 

mismo podría compararse al de una alta intensificación agrícola, que reduce la 

diversidad y la abundancia de hospedadores, influyendo directamente sobre las 

comunidades de enemigos naturales y por tanto sobre su función ecológica 

(Tylianakis et al. 2006). 

A nivel paisajístico, la eficacia de los enemigos naturales se relaciona 

positivamente con la presencia de hábitats secuenciales, zonas seminaturales 

de sucesión, caracterizadas por presentar una cobertura vegetal herbácea 

mezclada con arbustos de bajo porte. La mejora de la actividad de los 

enemigos naturales está asociada en muchos casos a la presencia de estos 

hábitats herbáceos (Bianchi et al. 2006) donde se pueden localizar plantas 

específicas que proporcionen alimento a estos individuos (Baggen et al. 1999; 

Wäckers 2001). La mayor abundancia de recursos como néctar y polen podrían 

tener un marcado efecto sobre la eficacia de estas poblaciones de enemigos 

naturales (Tylianakis et al. 2004), que son más efectivos en paisajes 

estructuralmente complejos (Menalled et al. 1999; Roland & Taylor 1997; Thies 

& Tscharntke 1999). Sin embargo, se observa que la presencia en la matriz de 

márgenes aislados rodeando a las parcelas, tiene el efecto contrario sobre la 

eficacia de los enemigos naturales, a pesar de que diversos estudios han 

demostrado que estos bordes no cultivados actúan como reservorio de este 



 
Capítulo 3: Enemigos naturales y paisaje agrícola 125 

grupo (Coombes & Sotherton 1986; Dennis & Fry 1992; Geiger et al. 2009) y 

proporcionan un amplio rango de servicios ecológicos (Olson & Wäckers 2007). 

La presencia combinada de mayores proporciones de márgenes de cultivos 

junto a hábitats secuenciales en los paisajes agrícolas de los tres cultivos 

analizados, provoca la reducción de la efectividad de los enemigos naturales, 

limitando el efecto positivo mostrado por la presencia de los hábitats 

secuenciales. Tanto las dinámicas de población como la estructura de las 

comunidades dentro de los paisajes agrícolas se ven determinados por el 

hábitat no cultivado adyacente (Boccaccio & Petacchi 2009) tales como setos o 

márgenes de cultivos, y éstos podrían actuar proporcionando hospedadores 

alternativos, recursos alimenticios y refugios frente a la perturbación a la que se 

ven sometidos los enemigos naturales en las parcelas agrícolas (Bianchi et al. 

2005; Geiger et al. 2009; Landis et al. 2000; Shaw 2006; Tylianakis et al. 2004). 

Sin embargo, los márgenes de cultivos también pueden actuar como 

amortiguadores frente a la aplicación de plaguicidas (Carvell et al. 2007) y otras 

perturbaciones asociadas a las prácticas agrícolas características de los 

hábitats cultivados (Tscharntke et al. 2007). Los enemigos naturales, por 

pertenecer a niveles tróficos superiores, son más sensibles a las 

perturbaciones del medio (Ewers & Didham 2006; Holt et al. 1999). Su eficacia, 

por tanto, podría verse reducida por el impacto de la aplicación de plaguicidas 

químicos en los sistemas agrícolas intensificados estudiados, que tienen 

demostrados efectos adversos a nivel ambiental y sobre la biodiversidad 

(Östman et al. 2003). 

 A pesar de la influencia que los márgenes de cultivos parecen ejercer 

sobre el parasitoidismo por enemigos naturales (Bianchi et al. 2005; Bianchi & 
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van der Werf 2003; Dennis & Fry 1992; Geiger et al. 2009), la riqueza de 

especies y el rango de parasitoidismo registrados en el presente estudio no 

mostraron diferencias entre los emplazamientos de las trampas (i.e. borde y 

centro de la parcela). La falta de un efecto del borde puede ser explicada por el 

tipo de paisajes analizados. En estudios previos, han podido encontrarse 

diferencias entre borde y centro en paisajes estructuralmente simples, aunque 

no en los más complejos (Thies & Tscharntke 1999). El efecto borde podría 

verse moderado por el tipo de matriz, y la interacción entre enemigos naturales 

y hospedadores dependería del paisaje circundante (Tscharntke et al. 2002), 

donde la presencia de hábitats seminaturales estaría enmascarando este 

efecto. 

La actividad de los enemigos está fuertemente relacionada con la 

ocupación de nidos (medida a través del número total de estaquillas ocupadas) 

y  con el número de celdas de cría establecidas por los hospedadores. Estos 

resultados apoyan los observados por otros autores en cuanto a que los 

parasitoides presentan una correlación positiva con la abundancia local y la 

distribución regional de sus hospedadores (Cronin & Reeve 2003; Durrer & 

Schmid-Hempel 1995; Steffan-Dewenter & Schiele 2008; Stireman & Singer 

2002), mostrando relaciones de densidad-dependencia. Estos hospedadores 

suelen ser los de las especies más abundantes y, en general, los nidos en 

agregaciones naturales o en nidos-trampa se encuentran más parasitados que 

los nidos aislados (Steffan-Dewenter & Schiele 2008). Sin embargo, los 

resultados reflejan una mayor actividad de los enemigos naturales (i.e. celdas 

atacadas) en grupos de estaquillas ocupados con menor número de celdas de 

cría. Esta respuesta podría deberse a una menor eficacia de las estrategias de 
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los hospedadores para evitar el parasitoidismo (ver Weaving 1995) en las 

estaquillas con menor número de celdas establecidas, que podrían ser más 

susceptibles al ataque por enemigos naturales. Algunos estudios encuentran 

una relación positiva entre la densidad de hospedadores y la de parasitoides 

(Cronin & Reeve 2003; Stireman & Singer 2002), mientras que otros hallan una 

dependencia inversa (revisión de Stiling 1987) o incluso, ausencia de evidencia 

de esta relación frente a la densidad espacial (Esch et al. 2005; Reeve & 

Murdoch 1985; Walker & Welter 2004). En cualquier caso, la combinación de 

estas variables de la comunidad de hospedadores con la variable paisajística 

porcentaje de hábitats seminaturales, podría poner de manifiesto que la 

eficacia de los enemigos naturales, estaría influenciada tanto por la abundancia 

de hospedadores como por la disponibilidad de recursos para estos últimos 

(Doak 2000; Esch et al. 2005), lo cual también se vería favorecido por un 

paisaje agrícola más complejo (Gardner et al. 1995; Hansen 2000; Humphrey 

et al. 1999; Lassau & Hochuli 2005; York 1999). Con el fin de favorecer la 

diversidad como medio más efectivo de mantener las funciones del ecosistema 

en estos paisajes cambiantes (LaSalle & Gauld 1993), el manejo del paisaje 

agrícola dirigido a evitar el aislamiento de los campos de cultivo, mediante el 

mantenimiento de estructuras asociadas que promuevan la conectividad y el 

movimiento dentro de la matriz, podrían compensar la pérdida de hábitats en 

sistemas agrícolas intensificados, favoreciendo a las poblaciones de enemigos 

naturales. 

Conclusión 

 
Los paisajes agrícolas, formados por un mosaico de hábitats naturales, 

son esenciales para la persistencia de enemigos naturales de comunidades de 
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abejas y avispas nidificantes en nidos-trampa. La estructura de sus 

comunidades locales, así como la dinámica de las poblaciones y sus funciones 

ecológicas dependen de la complejidad estructural del paisaje (Bianchi 2003; 

Boccaccio & Petacchi 2009; Hanski 1998; Tilman & Kareiva 1997),  tanto desde 

la perspectiva de la conectividad de los hábitats remanentes (permitiendo sus 

movimientos en la matriz agrícola) como desde el punto de vista del 

favorecimiento de las poblaciones de hospedadores potenciales, de cuya 

densidad dependen fuertemente. La presencia de hábitats seminaturales, como 

bosques naturales, hábitats secuenciales y márgenes de parcela, favorece la 

actividad de las poblaciones de enemigos naturales, manteniendo la riqueza y 

diversidad del grupo y asegurando así su función ecológica en el ecosistema. 

Los esfuerzos dirigidos a la conservación de estas poblaciones de enemigos 

naturales  en agroecosistemas deberían contemplar el mantenimiento de estos 

hábitats y su conectividad. 
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Capítulo 4 

¿Qué factores locales de la parcela de cultivo modelan las 

comunidades de abejas, avispas y sus enemigos naturales? 

 

RESUMEN 

Durante las últimas décadas, la expansión de la agricultura ha dado 

lugar a una disminución de los hábitats no cultivados adyacentes a las parcelas 

agrícolas, cuya superficie se ha visto reducida considerablemente. A escala 

local, la intensificación del uso de la tierra ha afectado a la biodiversidad 

mediante el cambio en las prácticas agrícolas, modificando la distribución 

espacial y temporal de los recursos florícolas y nidificantes de los hábitats 

margen, importantes para la dinámica de poblaciones y la composición de 

muchas comunidades de insectos. La estructura y composición de la 

vegetación asociada a los hábitats margen, hábitat físico de multitud de 

organismos, es determinante para numerosos grupos de insectos, aunque la 

influencia que los factores locales asociados a las parcelas de cultivo tienen 

sobre las comunidades es poco conocida. 

Empleando nidos-trampa estandarizados y muestreos mediante 

mangueo, analizamos la relación entre diferentes variables locales asociadas a 

los márgenes (densidad de borde, porcentaje de cobertura floral y riqueza de 

especies de plantas con flor), el tipo de cultivo local (viñedo, cereal y huerta), y 

los parámetros biológicos que caracterizan a las comunidades de abejas, 

avispas y sus enemigos naturales, en agroecosistemas mediterráneos con dos 

grados de intensificación agrícola. 



 
138 Capítulo 4: Factores locales y comunidades 

La cobertura de flores y la riqueza de plantas en flor determinan los 

patrones observados para la comunidad de abejas de nidos-trampa. La 

abundancia de especies polilécticas, en términos de establecimiento de celdas 

de cría, está negativamente relacionada con la cobertura floral, mientras que 

los porcentajes de mortalidad y parasitoidismo de la comunidad vienen 

determinados por la riqueza de plantas con flor y el tipo de cultivo local. El 

porcentaje de cobertura floral condiciona tanto la mortalidad natural en 

comunidades de avispas de nidos-trampa, a través de la disponibilidad de 

presas de calidad asociadas a la vegetación, como el porcentaje de 

parasitoidismo por enemigos naturales, en relación con un aumento de la 

disponibilidad de hospedadores alternativos en el hábitat margen. Tanto la 

riqueza de enemigos naturales de nidos-trampa como de la comunidad general 

persistente en las parcelas agrícolas analizadas, viene determinada por la 

densidad de borde adyacente a las mismas, apoyando la idea de que la 

presencia de estos hábitats refugio son esenciales para la persistencia de 

parasitoides en agroecosistemas.  

Conocer los factores locales que dirigen los parámetros de las 

comunidades de abejas, avispas y sus enemigos naturales podría ayudar a 

establecer esquemas agroambientales adecuados para su conservación y, por 

tanto, al mantenimiento de sus funciones ecológicas en paisajes agrícolas. 

 

PALABRAS CLAVE 

Nidos-trampa, mangueo, abejas polilécticas, abejas oligolécticas, avispas, 

enemigos naturales, densidad de borde, cobertura floral, riqueza de plantas con 

flor, hábitats margen, cultivo local 
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INTRODUCCIÓN 

En los paisajes agrícolas europeos la intensificación agrícola, a 

diferentes escalas espaciales, ha provocado un declive generalizado de 

muchas especies de plantas y animales (Benton et al. 2003; Krebs et al. 1999) 

a través de los cambios en el uso de la tierra y las pérdidas en la diversidad de 

hábitats (Benton et al. 2003; Carvell 2002). Las políticas de usos del suelo 

afectan a la estructura del paisaje, y a la calidad del hábitat, a escalas que van 

desde las regiones agrícolas en su totalidad a los campos de cultivo 

individualmente (Kremen et al. 2007). A escala local, la intensificación agrícola 

ha afectado a la biodiversidad mediante el cambio en las prácticas agrícolas 

(Benton et al. 2003). Durante las últimas décadas, se ha producido una 

expansión de los cultivos anuales a costa de hábitats no cultivados, adyacentes 

a las tierras de cultivo, cuya superficie se ha visto reducida considerablemente 

(Lagerlöf & Wallin 1988; Tilman et al. 2001).  

Los cultivos anuales están frecuentemente rodeados por hábitats 

margen con vegetación ―no cultivada‖ perenne o anual, tales como barbechos, 

praderas, setos y márgenes de cultivo, cuya alteración es el resultado de una 

serie de actividades antropogénicas, y que afectan a la distribución espacial y 

temporal de recursos florícolas y nidificantes (Tscharntke et al. 2005a) 

importantes para la dinámica de poblaciones y composición de muchas 

comunidades de insectos (Potts et al. 2003; Potts et al. 2005; Westrich 1996). 

Además, estos márgenes proporcionan refugios y reservorios permanentes, 

para vertebrados e invertebrados, en las tierras cultivadas (Denys & Tscharntke 

2002; Duelli & Obrist 2003; Hinsley & Bellamy 2000; Meek et al. 2002; Perfecto 
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& Vandermeer 2002) y están sujetos a numerosos fenómenos que impactan 

sobre la riqueza de especies (Boutin & Jobin 1998). 

En muchos casos, los hábitats margen están relativamente poco 

perturbados. Representan áreas permanentes dentro de los paisajes agrícolas 

cambiantes (Bianchi et al. 2006), actuando como importantes zonas de 

transición entre los hábitats en las tierras de cultivo (Lagerlöf & Wallin 1993). 

Las parcelas agrícolas son medios hostiles para muchas especies y 

consecuentemente, la diversidad está concentrada en estos hábitats más 

estables (Kleijn et al. 2001; Meek et al. 2002). 

Frente al declive global de la biodiversidad, la atención se ha focalizado 

en las implicaciones que la pérdida de especies tiene sobre el mantenimiento 

de las funciones en los ecosistemas (Hooper et al. 2005; Tilman et al. 2006). 

Entre ellas, el declive de insectos visitantes de flores (Goulson et al. 2005) ha 

sido atribuido a los cambios en el uso del suelo que dan como resultado 

pérdidas de vegetación herbácea perenne rica en néctar (Osborne et al. 1991). 

La vegetación asociada a los hábitats margen es determinante, sobre todo 

porque actúa claramente como el hábitat físico de la mayoría de los artrópodos 

y también porque diversos insectos están asociados con un número limitado de 

especies de plantas (Lewinsohn et al. 2005; Novotny & Basset 2005). 

La respuesta de los individuos, de las poblaciones y de las 

comunidades, a los cambios en el uso de la tierra está modelada por la 

distribución espacial y temporal de recursos florísticos, de nidificación y de 

hibernación, en relación con las capacidades de forrajeo y dispersión (Kremen 

et al. 2007). Las abejas dependen del polen para la reproducción, un recurso 

que se halla espacial y temporalmente limitado, (sólo es producido por las 
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plantas como recompensa para atraer polinizadores (Roulston & Cane 2000; 

Wcislo & Cane 1996), y la disponibilidad de los recursos florísticos (polen, 

néctar, aceites y resinas) es un factor importante en la estructuración de las 

comunidades de polinizadores. Las abejas silvestres son conocidas por ser los 

principales polinizadores en muchos ecosistemas (Winfree et al. 2008), a través 

de su papel clave en la reproducción de la mayoría de las especies de plantas 

(Fontaine et al. 2006; Klein et al. 2007), contribuyendo, hasta en un 35% en la 

producción de cultivos a nivel mundial (Klein et al. 2007).  

Por otro lado, dentro de las comunidades de avispas presentes en 

paisajes agrícolas, las avispas eumeninos normalmente utilizan larvas de 

tortrícidos para el aprovisionamiento del nido, mientras que el grupo de avispas 

Spheciformes captura una amplia variedad de presas, principalmente afídidos, 

arañas y dípteros (Gathmann & Tscharntke 2002), las cuales son también muy  

abundantes en los campos de cultivo y hábitats adyacentes. La avispas pueden 

ser consideradas como insectos beneficiosos, al ser potenciales depredadores 

efectivos de otros insectos (Harris 1994). Asimismo, los hábitats no cultivados 

adyacentes a las parcelas agrícolas son esenciales para la persistencia de 

enemigos naturales, que pueden jugar un importante papel en el control de 

poblaciones plaga en cultivos (Bianchi et al. 2006; Duelli & Obrist 2003). Así, 

los hábitats borde pueden proporcionar recursos alimenticios procedentes de 

plantas, presas alternativas, refugio frente a los plaguicidas y otras 

perturbaciones, escondites, microclimas moderados y lugares de hibernación 

para las comunidades de abejas, avispas y enemigos naturales dentro de los 

agroecosistemas (Landis et al. 2000). 
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Muchos procesos importantes de las poblaciones tienen lugar a mayor 

escala que la del parche de hábitat en sí mismo (Roland & Taylor 1997; 

Tscharntke et al. 2005b), pero el efecto del paisaje circundante depende del 

tipo de hábitat donde el nido esté situado (Williams & Kremen 2007) ya que las 

especies, a nivel local, emplean ese área de forma muy diferente (Peterson et 

al. 1998). Varios estudios han concluido que la abundancia y la riqueza de 

especies de plantas, vertebrados e invertebrados, puede verse favorecida por 

los hábitats margen adyacentes a los cultivos (Altieri 1981; Kirk et al. 1996; 

Kremen & Chaplin 2007; Steffan-Dewenter et al. 2006; Steffan-Dewenter et al. 

2002), aunque no se poseen muchos datos sobre la influencia que podrían 

ejercer diversas variables locales concretas sobre las comunidades de 

determinados grupos de insectos. Conocer los factores locales que modelan 

los parámetros de las comunidades de abejas, avispas y sus enemigos 

naturales podría ayudar a establecer esquemas agroambientales adecuados 

para su conservación y por tanto, para el mantenimiento de sus funciones 

ecológicas en paisajes agrícolas. 

En el presente trabajo, planteamos como hipótesis de partida que las 

variables locales, que afectan a la disponibilidad de recursos en las 

inmediaciones de la parcela agrícola son determinantes, en la descendencia de 

las comunidades de abejas y avispas de nidos-trampa. Las características 

locales de los hábitats en los que el nido está localizado, incluyendo los 

recursos del lugar, son factores importantes para estas comunidades.  De igual 

modo, teniendo en cuenta la especialización de determinadas especies de 

abejas, la riqueza de especies de plantas con flor, disponibles en los hábitats 

adyacentes a las parcelas, podría ejercer una fuerte influencia la riqueza de 
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especies de las comunidades de abejas a nivel local. El propio tipo de cultivo 

en el cual el nido está localizado también podría ser una variable influyente, 

considerando el aporte adicional de recursos para muchas especies de estas 

comunidades. Por último, el área total de hábitat margen asociado a los 

cultivos, por su papel como zona de hibernación y fuente de recursos, debería 

estar relacionado con las comunidades de enemigos naturales y las relaciones 

de parasitoidismo con sus hospedadores de nidos-trampa. 

 

MÉTODOS 

Área de estudio 

El estudio se llevó a cabo en el año 2008, en 18 parcelas situadas en la 

provincia de La Rioja (Norte de España). Estas parcelas se encuentran en dos 

regiones, una próxima a la ribera del río Ebro (altitud media 450 m) donde se 

localizan los cultivos de viñedo y huerta, y otra paralela a la anterior (altitud 

media 634 m) con cultivos de cereales. Ambas regiones albergan, en un área 

relativamente reducida, distintos tipos de cultivos mediterráneos en diferentes 

grados de intensificación del uso del suelo. El manejo efectuado en los cultivos 

era conocido, disponiéndose de un número de parcelas suficiente para llevar a 

cabo el diseño experimental planteado. La distancia entre parcelas varió entre 

2,3 y 80 km. 

Se emplearon 3 tipos diferentes de cultivo mediterráneo: viñedo, cereal y 

huerta. Los cultivos de viñedo y cereal son monocultivos, siendo el primero de 

tipo perenne y el segundo de tipo anual; las huertas son policultivos, 

caracterizados por presentar una alta variedad de cultivos diferentes en 

espacio y tiempo (e.g. alcachofas, patatas, tomates, habas, judías…).  
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Con el fin de analizar márgenes de cultivos en diferente grado de 

perturbación por la intensificación agrícola, se muestrearon los tres tipos de 

cultivo en dos grados distintos de intensificación del uso del suelo (baja 

intensificación vs. alta intensificación). Para seleccionar paisajes agrícolas, con 

dos grados de intensificación, se atendió a tres variables numéricas que 

caracterizan la intensidad del uso del suelo agrícola: (1)  el índice de 

fragmentación PAR (ratio perímetro/área -Perimeter/Area Ratio-), que se 

calcula como el cociente entre el sumatorio de los perímetros y el sumatorio de 

las áreas de todas las parcelas incluidas en el área de estudio; es un reflejo de 

la forma estructural dominante de las parcelas (valores más altos corresponden 

a formas más lineales) (Salas et al. 2003) y su valor es menor en sistemas de 

elevada intensificación agrícola (ANOVA, F1,16=35,588;P<0,0001; test a 

posteriori de Tukey, baja intensificación (media=0,062 m/m2) vs. alta 

intensificación (media=0,035 m/m2), P<0,0001); (2) el número total de parcelas 

(ANOVA, F1,16=11,131;P=0,004; test a posteriori de Tuckey, baja intensificación 

(media=318,56 parcelas por sector) vs. alta intensificación (media=160,78 

parcelas por sector), P=0,004); y (3) el tamaño medio de las parcelas (ANOVA, 

F1,16=7,389;P=0,015; test a posteriori de Tukey, baja intensificación 

(media=0,649 ha) vs. alta intensificación (media=1,878 ha), P=0,015). Las 

zonas con una alta intensificación del uso del suelo presentan menor número 

de parcelas, de tamaños medios mayores que las zonas agrícolas menos 

intensificadas. 

Para cada combinación de cultivo/sistema se realizaron 3 réplicas, 

empleándose un total de 18 parcelas de estudio. Con el fin de estandarizar los 

posibles efectos locales del hábitat y para facilitar el estudio de los efectos de la 
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estructura del paisaje (Steffan-Dewenter et al. 2002), se intentaron mantener 

constantes, para cada combinación cultivo/sistema, tanto el tamaño de las 

parcelas como el manejo realizado en las mismas. El tamaño medio de las 

parcelas fue de 1,238±0,846 y 3,984±2,651 ha para los monocultivos, viñedo y 

cereal respectivamente; en los policultivos (huertas), el tamaño medio de las 

parcelas fue de 0,416±0,254 ha. 

 
Métodos de muestreo 

 Nidos-trampa estandarizados 

En cada una de las parcelas se colocaron dos nidos-trampa 

estandarizados: uno en el centro del cultivo y otro en uno de los bordes 

circundantes. Cada nido-trampa constaba de un poste metálico de 1,5 m de 

longitud con dos tubos de PVC de 63 mm de diámetro, colocados uno a cada 

lado, y un tejado de madera en la parte superior. Cada tubo contenía 50 

estaquillas de Phragmites australis (Cav.) Trin ex Steud y Arundo donax L. de 

17 cm de longitud y 2-10 mm de diámetro, incluyéndose en todos los tubos el 

mismo número de unidades por diámetro. La parte posterior de cada tubo se 

cubrió con un tapón plástico, ofreciendo sólo una entrada para la nidificación. 

Todos los nidos-trampa se colocaron con una orientación NE (Martín Tomé 

2006), y a una altura de 1 m sobre el suelo (Fig.5, capítulo introductorio). La 

eficacia de nidos-trampa con estas características ya ha sido comprobada por 

otros grupos de investigación; su uso proporciona un recurso de nidificación 

estandarizado y permite realizar análisis de parasitoidismo por enemigos 

naturales (Tscharntke (Steffan-Dewenter 2002; Tscharntke et al. 1998; 

Tylianakis et al. 2005). 



 
146 Capítulo 4: Factores locales y comunidades 

Los nidos-trampa permanecieron en el campo desde mediados de abril 

hasta mediados de septiembre de 2008. Tras su recogida, los tubos se llevaron 

al laboratorio, donde se extrajeron los grupos de estaquillas y se introdujeron 

en una cámara frigorífica a 4-6º C hasta su posterior procesado. Se abrió cada 

estaquilla, extrayéndose las celdas de cría de abejas y avispas, que se 

depositaron en viales. Durante la apertura, se registró el número de celdas de 

cría por nido, la mortalidad natural (medida como el número de celdas cuyo(s) 

ocupante(s) ya había(n) muerto el momento de la apertura de las estaquillas) y 

el número de celdas atacadas por enemigos naturales. Con el fin de calcular la 

eficacia biológica de las especies de enemigos naturales se comprobó la 

viabilidad de las celdas de los mismos, registrando su mortalidad natural en el 

momento de la apertura de las estaquillas.  

Los viales se etiquetaron mediante un código indicador y se depositaron 

de nuevo en la cámara frigorífica hasta la primavera siguiente, cuando se 

sometieron a temperatura ambiente hasta la emersión de los adultos tras la 

diapausa-quiescencia invernal. Posteriormente, los individuos, tanto especies 

hospedadoras como parasitoides, se identificaron hasta nivel especie. Tras la 

emersión e identificación de los adultos, se registró y calculó la riqueza 

específica, diversidad (Índice de Simpson, 1-λ’=1-∑(Ni*(Ni-1)/(N*N-1))), el 

porcentaje de mortalidad natural (medido como el número de celdas cuyo(s) 

ocupante(s) ya había(n) muerto en el momento de la apertura frente al número 

total de celdas de cría) y el porcentaje de parasitoidismo (medido como el 

porcentaje de celdas atacadas por enemigos naturales frente al número total de 

celdas de cría) para los dos grupos, separados en comunidad de abejas y 

comunidad de avispas. Las especies de la comunidad de abejas se separaron 
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en especies oligolécticas (abejas que colectan polen de un número limitado de 

especies de plantas) y especies polilécticas (abejas no especializadas en 

cuanto a la recolección de polen, empleando el de muchas plantas de diversos 

grupos taxonómicos). La comunidad de avispas no pudo separarse en grupos 

de avispas eumeninos y Spheciformes por la falta de datos suficientes para 

llevar a cabo los análisis estadísticos. Asimismo, para la comunidad de 

enemigos naturales se calculó la eficacia biológica (medida como el porcentaje 

de celdas parasitadas que alcanzaron el estado adulto, i.e. % de celdas que no 

sufrieron mortalidad natural), la riqueza de especies y diversidad. 

Los datos de las estaquillas procedentes de los dos tubos presentes en 

cada trampa se analizaron conjuntamente, ya que su posición  (izquierda-

derecha) no es considerada de relevancia ecológica. Asimismo, en un análisis 

preliminar se analizó la influencia de la posición de la trampa (borde y centro) 

en cada uno de los lugares de estudio para las siguientes variables 

dependientes: número de celdas de cría, riqueza total de especies 

hospedadoras, riqueza de avispas, riqueza de abejas, porcentaje de mortalidad 

y porcentaje de parasitoidismo. No se detectó un efecto significativo de la 

posición de la trampa (borde vs. centro) sobre las variables dependientes 

analizadas (ANOVA, núm. celdas cría: F1,35=3,035; P=0,091; riqueza total 

hospedadores: F1,35=3,137; P=0,086; riqueza avispas: F1,35=3,646; P=0,065; 

riqueza abejas: F1,35=0,513; P=0,479; porcentaje de mortalidad: F1,35=0,756; 

P=0,391; porcentaje de parasitoidismo: F1,35=0,053; P=0,820), por lo que los 

datos procedentes de las dos trampas situadas en cada localidad de estudio se 

analizaron conjuntamente.  
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 Mangueo por transectos 

Con el fin de obtener un reflejo de las comunidades de abejas y avispas 

presentes en las parcelas de estudio, se llevaron a cabo muestreos mediante el 

empleo de manga entomológica, en tres réplicas anuales, distribuidas entre 

finales de primavera y finales de verano (aproximadamente cada 30 días). El 

mangueo para la captura de especies de abejas y avispas se desarrolló en 

transectos lineales, de 15 minutos de duración, con la participación de dos 

colectores, empleando el borde no cultivado adyacente a cada una de las 18 

parcelas de estudio (Fig.6, capítulo introductorio).  

Los ejemplares recolectados en cada uno de los muestreos mensuales 

se prepararon y etiquetaron para su posterior identificación hasta nivel género, 

para las abejas (separándose por morfoespecies) y hasta nivel especie, para la 

mayoría de avispas. Los datos registrados para cada localidad se agruparon 

con los procedentes de nidos-trampa para el cálculo de la riqueza y diversidad 

de la comunidad general de abejas y de la comunidad general de avispas en 

cada parcela de estudio 

 Mangueo por barrido 

Para estimar las comunidades de parasitoides presentes, se llevaron a 

cabo muestreos con manga entomológica de barrido, con la misma frecuencia 

que los empleados para abejas y avispas y  en cada una de las 18 parcelas. En 

cada réplica se seleccionaron cinco puntos al azar en el borde, llevándose a 

cabo, siempre por el mismo colector, 10 barridos consecutivos. Tras el barrido, 

los ejemplares capturados en la manga se recogían con un aspirador de campo 

(Fig.7, capítulo introductorio). 
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Los ejemplares recolectados en cada uno de los muestreos mensuales 

se montaron y etiquetaron para su posterior identificación hasta nivel especie. 

Los datos registrados para cada localidad se agruparon con los registrados 

para los enemigos naturales de nidos-trampa con el fin de calcular la riqueza y 

diversidad de la comunidad general de parasitoides de cada parcela de estudio. 

 
Análisis de variables locales 

Mediante el empleo de fotografías aéreas (Gobierno de La Rioja) 

correspondientes al año 2008, analizadas mediante Sistemas de Información 

Geográfica con el paquete informático ARCGIS 9.3 (ESRI), se midió la 

densidad de borde (m2) colindante a cada una de las parcelas. Esta densidad 

se mantuvo constante durante todo el período de estudio. Del mismo modo, se 

calculó el tamaño de cada parcela para su inclusión como posible variable en el 

análisis.  

A partir de tres inspecciones anuales, distribuidas entre finales de 

primavera y finales de verano (aproximadamente cada 30 días), se 

cuantificaron una serie de variables locales en el margen colindante a cada 

parcela agrícola de estudio. Con ayuda de una cinta métrica, se estimó la 

superficie total de cobertura de flores (m2) y mediante inspección, se registró la 

riqueza de especies de plantas con flor durante cada una de las réplicas, 

agrupándose los datos obtenidos durante los tres muestreos. A partir de la 

densidad de borde de cada una de las parcelas de estudio, se cuantificó el 

porcentaje total de cobertura de plantas en flor (i.e. disponibilidad total de 

plantas en flor durante el período de estudio) y a partir de la riqueza de 

especies de cada muestreo, se calculó la riqueza total de plantas con flor (i.e. 
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riqueza de especies total durante el período de estudio) para cada uno de los 

márgenes analizados (Tabla I).  

 

Tabla I.- Valores totales registrados en las 18 parcelas de cultivo en dos grados de 
intensificación agrícola para las variables locales: densidad de borde (ha), porcentaje 
de cobertura floral, riqueza (S) de especies de plantas con flor y tamaño de la parcela 
de cultivo (ha).  

 

 

Para valorar, entre todas las variables locales, las que se encontraban 

correlacionadas y no podían incluirse simultáneamente en el análisis, se llevó a 

cabo una exploración con un Análisis de Componentes Principales (PCA). Los 

tres primeros componentes principales, ortogonales entre sí, explicaban un 

83% de la varianza global, seleccionándose variables con elevada carga 

factorial por cada uno de estos tres componentes. En el primer componente, el 

porcentaje de cobertura floral (carga factorial, R=0,788) se hallaba 

correlacionado positivamente con tamaño de la parcela (carga factorial, 

Localidad Intensificación Densidad borde % Cobertura floral S plantas con flor Tamaño parcela

Viñedo 1 1430,00 50,11 13 0,60

Viñedo 2 3364,00 35,68 14 0,37

Viñedo 3 2174,40 50,89 11 0,53

Viñedo 4 217,50 53,74 17 2,12

Viñedo 5 357,50 53,22 14 2,25

Viñedo 6 23,00 63,06 9 1,56

Cereal 1 1709,00 30,52 14 1,65

Cereal 2 5814,00 11,83 24 1,41

Cereal 3 292,00 22,78 13 1,69

Cereal 4 107,50 25,33 3 6,96

Cereal 5 181,00 42,65 9 6,22

Cereal 6 8600,00 41,06 14 5,97

Huerta 1 668,00 48,65 8 0,11

Huerta 2 68,00 49,84 11 0,17

Huerta 3 2567,00 49,33 15 0,62

Huerta 4 140,00 34,02 15 0,38

Huerta 5 378,58 5,61 6 0,77

Huerta 6 195,18 20,26 14 0,45

Alta

Baja

Alta

Baja

Alta

Baja
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R=0,862; P<0,05). En el segundo eje, la densidad de borde (carga factorial, 

R=-0,724) no mostraba una relación significativa con ninguna otra variable 

(todos P>0,5), entre ellas, el tipo de cultivo local. En el tercer componente, la 

variable riqueza de plantas con flor (carga factorial, R=0,651) no se encontraba 

correlacionada con otras variables (todos los P>0,05, n=18). 

 

Análisis estadístico 

Empleamos Modelos Lineales Generales (GLM) con el fin de valorar el 

efecto de las variables locales (i.e. variables explicativas) sobre las siguientes 

variables dependientes para comunidades de abejas (separadas a su vez en 

especies oligolécticas y especies polilécticas) y avispas de nidos-trampa: 

número total de celdas de cría, riqueza de especies, diversidad, porcentaje de 

mortalidad natural y porcentaje de parasitoidismo; y sobre la riqueza, diversidad 

y eficacia de especies de enemigos naturales de trampas-nido. La riqueza y 

diversidad globales de las comunidades (incluyendo tanto los individuos de 

nidos-trampa como los de mangueo) de abejas, avispas y parasitoides, también 

se analizaron frente a las variables locales. Las variables explicativas 

empleadas fueron las siguientes (se incluyeron en el modelo en este orden): 

densidad de borde, porcentaje de cobertura floral, riqueza de plantas con flor y 

tipo de cultivo local. Todas las interacciones posibles (nivel 2) fueron testadas.  

A las variables % mortalidad de abejas y % mortalidad de avispas se les 

aplicó una transformación arcoseno de la raíz cuadrada de la variable (Y*= 

arcoseno √Y) (tal como sugieren Gotelli & Edison (2004) para porcentajes). La 

densidad de borde y el número de celdas de cría de avispas se transformaron 

mediante raíz cuadrada. El resto de variables mostraron una distribución 
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normal. Las variables e interacciones que no contribuyeron al modelo con un 

p<0,05 se eliminaron mediante ―eliminación hacia atrás‖ (stepwise backward). 

El análisis estadístico de los datos se llevó a cabo con XlStat 2009 (Addinsoft). 

Para el cálculo de los índices de diversidad se utilizó PRIMER 5.2 (PRIMER-E 

Ltd). 

 
RESULTADOS 

Estructura de la comunidad 

De las 3.600 estaquillas establecidas en el estudio, se ocuparon un total 

de 1.140, que contenían 5.686 celdas de cría correspondientes a 36 especies 

hospedadoras, distribuidas de la siguiente manera: 17 especies de abejas 

solitarias (Hymenoptera: Apoidea: Megachilidae) pertenecientes a las tribus 

Osmiini (11 especies), Lithurgini (1 especie), Megachilini (4 especies) y 

Anthidiini (1 especies) y 6 especies (Fam. Colletidae) a la subfamilia Hylaeinae; 

6 especies de avispas Spheciformes (Hymenoptera: Crabronidae) y 7 especies 

de avispas eumeninos (Hymenoptera: Eumeninae). 

Del total de celdas de cría, 4.795 correspondieron a especies de abejas 

(3.033 a especies polilécticas y 1.762 a especies oligolécticas). La mortalidad 

natural afectó a 1.048 celdas de cría de la comunidad de abejas (758 celdas de 

especies polilécticas y 290 celdas de especies oligolécticas). La comunidad de 

avispas registró un total de 891 celdas de cría (647 celdas de avispas 

Spheciformes y 244 celdas de eumeninos) de las cuales 126 celdas sufrieron 

mortalidad natural (107 celdas de Spheciformes y 19 celdas de eumeninos). 

Se encontraron 21 especies de enemigos naturales en 827 celdas de 

cría, de las cuales 687 correspondían a celdas de abejas (433 en celdas de 
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especies polilécticas y 254 en celdas de especies oligolécticas), 121 a celdas 

de avispas Spheciformes y 19 a celdas de avispas eumeninos, alimentándose 

de fases preimaginales de abejas o avispas (parasitoides), o de sus recursos 

alimenticios (cleptoparasitoides). Las especies pertenecían a las familias 

Sapygidae, Torymidae, Eulophidae, Encyrtidae, Eurytomidae, Ichneumonidae y 

Chrysididae (Hymenoptera); Sarcophagidae, Michiliidae, Tachinidae, Muscidae 

y Bombyliidae (Diptera) y a la tribu Anthidiini, en el caso de tres especies de 

abejas parasitoides (Hymenoptera: Apoidea: Megachilidae). Entre los enemigos 

naturales se encontraron dos depredadores de las familias Dermestidae y 

Meloidae (Coleoptera), que se incluyen en el análisis de parasitoidismo (Anexo 

III). 

Respecto a los ejemplares capturados mediante mangueo por 

transectos, que fueron agrupados para el análisis de las comunidades 

generales de abejas y avispas, se colectaron un total de 406 individuos 

pertenecientes a 27 géneros de abejas y 81 individuos pertenecientes a 46 

especies de avispas (Anexo IV). Mediante el mangueo por barrido, se 

capturaron un total de 351 ejemplares pertenecientes a 39 especies de 

parasitoides (Anexo V). 

 

Factores locales y comunidades de abejas, avispas y enemigos naturales 

 
El porcentaje de cobertura floral, presente en el borde adyacente a la 

parcela agrícola, determina el número total de celdas de cría establecidas por 

la comunidad de abejas en general y por las especies de abejas polilécticas en 

particular, ejerciendo un efecto negativo sobre ambas variables (Tabla II).  
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Tabla II. - GLMs de la relación entre el número total de celdas de cría, porcentaje de 
mortalidad natural y porcentaje de parasitoidismo de la comunidad de abejas de nidos-
trampa y las variables locales: porcentaje de cobertura floral, riqueza (S) de especies 
de plantas con flor y tipo de cultivo local. Sólo se incluyen las variables e interacciones 
significativas (ns, no significativa; Tot, total especies de abejas; Oligo, especies 
oligolécticas; Poli, especies polilécticas; h, huerta; v, viñedo). 
 
 

 
 

 

Por otra parte, la mortalidad natural de especies de abejas oligolécticas 

muestra una relación negativa con la riqueza de plantas en flor existentes en el 

hábitat margen de la parcela, y un incremento de la riqueza reduce el valor de 

la variable en estudio. Ni la mortalidad de la comunidad total de abejas de 

nidos-trampa ni la de especies polilécticas muestran relación con ninguna de 

las variables incluidas en el modelo. 

El porcentaje de parasitoidismo por enemigos naturales está 

determinado por la interacción existente entre la variable riqueza de plantas 

con flor y el tipo de cultivo local, en el que la trampa se encuentra establecida, 

aunque únicamente para la comunidad total de abejas. Un aumento de la 

riqueza de plantas en combinación con el cultivo de huerta ejerce un efecto 

positivo sobre la variable, mientras la combinación con el cultivo de viñedo 

COMUNIDAD DE ABEJAS DE NIDOS-TRAMPA

Variable dependiente Variable en el modelo Valor F P R2 Adj.

Nº total celdas de cría Tot % Cobertura floral -6,967 10,986 0,004 0,37
Oligo — — ns —

Poli % Cobertura floral -6,591 26,234 0.000 0,597
% Mortalidad natural Tot — — ns —

Oligo S plantas con flor -1,162 5,069 0,044 0,238
Poli — — ns —

% Parasitoidismo Tot S plantas con flor — ns —

Tipo de cultivo local — ns —

S plantas flor*Tipo de cultivo Sflor*h 2,414 4,149 0,043 0,409

Sflor*v -0,972

Oligo — — ns —

Poli — — ns —
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tiene un efecto negativo, reduciendo el porcentaje de parasitoidismo de la 

comunidad de abejas. 

Respecto a la comunidad de avispas de nidos-trampa, el porcentaje de 

cobertura floral se reveló como un factor, con un efecto negativo, tanto sobre el 

porcentaje de mortalidad natural como sobre el porcentaje de parasitoidismo 

por enemigos naturales (Tabla III).  

 
Tabla III.- GLMs de la relación entre el número total de celdas de cría, porcentaje de 
mortalidad natural y porcentaje de parasitoidismo de la comunidad de avispas de 
nidos-trampa y las variables locales: porcentaje de cobertura floral, riqueza (S) de 
especies de plantas con flor y tipo de cultivo local. Sólo se incluyen las variables e 
interacciones significativas (ns, no significativa). 

 

 

El número de celdas de cría establecidas por la comunidad de avispas 

de nidos-trampa no está relacionado con ninguna de las variables incluidas en 

el análisis. 

Por último, la riqueza de especies y la diversidad de abejas y avispas de 

nidos-trampa y de las comunidades generales (procedentes de nidos-trampa y 

mangueo) no están determinadas por ninguna de las variables locales 

analizadas. Sin embargo, la densidad del borde adyacente a la parcela mostró 

una relación significativa y positiva tanto con la riqueza de especies de 

enemigos naturales de nidos-trampa (Fig. 3) como sobre la riqueza de la 

comunidad general de parasitoides (Fig.4), formada por las especies de nidos-

trampa y las procedentes de mangueo. Ni la eficacia biológica y diversidad de 

COMUNIDAD DE AVISPAS DE NIDOS-TRAMPA

Variable dependiente Variable en el modelo Valor F P R2 Adj.

Nº total celdas de cría — — ns —

% Mortalidad natural % Cobertura floral -0,035 5,221 0,035 0,202

% Parasitoidismo % Cobertura floral -0,532 6,940 0,018 0,259
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la comunidad de nidos-trampa ni la diversidad de la comunidad general de 

parasitoides mostró relación con alguna de las variables analizadas (Tabla IV). 

 

Tabla IV.- GLMs de la relación entre la riqueza de especies, diversidad y eficacia 
biológica (%) de la comunidad de enemigos naturales de nidos-trampa así como de la 
riqueza y diversidad de la comunidad general de parasitoides (nidos-trampa y 
mangueo) y las variables locales: porcentaje de cobertura floral, riqueza (S) de 
especies de plantas con flor y tipo de cultivo local. Sólo se incluyen las variables e 
interacciones significativas (ns, no significativa). 

 

 

 
 

 
 
 
Figura 2.- Gráfico de regresión y residuos estandarizados de la riqueza de especies 
de enemigos naturales de nidos-trampa en función de la densidad de borde adyacente 
a la parcela (ha). 
 
 
 

COMUNIDAD DE ENEMIGOS NATURALES DE NIDOS-TRAMPA
Variable dependiente Variable en el modelo Valor F P R2 Adj.

Riqueza de especies Densidad borde 0,032 7,399 0,015 0,273

Diversidad  (1-λ') — — ns —

Eficicacia (%) — — ns —

COMUNIDAD GENERAL DE PARASITOIDES
Variable dependiente Variable en el modelo Valor F P R2 Adj.

Riqueza de especies Densidad borde 0,034 9,388 0,007 0,330

Diversidad  (1-λ') — — ns —
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Figura 3.- Gráfico de regresión y residuos estandarizados de la riqueza de especies 
de parasitoides de la comunidad general (nidos-trampa y mangueo) en función de la 
densidad de borde adyacente a la parcela (ha). 

 

DISCUSIÓN 

Los factores locales asociados a los márgenes de campos de cultivo, 

relacionados con la disponibilidad de recursos, modelan las comunidades de 

abejas y avispas de nidos-trampa a través de su influencia sobre diferentes 

parámetros biológicos. Sin embargo, estos factores locales no determinan la 

riqueza y diversidad de abejas y avispas de nidos-trampa ni de las 

comunidades generales en los agroecosistemas analizados. La densidad del 

borde adyacente a la parcela agrícola es un factor local determinante para la 

riqueza de enemigos naturales, tanto de comunidades de nidos-trampa como 

de la comunidad general.  

 

Factores locales y comunidad de abejas 

El porcentaje de cobertura floral, reflejo de la disponibilidad de recursos 

en el medio, parece mostrar un fuerte efecto negativo en el establecimiento de 

celdas de cría de la comunidad de abejas de nidos-trampa, especialmente para 
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las especies polilécticas. La producción de la descendencia es en parte una 

función de la energía y el tiempo empleados por los individuos durante el 

forrajeo, que dependerá de la distancia y abundancia de recursos en el paisaje 

(Orians & Pearson 1979). El impacto de esta variable sobre la estructuración de 

las comunidades de polinizadores también ha sido observado por otros 

autores, que han encontrando, sin embargo, una relación positiva (Ebeling et 

al. 2008; Holzschuh et al. 2007; Potts et al. 2003; Pywell et al. 2006; Steffan-

Dewenter & Tscharntke 2001). El efecto negativo, detectado en el presente 

estudio, sobre las celdas de cría totales establecidas por especies polilécticas 

podría ser un reflejo de la competencia de las especies por los recursos 

presentes en las inmediaciones de la parcela agrícola. Las abejas de nidos-

trampa tienen requerimientos de recursos específicos, entre los cuales se 

incluyen galerías o cavidades preexistentes en madera muerta, así como 

plantas con flor como recursos de polen (Steffan-Dewenter 2003). Un aumento 

de la cobertura floral puede dar lugar a una competencia por recursos entre 

especies polilécticas y especies oligolécticas más especializadas y más 

persistentes en estos campos agrícolas, con mayor disponibilidad de recursos 

específicos, reflejo de una menor perturbación (Hendrickx et al. 2007). 

Asimismo,  la competencia entre estos grupos de especies por lugares 

apropiados para la nidificación (Potts et al. 2003; Potts et al. 2005; Wuellner 

1999) podría desencadenar una reducción en el número de celdas 

establecidas.  

Se ha observado que los cambios en la comunidad de abejas están 

fuertemente correlacionados con cambios en la estructura de la vegetación 

(Corbet 1995). Las abejas modifican su comportamiento de forrajeo en función 
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de la densidad de plantas (Kunin 1992), el tamaño del parche de plantas en flor 

(Kunin 1997) o el tamaño de la propia planta individualmente (Conner & Rush 

1996). Frente a la competencia por recursos con especies especialistas, las 

especies de abejas polilécticas se verían más beneficiadas en campos 

agrícolas con una alta cobertura de cultivos en flor (Holzschuh et al. 2007; 

Westphal et al. 2003), complementando de esta manera los requerimientos de 

hábitat de abejas que están adaptadas a entornos agrícolas, dentro de los 

cuales mantienen una producción de descendencia constante (Williams & 

Kremen 2007). 

La mortalidad natural de las abejas oligolécticas disminuye con el 

aumento de la riqueza de especies con flor en las inmediaciones de la parcela 

de cultivo. Las comunidades de abejas silvestres contienen generalmente 

taxones especialistas (Williams et al. 2001), que utilizan el polen de unas pocas 

especies de plantas como alimento para las larvas. Estas abejas son 

dependientes de la diversidad de plantas con flor (Tscharntke et al. 1998), que 

proporcionan una mayor disponibilidad y heterogeneidad de recursos florales, 

(néctar y polen) a lo largo del espacio y del tiempo (Ghazoul 2005; Holzschuh 

et al. 2007; Potts et al. 2003; Steffan-Dewenter & Tscharntke 2001), pudiendo 

explicar el efecto negativo de la riqueza de plantas con flor sobre la mortalidad 

natural del grupo. Buscando lo disponible localmente (especies de plantas no 

preferidas) cuando las especies predilectas están lejos, las abejas oligolécticas 

evitarían viajar a hábitats muy alejados (Steffan-Dewenter et al. 2001). Mientras 

las abejas generalistas pueden polinizar un alto número de plantas diferentes, 

la preferencia de muchas especies por fuentes de néctar  de plantas 

específicas, las hace más vulnerables a la extinción local (Exeler et al. 2009). 
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En las áreas agrícolas, numerosas plantas nativas florecen a lo largo de las 

estaciones en los hábitats margen adyacentes a las parcelas, pero las prácticas 

de manejo de las parcelas también llevan a esparcir fertilizantes y herbicidas en 

los bordes de estos hábitats, lo cual provoca un descenso de la calidad de los 

mismos en cuanto a diversidad de especies de plantas se refiere (Hendrickx et 

al. 2007). 

Sin embargo, en el presente trabajo no detectamos relación entre la 

riqueza y diversidad de la comunidad de abejas de nidos-trampa o de la 

comunidad general con la riqueza de especies de plantas con flor presentes en 

las inmediaciones de la parcela. Estos resultados son similares a los 

encontrados por (Hegland & Boeke 2006), aunque contrastan con los 

observados en otros trabajos (Ebeling et al. 2008; Holzschuh et al. 2007; 

Steffan-Dewenter & Tscharntke 2001) en los cuales se demuestra un efecto de 

la riqueza de plantas sobre la riqueza de especies de polinizadores. Estas 

diferencias en los resultados pueden deberse al hecho de que en el presente 

estudio trabajamos con factores analizados a nivel local de la parcela agrícola, 

no teniendo en cuenta el fuerte efecto que los recursos ofrecidos por los 

hábitats seminaturales, a una escala paisajística, tienen sobre estas 

comunidades locales. En cualquier caso, la presencia de una comunidad rica 

en especies de plantas con flor asegura la presencia de una mayor diversidad 

de abejas (Banaszak 1996; Potts et al. 2003; Steffan-Dewenter & Tscharntke 

2001) y de su función como polinizadores, proporcionando seguridad en los 

procesos de polinización en todos los paisajes cambiantes (Yachi & Loreau 

1999) y manteniendo así comunidades de plantas ricas en especies (Vamosi et 

al. 2006), cerrando el ciclo funcional en el ecosistema. 
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El impacto de los enemigos naturales sobre la comunidad de abejas de 

nidos-trampa se encuentra relacionado con el tipo de cultivo local y la riqueza 

de especies de plantas con flor presentes en los márgenes adyacentes. En 

cultivos de viñedo, un aumento de la riqueza de plantas con flor ejerce un 

efecto negativo sobre el porcentaje de parasitoidismo. La presencia de 

comunidades ricas en plantas con flor en las inmediaciones de los campos de 

cultivo, proporciona recursos para otros insectos, potenciales hospedadores 

alternativos para los enemigos naturales (Jervis et al. 1993), lo cual podría 

reducir la presión por parasitoidismo sobre las especies de abejas de nidos-

trampa. En los paisajes agrícolas dominados por estos monocultivos, muchas 

especies tienden a sufrir una carencia de fuentes de recursos florales (Heimpel 

& Jervis 2005). El mantenimiento de bordes densos con una rica comunidad de 

plantas en flor, favorece la presencia de otros recursos secundarios, como los 

hospedadores alternativos para las comunidades de enemigos naturales. 

Sin embargo, el cultivo de huerta en combinación con un aumento en la 

riqueza de plantas con flor, ejerce un efecto positivo sobre la tasa de 

parasitoidismo. Las huertas proporcionan recursos adicionales en espacio y 

tiempo, que benefician el establecimiento de celdas de cría de las comunidades 

de abejas de nidos-trampa (Capítulo 2). La fertilización y el riego aumenta el 

tamaño de las flores, generando una mayor disponibilidad de néctar y polen 

(Spaethe et al. 2001; Thompson 2001) que favorece a los polinizadores 

generalistas (Cartar 2004). Por otra parte, el aumento de la variedad de 

especies de plantas con flor, beneficia tanto a las especies de abejas 

especialistas (Tscharntke et al. 1998) como a los enemigos naturales (Wäckers 

2001). En los cultivos de huerta, rodeados por hábitats margen con 
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comunidades ricas en plantas con flor,  las poblaciones tanto de enemigos 

naturales como de hospedadores, en este caso abejas de nidos-trampa, se 

verían favorecidas y, por tanto, el impacto del parasitoidismo también, ya que 

éste se encuentra muy relacionado tanto con la abundancia de hospedadores 

como con la abundancia de recursos para estos últimos (Doak 2000). 

 

Factores locales y comunidad de avispas 

El porcentaje de mortalidad natural asociado con la comunidad de 

avispas de nidos-trampa se ve reducido con un aumento del porcentaje de 

cobertura floral en el hábitat margen del campo de cultivo. Los individuos 

adultos de avispas Spheciformes y eumeninos emplean los recursos ofrecidos 

por las flores (néctar) como alimento, mientras que dependen de presas tales 

como arañas e insectos para la viabilidad de su descendencia entomófaga 

(Kruess & Tscharntke 2002; Wise 1993). La presencia de una alta cobertura 

floral en el margen de la parcela les permitiría la captura de presas de calidad 

en las flores (Greco & Kevan 1994; Kevan & Baker 1983). La estructura de la 

vegetación determina el tipo de telas de araña que se pueden construir (Dennis 

et al. 2001) y muchas especies únicas de arañas son localizadas en la 

vegetación aérea del borde de los campos agrícolas y en los hábitats 

seminaturales circundantes, en comparación con los campos de cultivo 

inmersos en la matriz agrícola (Hendrickx et al. 2007; Maelfait & De Keer 1990; 

Maudsley et al. 2002; Schmidt & Tscharntke 2005). Otro aspecto adicional, 

asociado con las prácticas agrícolas, que puede incrementar los porcentajes de 

mortalidad es el empleo de plaguicidas (Johansen 1977), cuyo efecto podría 

incluso alterar el comportamiento de forrajeo de los individuos (Morandin et al. 
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2005). Asimismo, la aplicación de herbicidas reduce la cobertura de especies 

con flor en las inmediaciones de la parcela de cultivo (Bengtsson et al. 2005; 

Roschewitz et al. 2005) y consecuentemente, la disponibilidad de recursos para 

los insectos que emplean este medio físico (Kremen et al. 2002; Tscharntke et 

al. 2005a), como las presas potenciales de avispas de nidos-trampa. En 

ausencia de estos recursos vitales para las especies de avispas, su 

persistencia en parcelas cultivadas se vería reducida, así como su potencial en 

la supresión de plagas de hábitats no cultivados (Bianchi et al. 2006), pudiendo 

incrementarse la colonización de los cultivos por especies herbívoras (Thies & 

Tscharntke 1999). 

La proporción de cobertura de flores asociada a los márgenes también 

parece determinar el porcentaje de parasitoidismo por enemigos naturales de la 

comunidad de avispas de nidos-trampa. El impacto de los enemigos naturales 

decrece con el aumento del porcentaje de cobertura floral en las parcelas de 

estudio, resultado que puede explicarse por la presencia de una mayor 

abundancia y diversidad de hospedadores alternativos y posibilidades de 

ovoposición asociados al incremento del número de flores (Jervis et al. 1993). 

Por tanto, las comunidades de avispas de nidos-trampa podrían beneficiarse de 

una reducción de la presión por parasitoidismo de enemigos naturales y 

generar poblaciones más numerosas en estos hábitats margen. 

 

Factores locales y comunidad de enemigos naturales 

La densidad del margen adyacente a las parcelas agrícolas determina la 

riqueza de especies de enemigos naturales de nidos-trampa y de la comunidad 

general asociada al campo de cultivo. La estructura de la vegetación en los 
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hábitats no cultivados juega un papel esencial en la supervivencia invernal de 

los enemigos naturales, ya que los campos desprovistos de vegetación no son 

adecuados para la hibernación (Andersen 1997; Dennis et al. 1994; Pfiffner & 

Luka 2000). La presencia de una densa cobertura de vegetación natural y de 

bandas herbáceas (Lagerlöf & Wallin 1993; Nentwig 1988) parecen favorecer 

especialmente a las comunidades de enemigos naturales en las inmediaciones 

de los campos de cultivo (Purtauf et al. 2005; Schmidt et al. 2005; Thies et al. 

2003), proporcionando condiciones microclimáticas adecuadas durante el 

invierno (Dennis et al. 1994; Desender 1982). La presencia de estos hábitats 

margen junto a las parcelas agrícolas puede favorecer a las poblaciones de 

enemigos naturales, promoviendo su dispersión hacia los campos cultivados 

(Geiger et al. 2009; Williams & Kremen 2007), y ayudando a mejorar su 

impacto en la dinámica de las poblaciones de plagas (Bianchi & van der Werf 

2003; Dennis & Fry 1992; Wilkinson & Landis 2005). 

Desafortunadamente, muchas prácticas agrícolas que afectan 

directamente a los márgenes de cultivos, tales como el arado o la aplicación de 

herbicidas, tienen un impacto negativo sobre las poblaciones de parasitoides 

(Nilsson 1985), que son altamente susceptibles a la perturbación, ya que son 

especialistas de nivel trófico superior (Holt et al. 1999; Lawton 1995; Pimm 

1991). Así, la conservación de la riqueza de especies, depende fuertemente del 

mantenimiento de estos hábitats a nivel local. 

 

CONCLUSIÓN 

La presencia de hábitats margen adyacentes a los parcelas agrícolas, 

con una estructura densa y una composición rica en especies de plantas con 
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flor favorece a las comunidades de abejas y avispas de nidos-trampa, así como 

a sus enemigos naturales, y a la comunidad general de parasitoides asociadas 

a las inmediaciones de los campos de cultivo. Un alto porcentaje de cobertura 

floral, incrementa la disponibilidad de recursos, tanto para comunidad de 

abejas, como para las presas potenciales de la comunidad de avispas. De igual 

modo, un aumento de la disponibilidad de flores estaría asociado a un 

incremento de la abundancia de hospedadores alternativos para la comunidad 

de enemigos naturales de comunidades de abejas y avispas de nidos-trampa, 

reduciéndose la presión por parasitoidismo sobre las mismas. La riqueza de 

enemigos naturales de nidos-trampa y de la comunidad general de parasitoides 

se ve favorecida por el incremento de la densidad de borde asociado a las 

parcelas, apoyando la idea de que estos lugares actúan como refugios 

importantes siendo su presencia esencial para la persistencia de este grupo en 

paisajes agrícolas. 

Las prácticas agrícolas, directas o indirectas, que afectan a la estructura 

y composición de los márgenes a nivel local, influyen directamente sobre las 

comunidades de abejas y avispas de nidos-trampa y sus enemigos naturales, a 

través de la reducción de los recursos vitales para su persistencia. El estudio 

de los efectos concretos que las diferentes prácticas agrícolas tienen sobre las 

características de estos hábitats margen debería ser objeto de mayor número 

de estudios, con el fin de evitar su impacto sobre las poblaciones de estos 

grupos y por lo tanto, de sus funciones en los agroecosistemas. 
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Capítulo 5 
 

Aislamiento espacial de la parcela de cultivo: la distancia al 

hábitat natural o seminatural más próximo determina la riqueza 

de especies de comunidades de abejas, avispas y enemigos 

naturales 

 

RESUMEN 

La destrucción, alteración y fragmentación de hábitats naturales por la 

intensificación agraria son considerados principales responsables de la pérdida 

de biodiversidad  a nivel local y global. Tanto el tamaño como la configuración 

espacial de estos hábitats pueden ser decisivos para el mantenimiento de 

determinadas especies, actuando como zonas de hibernación y fuente de 

recursos alternativos para muchos artrópodos. 

Diversos estudios han analizado el efecto que el aislamiento y el tamaño 

de hábitats naturales o seminaturales tienen sobre las poblaciones de insectos 

que persisten en estos hábitats. Sin embargo, el efecto que los procesos de 

aislamiento de las propias parcelas agrícolas tienen sobre las comunidades 

que nidifican o forrajean en ellas es poco conocido. Empleando nidos-trampa 

estandarizados y muestreos mediante mangueo, analizamos el efecto de la 

distancia de las parcelas agrícolas a los hábitats seminaturales y naturales más 

cercanos, así como el tamaño de estos fragmentos de hábitat, sobre la riqueza 

y diversidad de especies de comunidades de abejas, avispas y sus enemigos 

naturales. 
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La riqueza de especies de abejas y avispas nidificantes en nidos-trampa 

se reduce con el aumento del aislamiento de la parcela de cultivo en relación 

con el hábitat seminatural más próximo, siendo esta riqueza menor en las 

parcelas de cultivo que se encuentran más aisladas en relación con el hábitat 

seminatural más próximo. Sin embargo, la riqueza combinada para las 

especies capturadas mediante mangueo y nidos-trampa no muestra esta 

relación con el aislamiento en relación con los hábitats seminaturales, sino que 

aparece determinada por los hábitats naturales, siendo menor en las parcelas 

que se hallan a una distancia mayor en relación con el hábitat natural más 

cercano. Estas diferencias constituyen un reflejo de la distinta composición de 

especies que integran las dos comunidades, con requerimientos específicos en 

cuanto a la selección de presas, recursos florícolas y de nidificación. Por su  

parte, la comunidad de enemigos naturales de nidos-trampa y la comunidad 

general de parasitoides están fuertemente determinadas por el aislamiento de 

la parcela agrícola, tanto en relación con los hábitats seminaturales como con 

los naturales presentes en la matriz, lugares que condicionan la búsqueda de 

hospedadores y son necesarios para completar sus ciclos de vida.  

Estos resultados sugieren que la mayor contribución a la biodiversidad 

total de especies de agroecosistemas viene dada por la presencia de estos 

hábitats, tanto naturales como seminaturales, y que la conservación de 

comunidades ricas en especies requiere del mantenimiento de los mismos, de 

un menor aislamiento y del favorecimiento de la conectividad ente los 

fragmentos. 

 

 



 
Capítulo 5: Aislamiento de la parcela de cultivo 179 

PALABRAS CLAVE 

Nidos-trampa, mangueo, riqueza, diversidad, abejas, avispas, enemigos 
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INTRODUCCIÓN 

La destrucción, alteración, degradación y fragmentación de hábitats 

naturales por la intensificación agraria se contemplan entre las causas 

principales de la pérdida de biodiversidad local y global (Debinsky & Holt 2000; 

Foley et al. 2005; Primack 2002). Asimismo, la reducción de la heterogeneidad 

paisajística derivada de estos procesos también se asocia, a nivel mundial, con 

la pérdida de diversidad biológica en agroecosistemas (Jonsen & Fahrig 1997; 

Steffan-Dewenter & Tscharntke 1999; Weibull et al. 2003). Durante las últimas 

décadas se ha reducido notablemente la presencia tanto de hábitats prístinos y 

tradicionales, como de sistemas agrícolas de baja intensificación (Tscharntke et 

al. 2005). La pérdida de hábitat, debida al crecimiento de la población humana, 

que tiende a expandir sus actividades en áreas naturales (Sisk et al. 2002), es 

el factor que más contribuye a los procesos actuales de extinción global de 

especies (Rosenzweig 1995; Saunders et al. 1991). Se considera que esta 

pérdida excede los efectos provocados por la fragmentación del hábitat (Fahrig 

2003), aunque ambos procesos están normalmente asociados. En esta 

transformación, una serie de hábitats originalmente continuos en el espacio se 

convierte en numerosos parches de menor tamaño, aislados por una matriz 

diferente a la original (Wilcove et al. 1986). Por tanto el funcionamiento de los 

ecosistemas terrestres no puede entenderse sin examinar la fuerte y frecuente 

influencia dominante de las actividades humanas (Steffan-Dewenter et al. 2007; 

Vitousek et al. 1997). 

Europa tiene una rica diversidad de paisajes agrícolas que difieren 

ampliamente en los tipos de uso del suelo, el tamaño y la forma de los campos, 

así como en la abundancia y estructuración de los elementos seminaturales 
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(Billeter et al. 2008). Los ecosistemas agrícolas se relacionan con su alrededor 

más que otros tipos de hábitats, ya que parte de la cobertura vegetal es 

clarificada o eliminada mediante las prácticas agrícolas, por lo que una fracción 

importante de su biodiversidad depende de la recolonización desde los hábitats 

perennes circundantes (Roschewitz et al. 2005; Tscharntke & Kruess 1999). 

Los hábitats seminaturales, considerados por ofrecer mejores condiciones para 

la vida silvestre que las tierras cultivadas intensivamente, proporcionan 

corredores de dispersión para la distribución de plantas y animales en paisajes 

agrícolas (Boren et al. 1999; Hanski 1998; Norderhaug et al. 2000) y los hábitat 

isla dentro de una matriz perturbada, son requeridos por muchas especies 

como refugios y zonas de alimentación (Öckinger & Smith 2007; Stoate et al. 

2001). 

Los cambios en la estructura del paisaje pueden caracterizarse por la 

proporción de hábitats disponibles (Andrén 1994), la diversidad de los mismos 

y el tamaño y características espaciales que presentan (Gustafson 1998). Se 

asume que la dispersión de los hábitats seminaturales dentro de un área 

agrícola intensiva mejora la heterogeneidad del ecosistema agrícola en 

general, lo cual implica una alta biodiversidad y la mejora de las propiedades 

estéticas del mismo (Stein et al. 1999). Los hábitats no cultivados en paisajes 

rurales comprenden frecuentemente hábitats forestales (e.g. bosques y setos 

vivos) y hábitats herbáceos (e.g. márgenes, bordes de caminos, barbechos y 

praderas). Tanto el tamaño como la configuración de estos parches de hábitat 

seminaturales pueden ser determinantes para el mantenimiento de la población 

de especies menos ubicuas (Hanski 1998), sirviendo como zonas de 

hibernación y conteniendo recursos alternativos para artrópodos (Kruess 2003; 
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Pfiffner & Luka 2000; Russell 1989). Cuando los parches de hábitat adecuados 

empiezan a reducirse en tamaño y a separarse unos de otros, las tasas de 

extinción local no pueden compensarse por la recolonización si las 

capacidades de dispersión de las especies involucradas son bajas (Fahrig 

2003; Thomas 2000). La capacidad reproductora y de dispersión de la mayoría 

de las especies sensibles varía entre áreas diferentes y por tanto, la cantidad 

mínima de hábitat que debe preservarse para permitir la persistencia de todas 

las especies en una zona varía entre regiones (Fahrig 2001). 

En general, la diversidad de las comunidades de artrópodos terrestres se 

encuentra positivamente relacionada con la complejidad del hábitat (Gardner et 

al. 1995; Hansen 2000; Humphrey et al. 1999; Lassau & Hochuli 2005). La 

pérdida de biodiversidad a través de la fragmentación de hábitat puede tener 

efectos negativos adicionales en los servicios de los ecosistemas (Ricketts et 

al. 2008; Tscharntke et al. 2005), por lo que su mantenimiento es deseable no 

sólo desde el punto de vista de la conservación. Las funciones ecológicas, 

como la depredación de insectos plaga y la polinización de cultivos, sufren con 

el declive de la heterogeneidad paisajística (Kremen et al. 2004; Thies & 

Tscharntke 1999; Tilman et al. 2002; Tscharntke et al. 2005). El cambio global 

en la destrucción de hábitats y los patrones de fragmentación de hábitat 

(Tilman et al. 2001) podrían afectar especialmente a especies que emplean 

recursos múltiples y separados espacial y temporalmente, tales como las 

abejas visitantes de flores y las avispas (Cane 2001). 

Muchas especies de insectos viven en medios en los cuales las 

poblaciones de su hospedador (i.e. especies parasitoides) o planta alimenticia 

están espacialmente subdivididas, como es el caso de las metapoblaciones. 
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Para sobrevivir en estos sistemas, la habilidad de las especies para colonizar 

los parches de hospedadores o plantas alimenticias es crucial (Hanski 1999). 

Las abejas son los principales polinizadores en la mayoría de las regiones 

ecológicas del mundo (Klein et al. 2007). Su distancia de forrajeo influye 

fuertemente en la reproducción sexual de muchas plantas con flor y puede 

determinar la estructura genética de las poblaciones de plantas (Campbell 

1985; Waser et al. 1996). Una comunidad de abejas silvestres diversa requiere 

de una amplia variedad de lugares de nidificación y áreas de forrajeo y es un 

indicador de una vegetación rica en especies y de una estructura de hábitat 

heterogénea (Exeler et al. 2009). Las avispas han suscitado un interés 

económico y agrícola sustancial, estando bien documentada su importancia 

como depredadores y parasitoides para la gestión de plagas de artrópodos 

(Penagos & Williams 1995; Zhang et al. 2002). La configuración de hábitats no 

cultivados es importante para la dispersión de las avispas, entre las diferentes 

áreas de cultivo, así como para su nidificación y actividad de forrajeo (Debinsky 

& Holt 2000; Norton et al. 2000; Zschokke et al. 2000). De igual modo, muchas 

especies de enemigos naturales que se encuentran en sistemas de cultivo 

intensivamente manejados deben ser capaces de moverse entre los hábitats no 

cultivados y los campos de cultivo y colonizar campos al comienzo de la 

estación de crecimiento para llevar a cabo su función como parasitoides, en 

muchos casos de especies plaga (Wissinger 1997). 

La identificación de los factores que modelan la riqueza local de 

especies, a lo largo de diferentes escalas espaciales, es importante en paisajes 

agrícolas, donde la tendencia a la intensificación afecta tanto a la calidad del 

hábitat como a la estructura del paisaje (Jongman 2002). Diversos estudios han 
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analizado el efecto que el aislamiento y el tamaño de hábitats naturales, o 

seminaturales, tienen sobre las poblaciones de insectos que persisten en estos 

hábitats. Sin embargo, poco es conocido sobre el efecto que los procesos de 

aislamiento de las propias parcelas agrícolas tienen sobre los parámetros de 

las comunidades que nidifican o forrajean en ellas. En este estudio se plantea 

como hipótesis de trabajo que, dentro de agroecosistemas mediterráneos en 

dos sistemas de intensificación, la riqueza y diversidad de especies de 

comunidades de abejas, avispas y enemigos naturales de nidos-trampa, se 

verán afectadas negativamente por la distancia desde la parcela donde 

nidifican al hábitat seminatural más próximo. La distancia al hábitat natural (i.e. 

bosques naturales) más cercano determinaría la composición de especies de la 

comunidad en general. Asimismo, se analiza la influencia del tamaño de estos 

fragmentos de hábitat seminatural sobre diferentes parámetros biológicos de 

las poblaciones de estudio, con el fin de esclarecer el efecto de la reducción de 

estos hábitats en paisajes agrícolas intensificados. 

 

MÉTODOS 

Área de estudio 

El estudio se llevó a cabo en el año 2008, en 18 parcelas situadas en la 

provincia de La Rioja (Norte de España). Estas parcelas se encuentran en dos 

regiones, una próxima a la ribera del río Ebro (altitud media 450 m) donde se 

localizan los cultivos de viñedo y huerta, y otra paralela a la anterior (altitud 

media 634 m) característica por presentar cultivos de cereales. Ambas regiones 

albergan, en un área relativamente reducida, distintos tipos de cultivos 

mediterráneos en diferentes grados de intensificación del uso del suelo. El 
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manejo efectuado en los cultivos era conocido, disponiéndose de un número de 

parcelas suficiente para llevar a cabo el diseño experimental planteado. La 

distancia entre parcelas varió entre 2,3 y 80 km. 

Se emplearon 3 tipos diferentes de cultivo mediterráneo: viñedo, cereal y 

huerta. Los cultivos de viñedo y cereal son monocultivos, siendo el primero de 

tipo perenne y el segundo de tipo anual; las huertas son policultivos, 

caracterizados por presentar una alta variedad de cultivos diferentes en 

espacio y tiempo (e.g. alcachofas, patatas, tomates, habas, judías…).  

Con el fin de analizar el aislamiento de parcelas, incluidas en sistemas 

con diferente configuración paisajística, se analizaron los tres tipos de cultivos 

en dos grados de intensificación agrícola (baja intensificación vs. alta 

intensificación). Para valorar el grado de intensificación, se atendió a tres 

variables numéricas que caracterizan la intensidad del uso del suelo agrícola: 

(1)  el índice de fragmentación PAR (ratio perímetro/área -Perimeter/Area 

Ratio-), que se calcula como el cociente entre el sumatorio de los perímetros y 

el sumatorio de las áreas de todas las parcelas incluidas en el área de estudio; 

es un reflejo de la forma estructural dominante de las parcelas (valores más 

altos corresponden a formas más lineales) (Salas et al. 2003) y su valor es 

menor en sistemas de elevada intensificación agrícola (ANOVA, 

F1,16=35,588;P<0,0001; test a posteriori de Tukey, baja intensificación 

(media=0,062 m/m2) vs. alta intensificación (media=0,035 m/m2), P<0,0001); (2) 

el número total de parcelas (ANOVA, F1,16=11,131;P=0,004; test a posteriori de 

Tuckey, baja intensificación (media=318,56 parcelas por sector) vs. alta 

intensificación (Media=160,78 parcelas por sector), P=0,004); y (3) el tamaño 

medio de las parcelas (ANOVA, F1,16=7,389;P=0,015; test a posteriori de 
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Tukey, baja intensificación (media=0,649 ha) vs. alta intensificación 

(media=1,878 ha), P=0,015). Las zonas con una alta intensificación del uso del 

suelo presentan menor número de parcelas, de tamaños medios mayores que 

las zonas agrícolas menos intensificadas. 

Para cada combinación de cultivo/sistema se realizaron 3 réplicas, 

empleándose un total de 18 parcelas de estudio. Con el fin de estandarizar los 

posibles efectos locales del hábitat y para facilitar el estudio de los efectos de la 

estructura del paisaje (Steffan-Dewenter et al. 2002), se intentaron mantener 

constantes, para cada combinación cultivo/sistema, tanto el tamaño de las 

parcelas como el manejo realizado en las mismas. El tamaño medio de las 

parcelas fue de 1,238±0,846 ha y 3,984±2,651 ha para los monocultivos, 

viñedo y cereal respectivamente, y de 0,416±0,254 ha para los policultivos 

(huertas). 

 
Método de muestreo 

 Nidos-trampa estandarizados 

En cada una de las parcelas se colocaron dos nidos-trampa 

estandarizados: uno en el centro del cultivo y otro en uno de los bordes 

circundantes. Cada nido-trampa constaba de un poste metálico de 1,5 m de 

longitud con dos tubos de PVC de 63 mm de diámetro, colocados uno a cada 

lado, y un tejado de madera en la parte superior. Cada tubo contenía 50 

estaquillas de Phragmites australis (Cav.) Trin ex Steud y Arundo donax L. de 

17 cm de longitud y 2-10 mm de diámetro, incluyéndose en todos los tubos el 

mismo número de unidades por diámetro. La parte posterior de estos tubos se 

cubrió con un tapón plástico, ofreciendo solamente una entrada para la 



 
Capítulo 5: Aislamiento de la parcela de cultivo 187 

nidificación. Todos los nidos-trampa se colocaron con una orientación NE 

(Martín Tomé 2006) y a una altura de 1 m sobre el suelo (Fig. 5, capítulo 

introductorio). La eficacia de nidos-trampa con estas características ya ha sido 

comprobada por otros grupos de investigación; su uso proporciona un recurso 

de nidificación estandarizado y permite realizar análisis de parasitoidismo por 

enemigos naturales (Steffan-Dewenter 2002; Tscharntke et al. 1998; Tylianakis 

et al. 2005). 

Los nidos-trampa permanecieron en el campo desde mediados de abril 

hasta mediados de septiembre de 2008. Tras su recogida, los tubos se llevaron 

al laboratorio, donde se extrajeron los grupos de estaquillas y se introdujeron 

en una cámara frigorífica a 4-6º C hasta su posterior procesado. Se abrió cada 

estaquilla, extrayéndose las celdas de cría de abejas y avispas, que se 

depositaron en viales. Durante la apertura, se registró el número de celdas de 

cría por nido, la mortalidad natural (medida como el número de celdas cuyo(s) 

ocupante(s) ya había(n) muerto en el momento de la apertura de las 

estaquillas) y el número de celdas atacadas por enemigos naturales.  

Los viales se etiquetaron mediante un código indicador y se depositaron 

de nuevo en la cámara frigorífica hasta la primavera siguiente, cuando se 

sometieron a temperatura ambiente hasta la emersión de los adultos tras la 

diapausa-quiescencia invernal. Posteriormente, los individuos, tanto especies 

hospedadoras como parasitoides, se identificaron hasta nivel especie. Tras la 

emersión e identificación de los adultos, se registró y calculó la riqueza 

específica, diversidad (Índice de Simpson, 1-λ’=1-∑(Ni*(Ni-1)/(N*N-1))), el 

porcentaje de mortalidad natural (medido como el número de celdas cuyo(s) 

ocupante(s) ya había(n) muerto en el momento de la apertura frente al número 
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total de celdas de cría) y el porcentaje de parasitoidismo (medido como el 

porcentaje de celdas atacadas por enemigos naturales frente al número total de 

celdas de cría) para los dos grupos, separados en comunidad de abejas y 

comunidad de avispas. Las especies de la comunidad de abejas se separaron 

en oligolécticas (abejas que colectan polen de un número limitado de especies 

de plantas) y polilécticas (abejas no especializadas en cuanto a la recolección 

de polen, empleando el de muchas plantas de diversos grupos taxonómicos). 

La comunidad de avispas no pudo separarse en grupos de eumeninos y 

Spheciformes por carecer de datos suficientes para llevar a cabo los análisis 

estadísticos.  

Los datos de las estaquillas procedentes de los dos tubos presentes en 

cada trampa se analizaron conjuntamente, ya que su posición  (izquierda-

derecha) no es considerada ecológicamente relevante. Asimismo, en un 

análisis preliminar se analizó la influencia de la posición de la trampa (borde y 

centro) en cada uno de los lugares de estudio para las siguientes variables 

dependientes: número de celdas de cría, riqueza total de especies 

hospedadoras, riqueza de avispas, riqueza de abejas, porcentaje de mortalidad 

y porcentaje de parasitoidismo. No se detectó un efecto significativo de la 

posición de la trampa (borde vs. centro) sobre las variables dependientes 

analizadas (ANOVA, núm. celdas cría: F1,35=3,035; P=0,091; riqueza total 

hospedadores: F1,35=3,137; P=0,086; riqueza avispas: F1,35=3,646; P=0,065; 

riqueza abejas: F1,35=0,513; P=0,479; porcentaje de mortalidad: F1,35=0,756; 

P=0,391; porcentaje de parasitoidismo: F1,35=0,053; P=0,820), por lo que los 

datos procedentes de las dos trampas por localidad de estudio se analizaron 

conjuntamente. 
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 Mangueo por transectos 

Con el fin de obtener un reflejo de las comunidades de abejas y avispas 

presentes en las parcelas de estudio, se llevaron a cabo muestreos mediante el 

empleo de manga entomológica, en tres réplicas anuales, distribuidas entre 

finales de primavera y finales de verano (aproximadamente cada 30 días). El 

mangueo para la captura de especies de abejas y avispas se desarrolló en 

transectos lineales de 15 minutos de duración, con la participación de dos 

recolectores, empleando el borde no cultivado adyacente a cada una de las 18 

parcelas de estudio (Fig. 6, capítulo introductorio).  

Los ejemplares capturados en cada uno de los muestreos mensuales se 

prepararon y etiquetaron para su posterior identificación hasta nivel género 

para las abejas, que se separaron posteriormente en morfo-especies, y hasta 

nivel especie, para la mayoría de avispas. Los datos registrados para cada 

localidad se agruparon con los procedentes de nidos-trampa para el cálculo de 

la riqueza y diversidad de la comunidad de abejas y la comunidad de avispas 

en cada parcela de estudio. 

 Mangueo por barrido 

Para estimar las comunidades de parasitoides presentes, se llevaron a 

cabo muestreos con manga entomológica de barrido, con la misma frecuencia 

que los empleados para abejas y avispas y  para cada una de las 18 parcelas. 

En cada réplica se seleccionaron cinco puntos al azar en el borde, llevándose a 

cabo, siempre por el mismo recolector, 10 barridos consecutivos. Tras el 

barrido, los ejemplares capturados en la manga se recogían con un aspirador 

de campo (Fig.7, capítulo introductorio). 
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Los ejemplares recolectados en cada uno de los muestreos mensuales 

se montaron y etiquetaron para su posterior identificación hasta nivel especie. 

Los datos registrados para cada localidad se agruparon con los anotados para 

los enemigos naturales de nidos-trampa, con el fin de calcular la riqueza y 

diversidad de la comunidad general de parasitoides de cada parcela de estudio. 

 

Análisis espacial del aislamiento de la parcela 

Para analizar el aislamiento espacial de las parcelas agrícolas, se 

emplearon fotografías aéreas (Gobierno de La Rioja) correspondientes a cada 

una de las localidades de estudio. Mediante Sistemas de Información 

Geográfica (SIG), con el paquete informático ARCGIS 9.3 (ESRI), se 

localizaron, en el paisaje circundante a cada parcela agrícola, el hábitat 

seminatural y el hábitat natural más próximos, calculando las distancias desde 

el centro de la parcela a cada uno de ellos. Consideramos como hábitats 

seminaturales los márgenes de parcela, praderas o hábitats secuenciales con 

vegetación de bajo porte y arbustos; y como hábitats naturales los fragmentos 

de bosques naturales presentes en la zona, normalmente encinares y pinares 

de reforestación. Aunque la distancia máxima de forrajeo registrada para estas 

comunidades es de 1,5 km, la distancia al hábitat natural más cercano fue 

significativamente superior en el caso de tres localidades correspondientes a 

parcelas de cultivo de cereal en sistemas de alta intensificación. 

Los hábitats seleccionados tenían una superficie superior a 0,36 ha, ya 

que los parches de este tamaño aseguran contener tipos de hábitat basados en 

tipos de suelo y son lo suficientemente grandes como para albergar vegetación 

característica (13). Se midió el tamaño de los hábitats seminaturales y de los 
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hábitats naturales más cercanos para su inclusión como variable en el análisis 

(Tabla I). Del mismo modo, el tamaño de cada parcela de estudio fue 

calculado.  

 
Tabla I.- Valores totales registrados, en las 18 parcelas de cultivo y dos grados de 
intensificación agrícola, para las variables de aislamiento: distancia al hábitat 
seminatural (DHSM) (metros), tamaño del hábitat seminatural (Tamaño SN) (ha), 
distancia al hábitat natural (DHN) (metros) y tamaño del hábitat natural (Tamaño N) 
(ha). 

 
 
Se llevó a cabo un Análisis de Componentes Principales (PCA) como 

análisis exploratorio para valorar, entre todas las variables locales, las que se 

encontraban correlacionadas y no podían incluirse simultáneamente en el 

análisis. Los dos primeros componentes principales, ortogonales entre sí, 

explicaban un 65 % de la varianza global, seleccionándose variables con 

elevada carga factorial por cada uno de estos dos componentes. En el primer 

Localidad Intensificación DHSM Tamaño SN DHN Tamaño N

Viñedo 1 115 2,28 1138 47,77

Viñedo 2 45 11,23 200 1,77

Viñedo 3 91 4,77 319 23,57

Viñedo 4 296 0,44 390 11,15

Viñedo 5 230 0,4 968 13,58

Viñedo 6 728 5,11 1473 10,4

Cereal 1 33 0,85 415 11,19

Cereal 2 35 5,63 264 2,55

Cereal 3 47 0,44 584 11,19

Cereal 4 305 2,7 2645 15,57

Cereal 5 206 1,33 3276 15,57

Cereal 6 146 9,2 2158 65,45

Huerta 1 75 3,6 849 11,35

Huerta 2 80 0,65 270 12,17

Huerta 3 23 1,94 274 7,95

Huerta 4 27 0,95 177 9,37

Huerta 5 243 1,79 1550 17,51

Huerta 6 466 0,91 428 11,81

Baja

Alta

Baja

Alta

Baja

Alta
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componente, la distancia al hábitat seminatural (carga factorial, R=0,853) 

estaba correlacionada positivamente con el tamaño de la parcela (carga 

factorial, R=0,690; P<0.05) mientras que la distancia al hábitat natural (carga 

factorial, R=0,740) no se encontraba correlacionada con otras variables (todos 

P>0,05, n=18). En el segundo eje, el tamaño del hábitat seminatural (carga 

factorial, R=0,536) y el tamaño del hábitat natural (carga factorial, R=0,658) no 

mostraron relación significativa con el resto de variables ni entre sí (todos 

P>0.5). 

Finalmente se analizó la relación entre la variable intensificación agrícola 

(baja intensificación vs. alta intensificación) y las variables de aislamiento 

registradas para cada parcela de estudio. Tanto la distancia de las parcelas al 

hábitat seminatural más próximo (ANOVA, F3,17=12,153; P=0,004), como la 

distancia al hábitat natural (ANOVA, F3,17=8,642; P=0,011), mostraron una 

fuerte relación con el sistema de intensificación agrícola, siendo mayores en los 

sistemas de alta intensificación (distancia al hábitat seminatural, media= 

294,11±201,77 m; distancia al hábitat natural, media= 1579,62±1076,77 m) 

frente a los de baja intensificación (distancia al hábitat seminatural, media=  

60,44±31,07 m; distancia al hábitat natural, media= 479,22±320,48 m). Sin 

embargo, la intensificación del uso del suelo dominante en la matriz no mostró 

relación ni con el tamaño del hábitat seminatural (ANOVA, F3,17=0,398; 

P=0,538) (Baja intensificación, media= 3,48±3,43 ha ; alta intensificación, 

media= 2,53±2,89 ha) ni con el tamaño del hábitat natural (ANOVA, 

F3,17=0,340; P=0,569) (Baja intensificación, media= 14,39±14 ha; alta 

intensificación, media= 18,93±17,65 ha ) (Fig. 1). 
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Figura 1.- Gráfico representativo de las distancias de la parcela de cultivo al hábitat 
seminatural y natural más próximo en (A) sistema de alta intensificación agrícola y (B) 
sistema de baja intensificación agrícola.   

 

Análisis estadístico 

Se emplearon regresiones lineales con el fin de valorar el efecto de las 

variables de aislamiento (i.e. variables explicativas) sobre las siguientes 

variables dependientes para comunidades de abejas (separadas a su vez en 

especies oligolécticas y especies polilécticas), avispas de nidos-trampa y sus 

enemigos naturales: (a) riqueza de especies y (b) diversidad. También se 

analizó el efecto que ejercían, sobre la riqueza y diversidad de las 

comunidades generales (compuestas por individuos de nidos-trampa y 

mangueo) de abejas, avispas y parasitoides, las variables siguientes 

(incluyéndose en el modelo en este orden): (a) distancia al hábitat seminatural 

(DHSM), (b) distancia al hábitat natural (DHN), (c) tamaño del hábitat 

seminatural (Tamaño SN) y (d) tamaño del hábitat natural (Tamaño N). 
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Finalmente, se incluyeron las interacciones ecológicamente relevantes: 

DHSM*Tamaño SN  y DHN*Tamaño N. 

A las variables % mortalidad de abejas y % mortalidad de avispas se les 

aplicó una transformación arcoseno de la raíz cuadrada de la variable (Y*= 

arcoseno √Y) (tal como sugieren (Gotelli & Ellison 2004) para porcentajes). La 

distancia al hábitat seminatural y el tamaño del hábitat natural se transformaron 

mediante raíz cuadrada. El resto de variables mostraron una distribución 

normal. Las variables e interacciones que no contribuyeron al modelo con un 

p<0,05 se eliminaron del modelo mediante ―eliminación hacia atrás‖ (stepwise 

backward). El análisis estadístico de los datos se llevó a cabo con XlStat 2009 

(Addinsoft). Para el cálculo de los índices de diversidad se utilizó PRIMER 5.2 

(PRIMER-E Ltd). 

 

RESULTADOS 

 
Estructura de la comunidad 

De las 3.600 estaquillas establecidas en el estudio, se ocuparon un total 

de 1.140, que contenían 5.686 celdas de cría correspondientes a 36 especies 

hospedadoras, distribuidas de la siguiente manera: 17 especies de abejas 

solitarias (Hymenoptera: Apoidea: Megachilidae) pertenecientes a las tribus 

Osmiini (11 especies), Lithurgini (1 especie), Megachilini (4 especies) y 

Anthidiini (1 especie) y 6 especies (Fam. Colletidae) a la subfamilia Hylaeinae; 

6 especies de avispas Spheciformes (Hymenoptera: Crabronidae) y 7 especies 

de avispas eumeninos (Hymenoptera: Eumeninae). 
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Del total de celdas de cría, 4.795 correspondieron a especies de abejas 

(3.033 a especies polilécticas y 1.762 a especies oligolécticas). La mortalidad 

natural afectó a 1.048 celdas de cría de la comunidad de abejas (758 celdas de 

especies polilécticas y 290 celdas de especies oligolécticas). La comunidad de 

avispas registró un total de 891 celdas de cría (647 celdas de avispas 

Spheciformes y 244 celdas de eumeninos) de las cuales 126 celdas sufrieron 

mortalidad natural (107 celdas de avispas Spheciformes y 19 celdas de 

eumeninos). 

Se encontraron 21 especies de enemigos naturales en 827 celdas de 

cría, de las cuales 687 correspondían a celdas de abejas (433 en celdas de 

especies polilécticas y 254 en celdas de especies oligolécticas), 121 a celdas 

de avispas Spheciformes y 19 a celdas de avispas eumeninos, alimentándose 

de larvas de abejas o avispas (parasitoides), o de sus recursos alimenticios 

(cleptoparasitoides). Las especies pertenecían a las familias Sapygidae, 

Torymidae, Eulophidae, Encyrtidae, Eurytomidae, Ichneumonidae y 

Chrysididae (Hymenoptera); Sarcophagidae, Michiliidae, Tachinidae, Muscidae 

y Bombyliidae (Diptera) y a la tribu Anthidiini, en el caso de tres especies de 

abejas parasitoides (Hymenoptera: Apoidea: Megachilidae). Entre los enemigos 

naturales se encontraron dos depredadores de las familias Dermestidae y 

Meloidae (Coleoptera), que se incluye en el análisis de parasitoidismo (Anexo 

III). 

Respecto a los ejemplares capturados mediante mangueo por 

transectos, que fueron agrupados para el análisis de las comunidades 

generales de abejas y avispas, se colectaron un total de 406 individuos 

pertenecientes a 27 géneros de abejas y 81 individuos pertenecientes a 46 
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especies de avispas (Anexo IV). Mediante el mangueo por barrido, se 

capturaron un total de 351 ejemplares pertenecientes a 39 especies de 

parasitoides (Anexo V). 

La riqueza total de especies de abejas de nidos-trampa muestra una 

relación negativa con la distancia al hábitat seminatural más cercano (Tabla II). 

Esta variable también determina significativamente la riqueza de especies de 

abejas polilécticas, con un efecto negativo sobre la misma. Sin embargo, la 

diversidad de la comunidad de abejas de nidos-trampa no muestra relación con 

ninguna de las variables incluidas en el modelo. 

 
Tabla II.- Regresiones lineales entre la riqueza de especies y la diversidad de las 
comunidades de abejas y avispas de nidos-trampa así como de sus comunidades 
generales (nidos-trampa y mangueo) y las variables de aislamiento: distancia al hábitat 
seminatural (DHSN), distancia al hábitat natural (DHN), tamaño del hábitat seminatural 
(Tamaño SN) y tamaño del hábitat natural (Tamaño N). Sólo se incluyen las variables 
e interacciones significativas (ns, no significativa; Tot, total especies de abejas; Oligo, 
especies oligolécticas; Poli, especies polilécticas). 

Variable dependiente Variable en el modelo Valor F P R2 Adj .

Riqueza de especies Tot DHSN -0,133 5,671 0,03 0,216
Oligo — — ns —

Poli DHSN -0,097 5,302 0,035 0,202
Diversidad  (1-λ') Tot — — ns —

Oligo — — ns —

Poli — — ns —

Riqueza de especies DHN -0,003 9,925 0,006 0,344
Diversidad  (1-λ') DHN 3,0-5 9,745 0,008 0,471

Tamaño N — ns
DHN*Tamaño N 0,000 7,621 0,015

AVISPAS DE NIDOS-TRAMPA
Riqueza de especies — — ns —

Diversidad  (1-λ') — — ns —

Riqueza de especies DHN -0,002 7,962 0,012 0,291
Diversidad  (1-λ') — — ns —

ABEJAS DE NIDOS-TRAMPA

COMUNIDAD GENERAL DE ABEJAS

COMUNIDAD GENERAL DE AVISPAS
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Al analizar las especies de nidos-trampa junto a las colectadas mediante 

mangueo, i.e. comunidad general de abejas, la riqueza de especies se halla 

correlacionada con la distancia al hábitat natural (bosques) más cercano, 

observándose un efecto negativo poco marcado. Asimismo, la diversidad de la 

comunidad general de abejas está influida por la distancia al hábitat natural, y 

el tamaño del mismo, con un efecto multiplicativo entre ambas. 

Ni la riqueza, ni la diversidad de especies de avispas de nidos-trampa 

están determinadas significativamente por las variables de aislamiento 

analizadas. Por su parte, la riqueza de especies de la comunidad general de 

avispas, formada por las procedentes de trampas y mangueo, está influida por 

la distancia al hábitat natural más próximo, cuyo incremento ejerce un efecto 

negativo sobre la variable analizada (Tabla II). 

Por último, la riqueza de especies de enemigos naturales de 

comunidades de nidos-trampa y de la comunidad general de parasitoides 

muestra una correlación negativa con la distancia al hábitat seminatural más 

próximo (Tabla III).  

 
Tabla III.- Regresiones lineales entre la riqueza de especies y la diversidad de la 
comunidad de enemigos naturales de nidos-trampa así como de su comunidad general 
(nidos-trampa y mangueo) y las variables de aislamiento: distancia al hábitat 
seminatural (DHSN), distancia al hábitat natural (DHN), tamaño del hábitat seminatural 
(Tamaño SN) y tamaño del hábitat natural (Tamaño N). Sólo se incluyen las variables 
e interacciones significativas (ns, no significativa). 

Variable dependiente Variable en el modelo Valor F P R2 Adj.

Riqueza de especies DHSN -0,275 15,228 0,001 0,456
Diversidad  (1-λ') DHSN -0,034 11,111 0,005 0,492

DHN 1,49-4 7,375 0,016

Riqueza de especies DHSN -0,288 18,220 0,001 0,503
Diversidad  (1-λ') — — ns —

COMUNIDAD GENERAL DE PARASITOIDES

ENEMIGOS NATURALES DE NIDOS-TRAMPA
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Por otro lado, la diversidad de enemigos naturales de comunidades de 

nidos-trampa está determinada por las distancias tanto al hábitat seminatural 

como al hábitat natural más próximos, observándose un efecto negativo de la 

primera y ligeramente positivo de la segunda sobre la variable respuesta. 

 

DISCUSIÓN 

La riqueza de especies de abejas y avispas nidificantes en nidos-trampa 

es menor en las parcelas de cultivo que se encuentran más aisladas en 

relación con el hábitat seminatural más próximo. Sin embargo, la riqueza 

combinada para las especies capturadas mediante mangueo y nidos-trampa no 

muestra esta relación con el aislamiento en relación con los hábitats 

seminaturales, sino que aparece determinada por los hábitats naturales, siendo 

menor en las parcelas que se hallan a una distancia mayor en relación con el 

hábitat natural más cercano. Estas diferencias constituyen un reflejo de la 

distinta composición de especies que integran las dos comunidades, con 

requerimientos específicos en cuanto a la selección de presas, recursos 

florícolas y nidificación. Por su  parte, la comunidad de enemigos naturales de 

nidos-trampa y la comunidad general de parasitoides están fuertemente 

determinadas por el aislamiento de la parcela agrícola, tanto en relación con los 

hábitats seminaturales como con los naturales presentes en la matriz, lugares 

que condicionan la búsqueda de hospedadores y son necesarios para 

completar sus ciclos de vida.  

Estos resultados apoyan lo ya sugerido por la teoría biogeográfica de 

islas (MacArthur & Wilson 1967), que predice que a medida que el aislamiento 
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de los parches de hábitat aumenta, la riqueza de especies disminuye, y que los 

cambios en la densidad de los hábitats naturales y seminaturales se pueden 

relacionar directamente con la diversidad de especies en paisajes agrícolas. 

También la teoría de las metapoblaciones predice que la probabilidad de 

extinción de una especie especialista aumenta si el aislamiento de los parches 

de hábitat se incrementa (Hanski 1998; Hanski et al. 2000; Wahlberg et al. 

1996). Ambas teorías, pueden explicar cómo la fragmentación de los hábitats y 

su aislamiento reducen los procesos de inmigración y dispersión así como la 

riqueza de especies. 

 

Comunidad de abejas y aislamiento de la parcela agrícola 

La riqueza de especies de abejas de nidos-trampa decrece con la 

distancia al hábitat seminatural más próximo a la parcela agrícola. Otros 

estudios han observado que el aislamiento desde los propios parches de 

hábitat seminatural, en relación con otros hábitats naturales, disminuye la 

abundancia y riqueza de abejas (Steffan-Dewenter & Tscharntke 1999) y que 

las interacciones entre planta-polinizador declinan con la distancia al hábitat 

seminatural más próximo (Ökinger & Smith 2007; Steffan-Dewenter & 

Tscharntke 1999). Los agroecosistemas con más hábitats seminaturales son 

más ricos en especies polinizadoras (Kremen & Chaplin 2007; Steffan-

Dewenter et al. 2006; Steffan-Dewenter et al. 2002) ya que muchas de las 

especies asociadas a estos paisajes agrícolas, requieren la presencia de 

hábitats adecuados para persistir (Billeter et al. 2008). 

Las especies de abejas que nidifican en las cavidades de las trampas 

localizadas en las parcelas agrícolas, emplearían los recursos disponibles en 
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los hábitats seminaturales presentes en las inmediaciones. El efecto de la 

distancia a los mismos sobre la riqueza de especies, subraya la importancia de 

los recursos de diferente naturaleza, procedentes de distintos tipos de hábitat 

para la persistencia de comunidades ricas en especies de este grupo. 

Diferentes trabajos han mostrado que la riqueza de especies de abejas se 

incrementa con un aumento de la diversidad de plantas con flor (Holzschuh et 

al. 2007; Holzschuh et al. 2008; Krauss et al. 2009; Potts et al. 2003) así como 

con un aumento de la complejidad de los hábitats (Lassau & Hochuli 2005), 

como reflejo de la disponibilidad de recursos (Gotelli & Colwell 2001). Otros 

rasgos propios de las especies, tales como el tamaño del cuerpo, la distancia 

de forrajeo o la capacidad migratoria, pueden influir además en las relaciones 

entre las especies y los hábitats circundantes (Davies et al. 2000). 

Los remanentes de hábitat seminatural, podrían actuar como fuente de 

biodiversidad, facilitando la colonización de los campos de cultivo en paisajes 

agrícolas intensificados (Kohler et al. 2008). La comunidad de abejas 

nidificantes en nidos-trampa parece sensible al aislamiento derivado de la 

fragmentación de estos hábitats seminaturales. Es conocido que los cambios 

en el uso del suelo tienen fuerte impacto sobre las comunidades de abejas 

(Klein et al. 2007; Kremen et al. 2007; Kremen et al. 2002). La intensificación 

agrícola lleva a un declive de especies de plantas silvestres en los 

agroecosistemas (Booth & Swanton 2002; Fried et al. 2006) que sufren un 

detrimento de sus procesos reproductivos con el incremento de la distancia a 

los hábitats seminaturales más próximos (Steffan-Dewenter & Tscharntke 

1999). Consecuentemente, se produce una reducción de la diversidad de 

abejas (Carré et al. 2009) las cuales son esenciales para mantener estables los 
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servicios de polinización de cultivos y plantas silvestres (Biesmeijer et al. 2006; 

Fontaine et al. 2006; Klein et al. 2002).  

Al analizar la comunidad general de abejas, capturadas mediante nidos-

trampa y mangueo desarrollado en el borde adyacente a cada parcela de 

cultivo, la riqueza de especies disminuye con el aumento de la distancia al 

hábitat natural, i.e. bosques naturales, más cercano. El efecto negativo, no muy 

marcado, podría deberse a las diferentes demandas de los grupos de especies 

de abejas colectados; así las especies nidificantes en zonas forestales podrían 

ser más sensibles al aislamiento que las especies nidificantes en el suelo o en 

cavidades preexistentes (Brosi et al. 2008). Las desigualdades observadas 

para esta comunidad, frente a las abejas de nidos-trampa más relacionadas 

con la distancia al hábitat seminatural, puede explicarse por diferencias en la 

composición de especies. La presencia de especies de abejas con 

requerimientos más específicos, las hace dependientes de la presencia de 

hábitats forestales a escala paisajística, debido probablemente al empleo que 

hacen de los bosques para obtener materiales de nidificación y sustratos 

adecuados, así como plantas específicas (Banaszak 1996; Westrich 1996). En 

este contexto, los fragmentos de bosque y los remanentes de vegetación 

original, son zonas críticas de conservación de plantas silvestres (Boutin et al. 

1994; Jobin et al. 1996). Asimismo, la presencia de diferentes estados 

sucesionales de la vegetación, la diversidad y abundancia de flores, así como 

una alta heterogeneidad de tipos de suelos, especialmente la disponibilidad de 

los arenosos, son características importantes para el mantenimiento de una 

alta diversidad de polinizadores (Sjödin et al. 2008). 
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Sin embargo, las poblaciones de especies de abejas especialistas se 

encuentran muy fragmentadas (Packer et al. 2005) y su capacidad 

colonizadora dependerá en gran medida de sus habilidades para la dispersión 

(Gathmann & Tscharntke 2002) y de su comportamiento en respuesta a los 

cambios en la estructura del paisaje (Haddad et al. 2003; Kreyer et al. 2004; 

Ricketts 2001). Muchos de los individuos de las especies de abejas capturadas 

mediante mangueo podrían estar forrajeando en las inmediaciones de la 

parcela agrícola, y sin embargo, nidificar en otros tipos de hábitat (Morris et al. 

2001; Osborne et al. 1999; Williams & Tepedino 2003). Las abejas que 

nidifiquen en los campos cultivados y requieran recursos de los hábitats 

naturales, tendrán que volar a mayores distancias que estos individuos 

nidificantes en los bosques (Williams & Kremen 2007). Luego, el 

establecimiento de determinadas especies más especialistas en campos de 

cultivo, vendrá determinado por las distancias a los hábitats naturales de los 

que obtienen los recursos. La polinización, tanto de los cultivos como de las 

plantas silvestres asociadas a agroecosistemas dependerá en gran medida de 

abejas silvestres que nidifiquen o requieran recursos de estos hábitats 

forestales (Greenleaf & Kremen 2006; Klein et al. 2003; Kremen et al. 2004; 

Kremen et al. 2002) por tanto, la distancia a recorrer también determina la 

escala espacial a la que pueden proporcionar servicios de polinización (Kremen 

2005). La preservación de estos hábitats naturales puede representar una 

importante fuente de riqueza de polinizadores tanto para especies de plantas 

nativas como para muchos cultivos que dependen de los mismos (Klein et al. 

2003; Kremen et al. 2004). 
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Estudios previos han analizado el efecto de la distancia al fragmento de 

bosque más grande desde pastizales, observando fuertes cambios en la 

composición de las comunidades de abejas (Brosi et al. 2008), pero sin 

detectar diferencias en la diversidad. Sin embargo, en el presente estudio, la 

diversidad medida a través de un índice de dominancia, se ve relacionada con 

la distancia al hábitat natural y la interacción de éste con su tamaño. El 

aumento del tamaño del hábitat natural podría amortiguar suavemente el efecto 

del aislamiento de la parcela sobre la diversidad de la comunidad de abejas, ya 

que en paisajes agrícolas intensificados, a medida que el tamaño del fragmento 

disminuye y el aislamiento es mayor, la composición de especies especialistas 

se ve reducida (Aviron et al. 2005; Schweiger et al. 2005). Otros estudios que 

han examinado el efecto del tamaño de los fragmentos en comunidades de 

abejas no encuentran relación entre éste y la diversidad (Aizen & Feinsinger 

1994; Cane et al. 2006; Donaldson et al. 2002) pero sí se han observado 

cambios en la respuesta de diferentes grupos de abejas (Cane et al. 2006; 

Donaldson et al. 2002). Independientemente de este factor, incluso los 

fragmentos de bosque de pequeño tamaño, proporcionan tipos de hábitat y 

recursos que muchas especies de abejas requieren (Brosi et al. 2008), y 

deberían ser objeto de conservación, sobre todo en paisajes agrícolas 

altamente intensificados. 

 

Comunidad de avispas y aislamiento de la parcela agrícola 

La riqueza de especies de la comunidad general de avispas, capturadas 

mediante nidos-trampa y mangueo en parcelas agrícolas disminuye con el 

incremento de la distancia a hábitats naturales. Los hábitats más complejos, 
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como los bosques, contienen mayor riqueza y una composición diferente de 

especies de avispas, atendiendo a lo observado mediante el empleo de 

trampas de caída (Kohler et al. 2008). Estos autores observaron que la 

humedad del suelo, la cobertura herbácea y el dosel arbustivo favorecen la 

riqueza de especies de avispas.  

Del mismo modo, los parches de hábitat natural aislados, actúan como 

refugios para poblaciones de presas (Fahrig & Jonsen 1998) las cuales, 

podrían beneficiarse del aislamiento cuando este irrumpe en la habilidad de los 

depredadores para detectarlas (Kruess & Tscharntke 1994; Roland & Taylor 

1997). Numerosas especies plagas de cultivos, como áfidos y moscas, están 

asociadas a estos hábitats (Denys & Tscharntke 2002; Langer 2001) así como 

muchas especies de arañas dependientes de la estructura de la vegetación 

para elaborar sus telas (Dennis et al. 2001), constituyendo presas potenciales 

para muchas especies de la comunidad de avispas (Wise 1993). Si la 

fragmentación de los hábitats tiene mayores efectos sobre los depredadores 

naturales que sobre sus presas herbívoras, se puede poner en peligro el 

servicio de control biológico en el ecosistema (Kruess & Tscharntke 1994). La 

distribución espacial de hábitats naturales en los paisajes agrícolas puede por 

tanto afectar a este servicio de control, a través de la reducción de especies 

depredadoras en los hábitats adyacentes a los cultivos (Coombes & Sotherton 

1986; Dennis & Fry 1992; Petersen 1999). 

 

Comunidad de enemigos naturales y aislamiento de la parcela agrícola 

Tanto la riqueza de especies de enemigos naturales como la de la 

comunidad de parasitoides en general, se ven fuertemente reducidas con el 
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incremento de la distancia al hábitat seminatural más próximo. Estos resultados 

apoyan la idea de que tanto la diversidad como la densidad de enemigos 

naturales, pueden declinar con la distancia al hábitat no cultivado más próximo, 

afectando también a la temporalidad de la colonización de los campos 

cultivados (Bianchi et al. 2006). Las condiciones ofrecidas por estos hábitats 

seminaturales, como la vegetación de alto porte, son favorables para la 

persistencia de estas comunidades, creando medios más húmedos y 

amortiguando los cambios ambientales, y, de esta manera, estableciendo 

microclimas más estables (Dennis et al. 1998; Desender 1982). 

Los enemigos naturales, por pertenecer a niveles tróficos superiores, 

están más afectados por el incremento del aislamiento de los hábitats (Ewers & 

Didham 2006; Holt et al. 1999). La distancia al hábitat seminatural podría 

modificar el empleo del hábitat por parte de estas especies y reducir sus 

capacidades de dispersión, afectando a la composición de especies de la 

comunidad y por tanto, a las interacciones con sus hospedadores (Tscharntke 

& Brandl 2004; Tylianakis et al. 2006). 

 La diversidad de especies de enemigos de nidos-trampa, medida a 

través de un índice de dominancia, decrece con el aumento de la distancia de 

tanto al hábitat seminatural como al hábitat natural más próximos a la parcela 

agrícola. Este resultado podría deberse a la composición de especies de la 

comunidad, formada por individuos con diferentes requerimientos en sus ciclos 

de vida, ya que muchos enemigos naturales son altamente especializados y 

requieren hospedadores específicos (LaSalle & Gauld 1993). Estudios previos 

han observado una relación positiva entre la diversidad de grupos de enemigos 

naturales y la complejidad del hábitat, debido fundamentalmente a la presencia 
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de recursos de forrajeo y al favorecimiento de la búsqueda de hospedadores 

(Chow 2000; Gardner et al. 1995; McIntyre et al. 2001; York 1999). Asimismo, 

los hábitats forestales proporcionan microclimas más moderados (Forman & 

Baudry 1984) favoreciendo a los parasitoides, los cuales pueden presentar 

ciclos de vida más cortos a temperaturas más elevadas (Hailemichael & Smith 

Jr 1994; Rahim et al. 1991). La capacidad de los enemigos naturales para 

regular las poblaciones de especies hospedadoras (LaSalle & Gauld 1993) 

podría ser un reflejo de la abundancia y diversidad de otros artrópodos dentro 

de los paisajes agrícolas. El papel interactivo de los parasitoides es crucial para 

mantener el funcionamiento del ecosistema y su biodiversidad (Andrewartha & 

Birch 1984) y conociendo las preferencias de hábitat de estas comunidades de 

enemigos naturales se avanza en la comprensión para un manejo adecuado de 

los agroecosistemas. 

 

CONCLUSIÓN 

La importante relación entre la riqueza y diversidad de especies de las 

comunidades de abejas, avispas y enemigos naturales analizadas, con el 

aislamiento de la parcela agrícola frente a los hábitats seminaturales y 

naturales circundantes, sugiere que la mayor contribución a la biodiversidad 

total de especies de agroecosistemas viene dada por la presencia de estos 

hábitats no cultivados y de calidad en el paisaje. La conservación de especies 

de abejas, avispas y parasitoides especializados en áreas agrícolas, requiere el 

mantenimiento de un mosaico formado por hábitats naturales intercalados entre 

los campos de cultivo, que reduzca el aislamiento y favorezca la conectividad 

entre los fragmentos.  
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Los hábitats seminaturales y naturales son importantes fuentes de 

recursos para estas comunidades y los objetivos del manejo de los paisajes 

agrícolas para interrumpir la pérdida de biodiversidad y las funciones 

ecológicas derivadas de la actividad de las especies, deberían enfocarse en la 

preservación de estas zonas así como en la neutralización del aislamiento de 

las parcelas agrícolas. Futuros estudios que cuantifiquen la dispersión entre 

parches de hábitat natural y campos de cultivo son esenciales para revelar las 

causas concretas de la sensibilidad de las especies a los cambios en los 

paisajes agrícolas. 
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Capítulo 6 
 

Análisis del papel de setos y bandas herbáceas, en matrices 

agrícolas de viñedo, para la persistencia de comunidades de 

insectos polinizadores y depredadores 

 

 

RESUMEN 

La fragmentación de los hábitats es una de las principales causas del 

declive de especies, por sus efectos sobre las interacciones interespecíficas, 

los movimientos de los individuos y la composición genética de las poblaciones 

locales. La conectividad de los fragmentos de hábitats naturales afecta a la 

habilidad de algunas especies para persistir en los paisajes fragmentados. Los 

hábitats lineales remanentes, rodeados por cultivos agrícolas, mantienen un 

grado de conectividad a través de los hábitats circundantes modificados, y la 

diferente naturaleza de estas estructuras pude ejercer un fuerte efecto sobre 

las comunidades, modificando la disponibilidad de recursos. Los corredores 

han sido reconocidos como potenciales vías para reducir los efectos de la 

fragmentación de hábitats, que parecen particularmente severos cuando la 

matriz entre los fragmentos está formada por tierra cultivada. 

Empleando nidos-trampa establecidos en paisajes agrícolas dominados 

por viñedo, analizamos el efecto de diferentes estructuras naturales (borde de 

hábitat natural, seto y banda) sobre la riqueza y abundancia de comunidades 

de abejas y avispas, y el impacto de sus enemigos naturales. Asimismo, 

valoramos sobre estas variables el papel de setos y bandas con diferentes 
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grados de aislamiento (conectado, parcialmente aislado y aislado) en la 

conectividad de la matriz agrícola de viñedo. 

Los resultados del efecto del tipo de estructura únicamente fueron 

significativos para la riqueza y abundancia de la comunidad de abejas de nidos-

trampa,  más altas en el borde de hábitats naturales y menores en las bandas 

herbáceas. La presencia de una mayor disponibilidad de recursos, tanto de 

alimento como de nidificación, en las estructuras con una composición vegetal 

más compleja, favorece la ocupación de esta comunidad. Sin embargo, la 

riqueza y abundancia de celdas de cría de avispas no se ven determinadas por 

el tipo de estructura en el cual el nido esté emplazado. Ello podría deberse a la 

propia naturaleza de la matriz de viñedo, que en general muestra una baja 

riqueza de especies y que podría estar asociada a una mayor mortalidad 

natural. 

Los resultados obtenidos no mostraron un efecto corredor claro de las 

estructuras en diferentes grados de aislamiento sobre la ocupación de nidos-

trampa por las comunidades de abejas y avispas. Únicamente la riqueza de 

avispas mostró diferencias significativas entre los setos conectados y los setos 

parcialmente aislados, resultados que apoyan lo observado por otros autores. 

Sin embargo, el grado de conectividad/aislamiento de setos y bandas 

presentes entre los campos cultivados no determina los parámetros de la 

comunidad de abejas, que pueden tener estrategias de dispersión diferentes a 

las avispas, adentrándose en la matriz cultivada para efectuar sus movimientos 

hacia los hábitats de forrajeo. Las interacciones entre parasitoides y 

hospedadores no mostraron relación con los tipos de estructuras y grados de 
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aislamiento, presumiblemente por la naturaleza generalista de los enemigos 

naturales registrados. 

Evitar la degradación de los elementos lineales existentes, mantener su 

diversidad y favorecer la  creación de nuevas estructuras en paisajes altamente 

fragmentados puede ser beneficioso para favorecer la persistencia de especies 

de abejas y avispas, así como de sus funciones, en agroecosistemas 

intensificados. 

 

PALABRAS CLAVE 

Nidos-trampa, comunidades de abejas, comunidades de avispas, 

parasitoidismo, conectividad, hábitats lineales, setos, bandas, matriz agrícola, 

viñedo 
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INTRODUCCIÓN 

La pérdida de hábitats naturales y su aislamiento, que definen la 

fragmentación del hábitat (Wilcox & Murphy 1985), se ha visto fuertemente 

incrementada durante el último siglo (Saunders et al. 1991). Esta fragmentación 

conlleva la transformación de hábitats extensivos en otros de menor tamaño 

rodeados por nuevos tipos de hábitats (e.g., Valladares et al. 2006) y es 

considerada una de las principales causas de la extinción de especies Groom 

et al 2006 (Collinge 1996; Fahrig 2003; Groom et al. 2006; Harrison & Bruna 

1999) así como de otros efectos relacionados como la interrupción de las 

interacciones interespecíficas, la composición genética de las poblaciones a 

nivel local, o el movimiento de los individuos (Debinsky & Holt 2000). 

La transformación de los paisajes nativos por las actividades humanas 

provoca importantes cambios generales en su estructuración espacial. 

Concretamente, la pérdida de hábitats no cultivados debida a la intensificación 

en paisajes agrícolas (Benton et al. 2003; Tilman et al. 2001) ha dado como 

resultado un declive de la diversidad de especies (Gabriel et al. 2006; 

Holzschuh et al. 2007; Kohler et al. 2008; Kremen et al. 2002a). La probabilidad 

de supervivencia de una especie en estos paisajes fragmentados, dependerá 

de su habilidad para recolonizar los parches de hábitat remanentes (Thomas & 

Hanski 1997). Para los organismos que usan múltiples hábitats, el movimiento 

no sólo permite la colonización de nuevos hábitats y los intercambios entre 

poblaciones, sino que es necesario para el forrajeo diario en parches 

separados del hábitat de nidificación (Holzschuh et al. 2009). Este 

requerimiento del uso de recursos separados espacialmente está relacionado 

con el concepto de complementación paisajística, que ocurre cuando la 
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estructura del paisaje permite el acceso a múltiples recursos necesarios 

(Dunning et al. 1992). Por tanto, la conectividad de los hábitats, afecta a la 

capacidad de algunas especies para persistir en los paisajes fragmentados 

(Steffan-Dewenter 2003; Tscharntke et al. 2002b) y su incremento a través del 

mantenimiento de redes ecológicas es considerado beneficioso para la 

biodiversidad (Jongman et al. 2004; Hepcan et al. 2009). 

Los elementos paisajísticos lineales o corredores, enlazan 

estructuralmente los remanentes de hábitats aislados, incrementando la 

conectividad del paisaje y facilitando el movimiento de los organismos entre los 

fragmentos de hábitat. Ello contribuye a reducir el riesgo de no reproducción y 

extinción (Berggren et al. 2002; Saunders et al. 1991) y la importancia de la 

presencia  de estos corredores ha sido demostrada en diversos estudios 

(Berggren et al. 2002; Haddad & Baum 1999; Holzschuh et al. 2009). La 

definición de corredor como “hábitat lineal embebido en una matriz desigual, 

que conecta dos o más bloques grandes de hábitat” (Beier & Noss 1998) 

excluye a los hábitats lineales riparios de paisajes agrícolas, que no conectan 

grandes parches de hábitat entre sí, pero contienen poblaciones reproductoras 

de muchas especies persistentes en estos medios (Spackman & Hughes 1995) 

y mantienen un grado de conectividad terrestre entre los hábitats naturales y 

los hábitats circundantes modificados (Chacoff & Aizen 2006). Los hábitats 

lineales o corredores reducen los efectos de la fragmentación de los hábitats 

(Beier & Noss 1998; Donald & Evans 2006; Rosenberg et al. 1997; Simberloff 

et al. 1992), que son más severos cuando entre los fragmentos aparece una 

matriz formada por tierras agrícolas (Joly et al. 2001). Estas estructuras pueden 

servir como zonas de dispersión de animales entre y a través de los campos 
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cultivados (Forman & Baudry 1984) y pueden ayudar a conservar la diversidad 

de insectos y sus funciones en el ecosistema, en paisajes agrícolas 

intensificados (Holzschuh et al. 2009). Los hábitats banda entre cultivos, 

especialmente los setos, proporcionan hábitats de hibernación para una gran 

variedad de invertebrados en las tierras cultivadas (Andersen 1997; Olson & 

Wäckers 2007) y los usuarios de múltiples hábitats se benefician de los 

movimientos a lo largo de los hábitat lineales, favoreciendo una rápida 

utilización de los recursos (nidificantes y alimento) existentes (Holzschuh et al. 

2009). 

Sin embargo, la diversidad e integridad de los setos y otros hábitats 

banda se encuentran amenazadas por la alteración a través de diversas 

prácticas de manejo agrícola en los cultivos adyacentes (Fagan et al. 1999; 

Lande 1998; Tscharntke et al. 2002a) lo cual puede poner en peligro su papel 

como conectores y reservorio de poblaciones en los paisajes agrícolas. Aunque 

el efecto que las características espaciales de los hábitats lineales (e.g. 

conectividad, forma, ordenación espacial, contexto) tienen sobre las 

poblaciones de plantas y animales ha sido analizado por diversos autores 

(Collinge & Palmer 2002; Holzschuh et al. 2010; Tischendorf & Fahrig 2000), 

este análisis es todavía incompleto. Por tanto, comprender el papel de la 

calidad de los hábitats lineales de diferente naturaleza, los recursos que 

contienen, su distribución y la conectividad entre ellos, es importante para el 

mantenimiento de la abundancia y la riqueza de especies de invertebrados 

asociados a paisajes agrícolas intensificados. 

Empleamos nidos-trampa, establecidos en paisajes agrícolas 

intensificados dominados por matrices de viñedo, para analizar la influencia de 
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distintos tipos de estructuras (borde de hábitat natural, seto y banda) y de 

diferentes grados de conectividad de las mismas (conectado, parcialmente 

aislado y aislado) sobre la ocupación de estos lugares de nidificación. Como 

primera hipótesis, planteamos que la riqueza y abundancia de especies de 

abejas y avispas en los nidos-trampa se incrementarían con un aumento de la 

disponibilidad de recursos para la nidificación, siendo por tanto más altas en los 

bordes de hábitats naturales que en los setos y, a su vez, mayores en estos 

últimos que en bandas herbáceas. Asimismo, planteamos la hipótesis de que la 

riqueza y abundancia de abejas y avispas en nidos-trampa deberían ser más 

altas en estructuras conectadas al hábitat natural que en las parcialmente 

conectadas (a 300 m) o completamente aisladas. Por último, analizamos el 

parasitoidismo por enemigos naturales de estas comunidades y su relación con 

el grado de aislamiento de setos y bandas, cuyos efectos sólo han sido 

contrastados recientemente por Holzschuh et al. 2009. La conexión de estas 

estructuras con el hábitat natural debería incrementar la colonización de los 

nidos-trampa por parte de comunidades de niveles tróficos superiores, como 

los enemigos naturales. 

 

MÉTODOS 

Área de estudio y diseño de muestreo 

El estudio se llevó a cabo en 2009 en los alrededores de la localidad de 

Cenicero (42º 28’ N, 2º 38’ W) en la provincia de La Rioja (Norte de España). 

La región está caracterizada por la presencia mayoritaria de áreas agrícolas 

manejadas intensivamente, con un dominio principal del cultivo de viñedo. 

Entre las parcelas agrícolas cultivadas permanecen fragmentos de hábitats 
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naturales y seminaturales. Se seleccionaron 6 localidades de estudio 

separadas al menos 1 km entre sí, con un tamaño de entre 0,8 y 2 km2 y 

distribuidas en un área total de 6 por 6 km. En cada localidad de estudio se 

establecieron 6 nidos-trampa, separados por al menos 500 m, y cada trampa 

se consideró como una réplica independiente.  

Con el fin de analizar el efecto de distintos tipos de estructuras presentes 

en la matriz agrícola sobre las comunidades de polinizadores y depredadores, 

los nidos-trampa se emplazaron en: (1) el borde del hábitat natural; (2) setos; y 

(3) bandas. Los hábitats naturales presentes en la zona de estudio son 

bosques de Quercus ilex L. o estados sucesionales de los mismos, con un 

tamaño medio de 24±22,55 ha; las trampas se colocaron en los bordes, entre el 

hábitat natural y parcelas de viñedo (n=6). Los setos, con vegetación similar al 

hábitat natural, eran de al menos 150 m de largo (251,33±66,4 m), con una 

anchura media de 26,8±12,5 m y no se encontraban formando parte de una red 

dentro del paisaje; los nidos-trampa se establecieron en el centro longitudinal 

del mismo, en la zona existente entre el seto y la parcela de viñedo (n=12). Por 

su parte, las bandas consistían en zanjas estrechas con vegetación de porte 

herbáceo; su anchura media fue de 5,05±1,58 m y tampoco se encontraban 

formando parte de una red de bandas dentro del paisaje, emplazándose las 

trampas en el centro de las mismas (n= 18) (Tabla 1, Fig.1). 

Para analizar el efecto de la presencia de corredores entre el hábitat 

natural y los nidos-trampa sobre la ocupación, comparamos 2 tipos de setos 

(conectado y parcialmente aislado) y 3 tipos de bandas (conectada, 

parcialmente aislada y aislada) en cada localidad de estudio. El seto conectado 
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(n=6) finaliza en el hábitat natural y el seto parcialmente conectado (n=6) se 

dispone paralelo a este hábitat, a una distancia de 300 m.  

 

Tabla I.- Tipos de estructuras analizadas con diferentes combinaciones para la 
distancia al hábitat natural y grado de aislamiento/conectividad. Entre paréntesis, 
número de réplicas para cada combinación. 

 

 

De igual forma, la banda conectada (n=6) finaliza en el hábitat natural, la 

banda parcialmente aislada (n=6) se dispone paralela al mismo, a una distancia 

de 300 m, y la banda aislada (n=6) se localiza a más de 600 m desde el hábitat 

natural (Tabla 1, Fig.1). En estos paisajes no se encuentran setos aislados (a 

más de 600 metros del hábitat natural), razón por la que no se seleccionó este 

tipo en el presente estudio. La anchura de los setos no varió entre los grados 

de aislamiento (ANOVA, F1,10=0,217;P=0,651; test a posteriori de Tukey, seto 

parcialmente aislado (media=28,58 m) vs. seto conectado (media=25,08 m), 

P=0,651). En el caso de las bandas, su anchura fue significativamente diferente 

para las aisladas frente a las conectadas (ANOVA, F2,15=4,909;P=0,023; test a 

posteriori de Tukey, banda conectada (media=6,375 m) vs. banda aislada 

(media=4,083 m), P=0,022; banda conectada (media=6,375 m) vs. banda 

parcialmente aislada (media=4,708 m), P=0,103; banda parcialmente aislada 

(media=4,708 m) vs. banda aislada (media=4,083 m), P=0,625). Las distancias 

tipo de estructura distancia conectividad/aislamiento

Hábitat natural (n=6) 0 m –

Seto (n=6)    300 m conectado

Seto (n=6)   300 m parcialmente aislado

Banda (n=6)    300 m conectado

Banda (n=6)    300 m parcialmente aislado

Banda (n=6)  >600 m aislado
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se seleccionaron de acuerdo con lo observado por otros autores con relación a 

las distancias máximas de forrajeo para abejas (Gathmann & Tscharntke 2002) 

y atendiendo a lo observado para la riqueza de abejas y avispas de nidos-

trampa, mayor entre 0 y 300 m de distancia a hábitats naturales (Klein et al. 

2006). 

 

 
Figura 1.- Esquema ilustrativo de la disposición espacial de los 6 tipos de 

estructuras analizadas, en uno de los paisajes analizados. (A) borde del hábitat 
natural; (B) seto conectado; (C) banda conectada; (D) seto parcialmente aislado; (E) 
banda parcialmente aislada; (F) banda aislada. 
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Método de muestreo 

 

Empleamos nidos-trampa estandarizados como método de muestreo. 

Cada nido-trampa constaba de un poste metálico de 1,5 m de longitud con dos 

tubos de PVC de 63 mm de diámetro, colocados uno a cada lado, y un tejado 

de madera en la parte superior. Cada tubo contenía 50 estaquillas de 

Phragmites australis (Cav.) Trin ex Steud y Arundo donax L. de 17 cm de 

longitud y 2-10 mm de diámetro, incluyéndose en todos los tubos el mismo 

número de unidades por diámetro. La parte posterior de cada tubo se cubrió 

con un tapón plástico, ofreciendo solamente una entrada para la nidificación. 

Todos los nidos-trampa se colocaron con una orientación NE (Martín Tomé 

2006) y a una altura de 1 m sobre el suelo (Fig.5, capítulo introductorio). La 

eficacia de nidos-trampa con estas características ya ha sido comprobada por 

otros grupos de investigación; su uso proporciona un recurso de nidificación 

estandarizado y permite realizar análisis de parasitoidismo por enemigos 

naturales (Steffan-Dewenter 2002; Tscharntke et al. 1998; Tylianakis et al. 

2005).  

Los nidos-trampa permanecieron en el campo desde mediados de abril 

hasta mediados de septiembre de 2009. Tras su recogida, los tubos se llevaron 

al laboratorio, donde se extrajeron los grupos de estaquillas y se introdujeron 

en una cámara frigorífica a 4-6º C hasta su posterior procesado. Se abrió cada 

estaquilla, extrayéndose las celdas de cría de abejas y avispas, que se 

depositaron en viales. Durante la apertura, se registró el número de celdas de 

cría por nido, la mortalidad natural (medida como el número de celdas cuyo(s) 

ocupante (s) ya había(n) muerto en el momento de la apertura frente al número 
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total de celdas de cría) y el número de celdas atacadas por enemigos 

naturales.  

Los viales se etiquetaron mediante un código y se depositaron de nuevo 

en la cámara frigorífica hasta la primavera siguiente, cuando se sometieron a 

temperatura ambiente hasta la emersión de los adultos tras la diapausa-

quiescencia invernal. Posteriormente, los individuos, tanto especies 

hospedadoras como parasitoides, se identificaron hasta nivel especie. Tras la 

emersión e identificación de los adultos, se registró y calculó la riqueza 

específica, diversidad (Índice de Simpson, 1-λ’=1-∑(Ni*(Ni-1)/(N*N-1))), el 

porcentaje de mortalidad natural (medido como el porcentaje de celdas cuyo(s) 

ocupante(s) ya había(n) muerto en el momento de la apertura frente al número 

total de celdas de cría) y el porcentaje de parasitoidismo (medido como el 

porcentaje de celdas atacadas por enemigos naturales frente al número total de 

celdas de cría) para los dos grupos, separados en comunidad de abejas y 

comunidad de avispas y esta última a su vez separada en avispas 

Spheciformes y avispas eumeninos. Asimismo, para la comunidad de enemigos 

naturales se calculó la riqueza de especies y la diversidad. Los datos de las 

estaquillas procedentes de los dos tubos presentes en cada trampa se 

analizaron conjuntamente, ya que su posición (izquierda-derecha) no es 

considerada ecológicamente relevante. 

 

Análisis estadístico 

Empleamos ANOVAs de Medidas Repetidas (modelos de efectos mixtos 

(LME)) para determinar los efectos de los diferentes tipos de hábitats y su 

papel en la conectividad de la matriz agrícola de viñedo sobre las comunidades 
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de abejas y avispas de nidos-trampa y sus enemigos naturales. Para todos los 

análisis, agrupamos las trampas pertenecientes a un mismo lugar de estudio, 

añadiendo la localidad como factor sujeto (Pinheiro & Bates 2000). 

En primer lugar, analizamos el efecto de los hábitats (borde del hábitat 

natural, seto y banda) sobre la riqueza de especies y el número de celdas de 

cría de la comunidad de abejas y la comunidad de avispas, esta última 

separada a su vez en comunidad de avispas Spheciformes y comunidad de 

avispas eumeninos, añadiendo el “tipo de hábitat” como factor fijo. El número 

de réplicas fue de 6 para borde de hábitat natural, 12 para seto y 18 para 

banda. 

En un segundo análisis, valoramos el efecto de la conectividad de tipos 

de setos y bandas por separado, sobre la riqueza y abundancia de celdas de 

cría de comunidades de abejas y avispas, estas últimas separadas a su vez en 

avispas Spheciformes y avispas eumeninos. Para ello, añadimos tanto el tipo 

de seto (comparando conectado o parcialmente aislado) como el tipo de banda 

(comparando conectado, parcialmente aislado o aislado) como factor fijo en 

cada análisis por separado. El número de réplicas fue de 6  para cada tipo de 

seto y de banda. 

Por último, analizamos el efecto tanto del tipo de hábitat como del tipo de 

seto y de banda sobre el porcentaje de parasitoidismo que afectó a las 

comunidades de abejas y avispas (Spheciformes y eumeninos por separado). 

La riqueza de especies de avispas se transformó mediante log10(x+1), 

empleándose para la transformación del número de celdas de cría de avispas y 

de avispas Spheciformes la raíz cuarta (Y*= 4√Y). Para el porcentaje de 

parasitoidismo de la comunidad de avispas se aplicó una transformación 
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arcoseno de la raíz cuarta de la variable (Y*= arcoseno 4√Y). El resto de 

variables mostraron una distribución normal. El análisis estadístico de los datos 

se llevó a cabo con XlStat 2009 (Addinsoft).  

 

RESULTADOS 

Estructura de la comunidad 

De las 3.600 estaquillas establecidas en el estudio, se ocuparon un total 

de 669, que contenían 3.024 celdas de cría correspondientes a 32 especies 

hospedadoras, distribuidas de la siguiente manera: 19 especies de abejas 

solitarias (Hymenoptera: Apoidea: Megachilidae) pertenecientes a las tribus 

Osmiini (12 especies), Megachilini (1 especie) y Anthidiini (1 especie), y 5 

especies (Fam. Colletidae) a la subfamilia Hylaeinae; 6 especies de avispas 

Spheciformes (Hymenoptera: Crabronidae) y 7 especies de avispas eumeninos 

(Hymenoptera: Eumeninae). 

Del total de celdas de cría, 2.037 correspondieron a abejas y 987 a 

avispas (584 celdas de Spheciformes y 403 de eumeninos). La mortalidad 

natural afectó a 608 celdas de cría de abejas y 415 de avispas.  

Se encontraron 18 especies de enemigos naturales en 360 celdas de 

cría, de las cuales 301 correspondían a abejas, 36 a avispas Spheciformes y 

23 a avispas eumeninos, alimentándose de fases preimaginales de abejas o 

avispas (parasitoides), o de sus recursos alimenticios (cleptoparasitoides). Las 

especies pertenecían a las familias Sapygidae, Torymidae, Eulophidae, 

Encyrtidae, Gasteruptiidae, Ichneumonidae y Chrysididae (Hymenoptera); 

Sarcophagidae y Tachinidae (Diptera) y a la tribu Anthidiini, en el caso de tres 

especies de abejas parasitoides (Hymenoptera: Apoidea: Megachilidae). Entre 
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los enemigos naturales se encontraron dos depredadores de las familias 

Dermestidae y Meloidae (Coleoptera), que se incluyen en el análisis de 

parasitoidismo (Anexo VI). 

 
Efecto del tipo de estructura natural 

El tipo de estructura es un factor determinante para la riqueza de 

especies de abejas. La riqueza de las bandas es significativamente inferior a la 

que existe en los bordes del hábitat natural y en los setos (Tabla II). Aunque los 

valores de riqueza son algo mayores en los setos que en los bordes del hábitat 

(Fig. 2.1), las diferencias entre ambas estructuras no son significativas.  

Respecto al número de celdas de cría establecidas por la comunidad de 

abejas, los valores obtenidos en las bandas son significativamente menores 

que los hallados en los bordes de hábitat natural, mientras que los que 

presentan los setos son intermedios entre ambos tipos de estructuras (aunque 

no significativamente distintos) (Fig.2 b).  

 

 
Figura 2.- Gráficos de los valores medios de (a) la riqueza de especies de abejas y (b) 
el número de celdas de cría de abejas, para las tres estructuras naturales analizadas. 
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Por otra parte, para la comunidad de avispas en general o para los 

grupos de avispas Spheciformes y eumeninos por separado, ni la riqueza de 

especies ni el número de celdas de cría mostraron relación con el tipo de 

estructuras analizadas.  

 
Tabla II.- ANOVA de medidas repetidas para el efecto del tipo de estructura (borde del 
hábitat natural, seto, banda) sobre la riqueza y abundancia de abejas y avispas, y 
sobre el porcentaje de parasitoidismo por enemigos naturales. El tipo de estructura fue 
incluido como factor fijo y la localidad de estudio como factor sujeto.  

Riqueza de especies Modelo GDL F P

Tipo de estructura 2, 33 5,922 0,006

Borde hábitat vs. banda 0,031

Seto vs. banda 0,003

Seto vs. borde hábitat ns

Nº celdas de cría Modelo GDL F P

Tipo de estructura 3, 33 2,571 0,092

Borde hábitat vs. banda 0,036

Seto vs. banda ns

Seto vs. borde hábitat ns

% Parasitoidismo Modelo GDL F P

Tipo de estructura 2, 31 0,996 0,381

Borde hábitat vs. banda ns

Seto vs. banda ns

Seto vs. borde hábitat ns

Riqueza de especies Modelo GDL F P

Tipo de estructura 2, 33 0,109 0,897

Borde hábitat vs. banda ns

Seto vs. banda ns

Seto vs. borde hábitat ns

Nº celdas de cría Modelo GDL F P

Tipo de estructura 2, 33 0,295 0,747

Borde hábitat vs. banda ns

Seto vs. banda ns

Seto vs. borde hábitat ns

% Parasitoidismo Modelo GDL F P

Tipo de estructura 2, 27 0,274 0,762

Borde hábitat vs. banda ns

Seto vs. banda ns

Seto vs. borde hábitat ns

Comunidad de abejas y parasitoidismo

Comunidad de avispas y parasitoidismo
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El porcentaje de parasitoidismo por enemigos naturales de las 

comunidades de abejas y avispas de nidos-trampa tampoco está determinado 

por los tipos de estructuras incluidas en el análisis. 

 
Efecto del grado de conectividad de setos y bandas 

En la valoración del efecto del grado de aislamiento de los setos, 

únicamente la riqueza de especies de avispas de nidos-trampa mostró relación 

con esta variable explicativa (Tabla III): los setos conectados presentan 

riquezas de avispas significativamente superiores a las de los setos 

parcialmente aislados. 

 
Tabla III.- ANOVA de medidas repetidas para el efecto del tipo de seto en diferente 
grado de aislamiento (conectado, parcialmente aislado) sobre la riqueza y abundancia 
de abejas y avispas, y sobre el porcentaje de parasitoidismo por enemigos naturales. 
El tipo de seto fue incluido como factor fijo y la localidad de estudio como factor sujeto. 

Riqueza de especies Modelo GDL F P

Tipo de seto 1, 10 1,875 0,201

Conectado vs. parcialmente aislado ns

Nº celdas de cría — — — —

% Parasitoidismo Modelo GDL F P

Tipo de seto 1, 10 1,415 0,262

Conectado vs. parcialmente aislado ns

Riqueza de especies Modelo GDL F P

Tipo de seto 1, 10 5,000 0,049

Conectado vs. parcialmente aislado 0,045

Nº celdas de cría Modelo GDL F P

Tipo de seto 1, 10 1,767 0,213

Conectado vs. parcialmente aislado ns

% Parasitoidismo — — — —

Comunidad de avispas y parasitoidismo

Comunidad de abejas y parasitoidismo
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Por último y en relación con grados de aislamiento de las bandas, 

ninguna de las variables dependientes (i.e. riqueza de especies, número de 

celdas de cría y porcentaje de parasitoidismo) mostró relación con el grado de 

aislamiento de esta estructura, ni para la comunidad de abejas ni para la de 

avispas (Tabla IV).  

 
Tabla IV.- ANOVA de medidas repetidas para el efecto del tipo de banda en diferente 
grado de aislamiento (conectado, parcialmente aislado, aislado) sobre la riqueza y 
abundancia de abejas y avispas, y sobre el porcentaje de parasitoidismo por enemigos 
naturales. El tipo de banda fue incluido como factor fijo y la localidad de estudio como 
factor sujeto. 

Riqueza de especies Modelo GDL F P

Tipo de banda 2, 15 0,022 0,979

Conectada vs. aislada ns

Parcialmente aislada vs. aislada ns

Parcialmente aislada vs. conectada ns

Nº celdas de cría Modelo GDL F P

Tipo de banda 2, 15 1,636 0,228

Conectada vs. aislada ns

Parcialmente aislada vs. aislada ns

Parcialmente aislada vs. conectada ns

% Parasitoidismo Modelo GDL F P

Tipo de banda 1, 10 1,415 0,262

Conectada vs. aislada ns

Parcialmente aislada vs. aislada ns

Parcialmente aislada vs. conectada ns

Riqueza de especies Modelo GDL F P

Tipo de banda 2, 15 1,622 0,230

Conectada vs. aislada ns

Parcialmente aislada vs. aislada ns

Parcialmente aislada vs. conectada ns

Nº celdas de cría — — — —

% Parasitoidismo Modelo GDL F P

Tipo de banda 2, 12 0,066 0,937

Conectada vs. aislada ns

Parcialmente aislada vs. aislada ns

Parcialmente aislada vs. conectada ns

Comunidad de abejas y parasitoidismo

Comunidad de avispas y parasitoidismo
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DISCUSIÓN 

Efecto del tipo de estructura natural 

Los resultados del estudio apoyan la hipótesis de que la ocupación de 

nidos-trampa por parte de la comunidad de abejas se ve favorecida por el 

incremento de la disponibilidad de recursos presentes en el tipo de estructura 

donde se encuentren establecidas, aunque para la riqueza y eficacia de 

avispas, la naturaleza de la estructura natural no parece actuar como factor. 

Las abejas y avispas nidificantes en cavidades dependen de lugares de 

nidificación en los hábitats no cultivados, aunque forrajean en múltiples 

hábitats, incluyendo los campos de cultivo, de una forma compleja y no 

completamente conocida (Holzschuh et al. 2009). Sin embargo, el contexto 

paisajístico no influye en todas las especies por igual, ya que las comunidades 

están constituidas por especies con diferentes estrategias espaciales (Kareiva 

1990; With et al. 2002).  

En el caso de las abejas, tanto el número de celdas de cría como la 

riqueza de especies fueron menores en las bandas herbáceas y mayor en los 

bordes de hábitat natural. Estos resultados concuerdan con los observados en 

otros estudios, en los que la diversidad de abejas silvestres se relaciona 

positivamente con algunos hábitats naturales como bosques y setos de 

matorral, que pueden actuar como refugios para abejas en paisajes agrícolas 

(Kremen et al. 2002b; Steffan-Dewenter et al. 2002; Tscharntke et al. 2005a). 

Los lugares de nidificación son un factor importante en la composición de las 

comunidades de abejas, que exhiben hábitos variados, empleando cavidades 

preexistentes (e.g. nidos-trampa), excavando en madera muerta o 

construyendo los nidos en largas cavidades en árboles o arbustos (Kremen et 
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al. 2007). Las bandas herbáceas tienen una estructura vegetal más 

homogénea, pero los setos y bordes de bosques naturales son hábitats 

heterogéneos, que contienen una diversidad floral más alta y que pueden 

proporcionar recursos de forrajeo para las comunidades de abejas (Potts et al. 

2003; Winfree et al. 2007). Estas estructuras naturales, no cultivadas, que se 

encuentran establecidas a lo largo de los márgenes de los campos de cultivo, 

han sido consideradas hábitats importantes para muchas especies (Holzschuh 

et al. 2008; Holzschuh et al. 2009; Marshall et al. 2006; Pywell et al. 2005). 

Sin embargo, en el caso de las avispas y al contrario de lo observado 

por Holzschuh et al. (2009), la ocupación de los nidos-trampa no difiere entre 

estructuras de distinta naturaleza. Otros autores también han encontrado 

relación entre la diversidad de avispas de nidos-trampa y los hábitats forestales 

presentes en sistemas agrícolas (Klein et al. 2006; Tylianakis et al. 2005). Sin 

embargo, estos resultados proceden de matrices agrícolas de cereal y de 

agroecosistemas forestales, mientras que el presente estudio se desarrolló en 

paisajes agrícolas intensificados dominados por el cultivo modernizado de 

viñedo, más productivo. Estos monocultivos exhiben un número menor de 

especies de depredadores y de parasitoides, así como densidades más altas 

de herbívoros, que los viñedos tradicionales (Altieri & Nicholls 2002). Por otra 

parte, en estudios previos (Capítulo 1) se ha observado que la presencia de 

viñedo, como tipo de cultivo local donde se establecen los nidos-trampa, influye 

positivamente en la mortalidad natural asociada al grupo de avispas 

Spheciformes. Si los individuos se adentran en la matriz de cultivo para 

forrajear, el porcentaje de reproducción puede reducirse, ya que solo una 

pequeña proporción permanece en el hábitat de cría, mientras que la mayor 
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parte abandonaría este hábitat para entrar en el viñedo, donde el porcentaje de 

mortalidad es más alto (Fahrig 2001). Por tanto, la naturaleza del propio cultivo 

podría explicar la falta de efecto, en cuanto a la ocupación de nidos-trampa por 

la comunidad de avispas, de las diferentes estructuras naturales colindantes a 

los cultivos de viñedo.  

 

Estructuras naturales y conectividad 

 
Los resultados no reflejan un efecto corredor claro de las estructuras en 

diferentes grados de aislamiento sobre la ocupación de nidos-trampa por las 

comunidades de abejas y avispas. Únicamente la riqueza de avispas mostró 

diferencias significativas, aunque marginales, entre los setos conectados y los 

setos parcialmente aislados. La mayoría de los trabajos analizan el efecto de 

corredores en matrices forestales (Haddad 1999; Haddad & Baum 1999; 

Townsend & Levey 2005), mientras que los estudios enfocados hacia el 

análisis del papel de las estructuras lineales en la conectividad de paisajes 

agrícolas y su posible efecto en la reducción del aislamiento para los insectos 

son escasos (Baum et al. 2004; Berggren et al. 2002; Holzschuh et al. 2009; 

Joyce et al. 1999; Söderström & Hedblom 2007). Nuestros resultados en 

cuanto a la riqueza de avispas, apoyan los encontrados por Holzschuh et al. 

(2009), quienes concluyeron que las bandas herbáceas conectadas 

incrementan la ocupación (riqueza y número de celdas) de los nidos-trampa, 

favoreciendo los movimientos de las avispas en matrices agrícolas de cereal. El 

citado estudio constituye el primer análisis, a escala paisajística, del efecto de 

la conectividad de bandas herbáceas realizado con abejas y avispas de nidos-

trampa como grupo de estudio. Trabajando con otros grupos, Joyce et al. 
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(1999) observaron, en matrices no forestales, que los carábidos prefieren los 

movimientos a lo largo de los setos presentes en el paisaje. Por otra parte, 

Öckinger & Smith (2008) no hallaron relación entre la dispersión de mariposas 

y la presencia de bandas herbáceas, resultado que concuerda con lo 

observado en el presente estudio para la comunidad de abejas de nidos-

trampa. 

En general, se asume que la conectividad del paisaje favorece la 

viabilidad de las poblaciones para muchas especies (Hunter 1996; Noss 1987; 

Primack 1993) pero las respuestas a la estructura paisajística, que facilita o 

impide el movimiento entre los parches de hábitat, son específicas (Taylor et al. 

1993). La función del corredor depende de las características de las especies, 

de la composición y estructura del paisaje, del tamaño de los parches de 

hábitat y de la variación ambiental (Berggren et al. 2002; Collinge 2000). Sin 

embargo, la composición de la matriz en la que estos parches están 

embebidos, puede influir en el comportamiento y los movimientos de los 

organismos, y de este modo, en la conectividad entre los parches (Haynes & 

Cronin 2006; Jonsen & Taylor 2000; Ricketts 2001; Roland et al. 2000). 

Algunos tipos de matriz son resistentes, mientras que otros podrían ser más 

permeables y favorecer tasas elevadas de movimiento (Cronin & Reeve 2003). 

Las diferencias observadas, en cuanto al efecto de las estructuras conectadas, 

sobre las comunidades de abejas y avispas, puede deberse a las distintas 

preferencias de dispersión por parte de las especies en relación con la matriz 

agrícola analizada (Berggren et al. 2002). Las abejas podrían seleccionar la 

matriz de cultivo para su dispersión hacia los hábitats de forrajeo, lo cual 

permitiría movimientos más rápidos de los individuos al compararlos con los 
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que se producen dentro de los corredores (Andreassen et al. 1996; Berggren et 

al. 2002; Schultz 1998). En este sentido, distintos trabajos han demostrado que 

los individuos polinizadores pueden alterar su comportamiento de forrajeo en 

respuesta a la estructura del paisaje, evitando bordes creados por carreteras o 

bandas de hábitat en sus movimientos de dispersión (Kreyer et al. 2004; 

Ricketts 2001). 

 
Tipo de estructura, conectividad y parasitoidismo 

 
El efecto de los diferentes tipos de estructuras naturales y su 

conectividad sobre las interacciones hospedador-parasitoide no había sido 

evaluado hasta la reciente contribución de Holzschuh et al. (2009), quienes no 

encontraron relación entre las interacciones tróficas de avispas y sus 

parasitoides con el tipo de estructura o con el grado de aislamiento de bandas 

herbáceas. Nuestros resultados en cuanto a la falta de relación entre el 

porcentaje de parasitoidismo y el tipo de estructuras naturales así como sus 

grados de aislamiento están en concordancia con lo obtenido en el citado 

estudio y apoyan la idea de que la actividad de los enemigos naturales está 

muy relacionada con las densidades de sus hospedadores (Capítulo 3). Los 

parasitoides tienen capacidades de dispersión más limitadas y perciben el 

grado de aislamiento a escalas menores que sus hospedadores (Van Nouhuys 

& Hanski 2002), por lo que la conectividad de la matriz podría beneficiarles, en 

perjuicio de sus hospedadores. Sin embargo, la falta de efecto corredor puede 

deberse a que la mayoría de las especies de enemigos naturales registradas 

son parasitoides generalistas (Holzschuh et al. 2009), y se espera que estén 

menos afectados por el aislamiento que los especialistas (Tscharntke et al. 
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2005b). Conocer los patrones de movimiento y dispersión de estas 

comunidades, así como la influencia de las estructuras naturales y su 

conectividad sobre las interacciones con sus parasitoides, es esencial para 

predecir los efectos de la pérdida de hábitats en paisajes agrícolas 

intensificados. 

 

CONCLUSIÓN 

Las estructuras de diferente naturaleza (bordes de bosques, setos, 

bandas) presentes en la matriz agrícola de viñedo favorecen la ocupación de 

nidos-trampa por parte de las comunidades de abejas, que pueden encontrar 

en estos hábitats recursos para la nidificación y alimento. Sin embargo, la 

ocupación de los nidos por parte de la comunidad de avispas, no se ve 

influenciada por la presencia de estas estructuras. El incremento de la 

conectividad en la matriz de viñedo, proporcionado por la presencia de setos 

conectados, entre los campos cultivados, favorece la riqueza de especies de la 

comunidad de avispas, mientras la comunidad de abejas no se ve relacionada 

con el grado de aislamiento/ conectividad de las estructuras naturales 

presentes en los paisajes analizados. 

Evitar la degradación de los hábitats lineales existentes, conservar su 

diversidad y favorecer la creación de nuevas estructuras en paisajes agrícolas 

altamente fragmentados, puede ser beneficioso para favorecer la persistencia 

de especies de abejas y avispas, así como de sus funciones como 

polinizadores y depredadores, en agroecosistemas intensificados. Estos 

resultados apoyan las iniciativas para favorecer la conectividad de los hábitats 

a través del diseño de esquemas agroambientales adecuados. 
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Conclusiones 
 

Primera.- Las comunidades de abejas y avispas, nidificantes en nidos-trampa, 

se benefician de forma diferente de las características de la matriz de paisaje 

agrícola mediterráneo. El tipo de cultivo local, el grado de intensificación del 

uso del suelo y la presencia en el paisaje de estructuras seminaturales influyen 

de forma diferente en los parámetros poblaciones que caracterizan a ambos 

grupos.  

 

Segunda.- En paisajes agrícolas intensificados, la conservación de hábitats 

seminaturales de calidad, como bosques, hábitats secuenciales, vegetación de 

ribera y márgenes de cultivos, favorece la persistencia de comunidades de 

avispas de nidos-trampa y la función ecológica del grupo como depredadores. 

 

Tercera.- La persistencia de las comunidades de abejas está determinada por 

factores tanto locales como paisajísticos. El sistema de cultivo (escala local) y 

el grado de intensificación agrícola (escala paisajística) afectan de manera 

significativa a la abundancia y la riqueza de especies. 

 

Cuarta.- El sistema de policultivo, típico en el área de la ribera del río Ebro 

estudiada y caracterizado por presentar una alta heterogeneidad de recursos 

en espacio y tiempo, favorece la ocupación de nidos por parte de la comunidad 

de abejas, independientemente del grado de intensificación agrícola que 

domine en la zona. Así, los cultivos de huerta amortiguan los altos niveles de 

perturbación a los que se ven sometidos los paisajes agrícolas debido al 
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manejo y con la reducción de hábitats seminaturales, derivados del aumento en 

la superficie cultivada. 

 

Quinta.- El sex ratio de la especie Osmia caerulescens está condicionado, 

además de por el diámetro de la estaquilla donde nidifica, por el grado de 

intensificación agrícola dominante en el paisaje.  

 

Sexta.- En los paisajes agrícolas, la presencia de hábitats seminaturales 

determina la riqueza y diversidad de especies de enemigos naturales de 

comunidades de abejas y avispas nidificantes en nidos-trampa. Su actividad y 

eficacia también se ven favorecidas por estos hábitats, cuya presencia 

incrementa la abundancia de las poblaciones de hospedadores, de cuya 

densidad dependen fuertemente los enemigos naturales. 

 

Séptima.- La presencia de hábitats margen, adyacentes a las parcelas 

agrícolas, con una estructura densa y una composición rica en especies de 

plantas con flor, favorece a las comunidades de abejas y avispas de nidos-

trampa, así como a sus enemigos naturales y a la comunidad general de 

parasitoides asociadas a las inmediaciones de los campos de cultivo. Estas 

características aumentan la disponibilidad de recursos florales, tanto para las 

abejas como para presas potenciales de avispas y otros hospedadores 

alternativos de los enemigos naturales.  

 

Octava.- La riqueza de enemigos naturales de abejas y avispas de nidos-

trampa y de la comunidad general de parasitoides se ve favorecida por el 
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incremento de la densidad de borde asociado a las parcelas agrícolas, 

apoyando la convicción de que estos lugares actúan como importantes refugios 

y de que su presencia es esencial para la persistencia de este grupo  y su 

función en paisajes agrícolas. 

 

Novena.- La importante relación que muestran la riqueza y diversidad de 

especies de las comunidades de abejas, avispas y enemigos naturales con el 

aislamiento de la parcela agrícola, respecto a los hábitats seminaturales y 

naturales circundantes, indica que la presencia de estos hábitats no cultivados 

y de calidad en el paisaje, contribuye de manera importante a la biodiversidad 

total de especies de agroecosistemas. 

 

Décima.- La conservación de especies de abejas, avispas y parasitoides 

especializados en áreas agrícolas, se beneficia con el mantenimiento de un 

mosaico formado por hábitats naturales, intercalados entre los campos de 

cultivo, que reduzca el aislamiento y favorezca la conectividad entre los 

fragmentos.  

 

Undécima.- Los hábitats, como setos y bordes de bosques, presentes en la 

matriz agrícola de viñedo, favorecen la riqueza y abundancia de las 

comunidades de abejas de nidos-trampa. Estas estructuras naturales, con 

comunidades vegetales más complejas que las bandas herbáceas, 

proporcionan más recursos para el establecimiento de celdas de cría y para la 

nidificación. 
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Duodécima.-  Los setos, como hábitats lineales presentes entre cultivos, 

favorecen la riqueza de especies de avispas en nidos-trampa, incrementando la 

conectividad de la matriz agrícola de viñedo. 

 

Decimotercera.- Las comunidades de abejas y avispas nidificantes en nidos-

trampa, y sus enemigos naturales, responden tanto a factores locales como a 

variables paisajísticas, siendo necesario un análisis a múltiples escalas 

espaciales para comprender el funcionamiento de estas comunidades en 

paisajes agrícolas 

 

Decimocuarta.- El incremento de la intensificación agrícola llevado a cabo en 

los agroecosistemas riojanos analizados, ha dado lugar a una disminución del 

número de parcelas, con un aumento del tamaño de las mismas y formas 

menos lineales. Los sistemas agrícolas con una baja intensificación del uso del 

suelo, favorecen a las comunidades de abejas y avispas de nidos-trampa y a 

sus enemigos naturales, proporcionando paisajes más heterogéneos, los 

cuales son requeridos para la persistencia de estos himenópteros. 

 

Decimoquinta.- La heterogeneidad de los paisajes agrícolas, con una 

presencia equilibrada de hábitats seminaturales y campos de cultivo, es 

esencial para la persistencia de las comunidades de abejas y avispas de nidos-

trampa y sus enemigos naturales, así como para el mantenimiento de sus 

funciones en el agroecosistema. La presencia de hábitats naturales y 

seminaturales es importante tanto a nivel paisajístico como a nivel local, a 

través del mantenimiento de hábitats margen. Por tanto, una política agraria 
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que regule las prácticas de manejo a nivel local y favorezca el mantenimiento 

de hábitats de calidad, promoviendo la conectividad de los mismos, es 

fundamental para garantizar el equilibrio de las comunidades asociadas a los 

agroecosistemas. 
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Anexo I 
 

Clasificación taxonómica para la Península Ibérica de los 
grupos de himenópteros estudiados. 

 

Hymenoptera Linnaeus, 1758 

Apocrita  

Apoidea Latreille, 1802 
Sphecidae Latreille, 1802 

Sphecinae Latreille, 1802 

    Sphecini Latreille, 180 

Isodontia Patton, 1880 

Isodontia mexicana  (Saussure 1867) 

Crabronidae Latreille, 1802 
Astatinae Lepeletier, 1845 

    Astatini Lepeletier, 1845 

     Astata Latreille, 1797 

      Astata boops (Schrank, 1781) 

      Astata kashmirensis Nurse, 1909 

Bembicinae Latreille, 1802 

Bembicina Latreille, 1802 

     Bembix Fabricius, 1775 

      Bembix zonata Klug, 1835 

Gorytina Lepeletier, 1845 

     Gorytes Latreille, 1805 

      Gorytes quinquefasciatus (Panzer, 1798) 

Nyssonini Latreille, 1804 

     Nysson Latreille, 1802 

      Nysson interruptus (Fabricius, 1798) 
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Crabroninae Latreille, 1802 

Crabronini Latreille, 1802 

Crabronina Latreille, 1802 

     Lindenius Lepeletier & Brullé, 1835 

      Lindenius albilabris (Fabricius, 1793) 

      Lindenius ibericus (Kohl, 1905) 

     Crossocerus Lepelet. & Brullé, 1835 

      Crossocerus acanthophorus (Kohl, 1892) 

      Crossocerus vagabundus (Panzer, 1798) 

     Lestica Billberg, 1820  

   Lestica clypeata (Schreber, 1759)   

Larrini Latreille, 1810 

        Gastrosericina André, 1886 

     Tachytes Panzer, 1806  

Tachytes panzeri (Dufour, 1841) 

Miscophini W. Fox, 1894  

     Nitela Latreille, 1809 

      Nitela lucens Gayubo & Felton, 2000 

 Trypoxylini Lepeletier, 1845 

     Pison Jurine in Spinola, 1808 

Pison atrum (Spinola, 1808) 

     Trypoxylon Latreille, 1796 

Trypoxylon figulus Linnaeus, 1758 

Trypoxylon scutatum Chevrier, 1867 

Trypoxylon attenuatum F. Smith, 1851 

Trypoxylon clavicerum Lepeletier et Serville, 1825 

 
 
Pemphredoninae Dahlbom, 1835 

Pemphredonini Dahlbom, 1835 
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      Pemphredonina Dahlbom, 1835 

Diodontus Curtis, 1834 

 Diodontus insidiosus Spooner, 1938 

     Passaloecus Shuckard, 1837 

      Passaloecus gracilis  (Curtis, 1834) 

Pemphredon Latreille, 1796 

    Pemphredon inornata Say, 1824 

    Pemphredon lethifer (Shuckard, 1837) 

Psenini A. Costa, 1858 

     Mimesa Shuckard, 1837 

      Mimesa grandii Maidl, 1933 

Mimumesa Malloch, 1933 

Mimumesa unicolor (Vander Linden, 1829) 

Psenulus Kohl, 1897 

Psenulus fuscipennis (Dahlbom, 1843) 

Psenulus pallipes (Panzer, 1798) 

Philanthinae Latreille, 1802 

Cercerini Lepeletier, 1845 

     Cerceris Latreille, 1802 

Cerceris arenaria (Linnaeus, 1758) 

      Cerceris flavilabris (Fabricius, 1793) 

      Cerceris quinquefasciata (Rossi, 1792) 

Cerceris rubida (Jurine, 1807) 

      Cerceris rybyensis (Linnaeus, 1771)  

      Cerceris sabulosa (Panzer, 1799) 

Philanthini Latreille, 1802 

     Philanthina Latreille, 1802 

     Philanthus Fabricius, 1790 

      Philanthus pulchellus Spinola, 1843 
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Megachilidae Latreille 1802 

Megachilinae Latreille 1802 

Anthidini 

Anthidiellum  Cockerell, 1904 

Anthidium  Fabricius, 1804   

Anthidium florentinum Fabricius, 1775 

Anthidium manicatum Linnaeus, 1758 

Rhodanthidium  Isensee, 1927      

Pseudostelis  Popov, 1956 

Stelis breviuscula Nylander, 1848 

Stelis minuta Lepeletier & Serville, 1825 

Stelis  Panzer, 1806 

Stelis phaeoptera Kirby, 1802 

Stelis punctulatissima Kirby, 1802 

Lithurgini 

Lithurgus Berthold, 1827 

      Lithurgus chrysurus Fonscolombe, 1834 

Megachilini 

Chalicodoma Lepeletier, 1841 

      Chalicodoma ericetorum Lepeletier, 1841 

Coelioxys Latreille, 1809 

     Megachile Latreille, 1802 

      Megachile centuncularis Linnaeus, 1758 

      Megachile octosignata Nylander, 1852 

Megachile versicolor Smith, 1844 

Neoeutricharaea Rebmann, 1967 

     Megachile apicalis Spinola, 1808 

Megachile rotundata Fabricius, 1787 
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Osmiini 

     Chelostoma Latreille, 1809 

      Chelostoma emarginatum Nylander, 1856 

     Gyrodromella Michener, 1997 

      Chelostoma rapunculi Lepeletier, 1841 

Heriades Spinola, 1808 

      Heriades crenulatus Nylander, 1856 

      Heriades rubicola Pérez, 1890 

     Hoplitis Klug, 1807 

      Hoplitis adunca Panzer, 1798  

Hoplosmia Thomson, 1872 

     Hoplosmia spinulosa Kirby, 1802 

Odontanthocopa Tkalcu, 1974 

     Hoplosmia anceyi Pérez, 1879 

Helicosmia Thomson, 1872 

     Osmia caerulescens Linnaeus, 1758 

     Osmia dimidiata Morawitz, 1870 

     Osmia latreillei Spinola, 1806 

     Osmia leaiana Kirby, 1802 

     Osmia niveata Fabricius, 1804 

Metallinella Tkalcu, 1966 

     Osmia brevicornis Fabricius, 1798 

Osmia Panzer, 1806 

     Osmia rufa Linnaeus, 1758  (=O. bicornis) 

Pyrosmia Tkalcu, 1975 

     Osmia gallarum Spinola, 1808 

     Osmia submicans Morawitz, 1870 
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 Colletidae Lepeletier, 1841 

Hylaeinae Viereck, 1916 

Hylaeus Fabricius, 1793 

Hylaeus (Hylaeus) communis Nylander, 1852 

Hylaeus (Hylaeus) difformis (Eversmann, 1852) 

Hylaeus confusus Nylander, 1852 

Hylaeus lineolatus (Schenck, 1859) 

Hylaeus pictipes Nylander, 1852 

Hylaeus pictus (Smith, 1853) 

Hylaeus signatus (Panzer, 1798) 

Hylaeus gibbus Saunders, 1850 

Colletinae Lepeletier, 1841 

Colletes Latreille, 1802 

Andrenidae 

Andrena Fabricius, 1775 

Panurgus Panzer 1806 

Apidae Latreille, 1802 

Apinae Latreille, 1802 

Apis Linnaeus, 1758 

Eucera Scopoli, 1770 

Amegilla Friese, 1897 

Nomada Scopoli, 1770 

Bombinae Latreille, 1802 

Bombus Latreille, 1802 

Halictidae  

Halictus Latreille, 1804 

Sphecodes Latreille, 1804 

Lasioglossum Curtis 1833 

Nomioides Schenck 1867 
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Pseudapis Kirby 1900 

Melittidae Schenck, 1860 

Melittinae Schenck, 1860 

Melitta Kirby, 1802 

Xylocopinae 

Ceratina Latreille, 1802 

Xylocopa Latreille, 1802 

Chalcidoidea 

Chalcididae 

Brachymeria secundaria (Ruschka, 1922) 

Encyrtidae 

Copidosoma Ratzeburg, 1844 

Eulophidae 

Chrysocharis pentheus (Walker, 1839) 

Diglyphus isaea (Walker, 1838) 

Neochrysocharis formosa (Westwood, 1833) 

Pediobius Walker, 1846 

Melittobia acasta (Walker, 1839) 

Eurytomidae 

Eurytoma Illiger, 1807 

Pteromalidae 

Pteromalus puparum (Linnaeus, 1758) 

Torymidae 

Monodontomerus obscurus Westwood, 1833 
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Chrysidoidea 

Bethylidae 

Chrysididae Latreille, 1802 

Chrysidinae Latreille, 1802 

Chrysis Linnaeus, 1761 

Chrysis ignita (Linnaeus, 1758) 

Trichrysis Lichtenstein, 1876 

Trichrysis cyanea (Linnaeus, 1758) 

Pseudomalus Ashmead, 1902 

Pseudomalus auratus (Linnaeus, 1758) 

Hedychrum Latreille, 1802 

Hedychrum niemelai Linsenmaier, 1959 

     Hedychrum nobile (Scopoli, 1763) 

Evanioidea 

Gasteruptiidae 

Gasteruption merceti Kieffer, 1904 

Ichneumonoidea 

Braconidae 

Alysiinae 

Alysia Latreille, 1804 

Alysia manducator (Panzer, 1799) 

Antrusa flavicoxa (Thompson 1895) 

Antrusa melanocera (Thompson 1895) 

Aspilota Foerster, 1862 

Chorebus Haliday, 1833 

Dacnusa Haliday, 1833 

    Dacnusa sibirica Telenga, 1934 

    Dacnusa temula (Haliday, 1839) 

Dinotrema Foerster, 1862 
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   Orthostigma Ratzeburg, 1844 

Polemochartus Schulz, 1911 

Braconinae 

     Vipio falcoi Docavo, 1957 

Hormiinae 

Hormius moniliatus (Nees, 1811) 

Microgastrinae 

Cotesia glomerata (L., 1758) 

Diolcogaster Ashmead, 1900 

Protapanteles vitripennis (Curtis, 1830) 

Rhyssalinae 

Rhysipolis meditator (Haliday, 1836)  

Aleiodes Wesmael, 1838 

Ichneumonidae 

Cryptinae 

Gelis Thunberg, 1827 

Ichneumoninae 

Anisobas cingulatellus Horstmann, 1997 

Ichneumon Linnaeus, 1758 

Amblyteles Wesmael, 1845 

Gasteruptiinae 

Gasteruption Latreille, 1776 

Metopiinae 

Exochus Gravenhorst, 1829 

Ophioninae 

Ophion Fabricius, 1798 

Orthocentrinae 

    Stenomacrus Förster, 1869 
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Pimplinae 

Pimpla Fabricius, 1804 

Perithous septemcinctorius (Thunberg, 1824) 

Perithous scurra (Panzer, 1804) 

Zatypota percontatoria (Müller, 1776) 

 

Vespoidea  

Pompilidae 

Pepsinae 

Priocnemis Schioedte, 1837 

Pompilinae 

Batozonellus Arnold, 1937 

Vespidae 

Eumeninae 

Ancistrocerus Wesmael, 1836 

Ancistrocerus antilope (Panzer, 1798) 

Ancistrocerus gazella (Panzer, 1798) 

 Ancistrocerus parietinus (Linnaeus, 1761) 

  Alastor Lepeletier, 1841 

Alastor atropos Lepeletier, 1841 

 Discoelius Latreille, 1809 

Discoelius dufourii Lepeletier, 1841 

Eumenes Latreille, 1802 

Eumenes coarctatus (Linnaeus, 1758) 

Eumenes dubius Saussure, 1852 

Eumenes papillarius (Christ, 1791) 

Euodynerus Dalla Torre, 1904 

Euodynerus posticus (Herrich-Schaeffer, 1841) 

Leptochilus Saussure, 1853 
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Leptochilus regulus (Saussure, 1855) 

Microdynerus Thomson, 1874 

Microdynerus timidus (Saussure, 1856) 

Parodontodynerus Bluethgen, 1938 

Parodontodynerus ephippium (Klug, 1817) 

Stenodynerus Saussure, 1863 

Stenodynerus fastidiosissimus (Saussure, 1855) 

Stenodynerus vergesi (Giordani Soika, 1961) 

Symmorphus Wesmael, 1836 

Symmorphus (Symmorphus) murarius (Linnaeus, 1758) 

Vespinae 

Polistes Latreille, 1802 

Polistes dominulus (Christ, 1791) 

Polistes gallicus (Linnaeus, 1767) 

Polistes nimphus (Christ, 1791) 

Polistes semenowi Morawitz, 1889 

Sapygidae 

Sapyga 

Sapyga quinquepunctata (Fabricius, 1781) 

Sapyga similis (Fabricius 1793) 

Scoliidae 

Scolia Fabricius, 1775 

 

Symphyta   

Cephoidea 

Cephidae  

Calameuta (Calameuta) Konow, 1896 

Cephus 

Tenthredinoidea 
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Tenthredinidae  

Selandriinae 

  Dolerus Panzer, 1801 

Tenthredininae 

Macrophya Dahlbom, 1835 

Tenthredo Linnaeus, 1758 

 

Diptera Linnaeus, 1758 

Brachycera Macquart, 1834 

 Bombyliidae 

  Anthrax anthrax (Schrank, 1781) 

 Milichiidae 

 Sarcophagidae 

Miltogramminae 

  Amobia oculata (Zetterstedt, 1844) 

 Miltogramma Meigen, 1803 

 Senotainia albifrons (Rondani, 1859) 

Tachinidae 

 

Coleoptera Linnaeus, 1758 

Polyphaga Emery, 1886 

Tenebrionoidea Latreille, 1802 

Meloidae Gyllenhal, 1810 

Zonitis immaculata (Olivier, 1789) 

Bostrichoidea Latreille, 1802 

Dermestidae Latreille, 1804 

Anthrenus (Anthrenus) scrophulariae (Linnaeus, 1758) 
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Anexo II 
 

Listas de especies de abejas y avispas representadas en los nidos-trampa, en 
tres tipos de cultivo y dos grados de intensificación agrícola, así como sus 
enemigos naturales, durante el período de estudio de 2007 
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Anexo III 
 

Listas de especies de abejas y avispas representadas en los nidos-trampa, en 
tres tipos de cultivo y dos grados de intensificación agrícola, así como sus 
enemigos naturales, durante el período de estudio de 2008 
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Anexo IV 
 

Listas de especies de abejas y avispas capturadas mediante manga 
entomológica durante los muestreos por transectos, en tres tipos de cultivo y 
dos grados de intensificación agrícola, realizados en el período de estudio de 
2008. 
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Anexo V 
 

Lista de especies de parasitoides capturados mediante manga entomológica 
durante los muestreos por barrido, en tres tipos de cultivo y dos grados de 
intensificación agrícola, realizados en el período de estudio de 2008. 
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Anexo VI 
 

Listas de especies de abejas y avispas representadas en los nidos-trampa, en 
tres tipos de estructuras naturales en diferentes grados de aislamiento, así como 
sus enemigos naturales, durante el período de estudio de 2009 
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