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RESUMEN

Se estudió la danza de reclutamiento a fuentes distantes desplegada por abejas de la

especie Apis mellifera ligustica, en fiinción de la productividad del recurso. Para ello se

utilizó un alimentador de flujo regulado ubicado a 160 metros de la colmena, donde se

ofrecía a los animales (l) distintos flujos de solución a concentración constante de sacarosa

o (2) solución de distintas concentraciones a flujo constante. Se registraron diversos

parámetros de danza como la probabilidad, la duración y el número de contoneos y se

calculó el tempo (número de contoneos cada 15 seg. de danza). Se evaluaron dos

expresiones de frecuencia de danza para analizar si las recolectoras representan en su

permanencia en la colmena esas variaciones de la productividad y si el nido tiene la

posibilidad de recibir esa información. La duración del ciclo recolector dependió del flujo de

solución, mientras que el tiempo de estadía en la colmena sólo fue diferente cuando la tasa

era de 0.9 ill/min; ninguna de las dos variables mostró cambios en fiinción de la

concentración de sacarosa. Los parámetros de danza dependieron tanto del flujo de solución

como de la concentración ofrecidos. Si se analiza este comportamiento juntando ambas

condiciones experimentales (expresando la cantidad de sacarosa por minuto presentada en

el alimentador) se observa que la probabilidad, el tempo y las frecuencias de danza se

ajustan a una fimción de tipo sigmoidea. Estos resultados sugieren que las abejas

recolectoras son capaces de percibir flujos de sacarosa, independientemente del contenido

acuoso de las soluciones, y de representarlos en el nido a través de la danza de

reclutamiento. La colmena podría recibir señales moduladas de acuerdo a la productividad

de las fuentes explotadas así expresada.
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INTRODUCCIÓN

La abeja doméstica Apis mellifera L. es considerada un insecto eusocial, ya que

presenta de manera simultánea la cooperación de varios individuos en el cuidado de la cría,

la división reproductiva del trabajo y la superposición de más de una generación, tal que la

descendencia puede asistir a sus progenitores en algún período de su vida (Wilson, 1971).

De este modo aparece destacada la diferencia de tareas entre los miembros del nido, con

distintos grupos de animales especializados para ejecutar ciertas funciones definidos como

castas (Wilson, 1971). Reina, zánganos y obreras son las castas genéticas observadas en

esta especie. Entre las obreras existen diferenciaciones temporales de acuerdo a su edad, a

su desarrollo glandular, o a necesidades de la colmena (Rósch, 1930; Lindauer, 1954 y

1961; Seeley, 1982, 1986 y 1989). Así, según los cambios que presentan sus labores,

pueden reconocerse: nodn'zas, almacenadoras, soldados y recolectoras (Lindauer, 1961).

La presente tesis está basada en el estudio de parámetros del comportamiento de la

abeja obrera de la especie Apis mellifera ligustica asociados con la estrategia de

explotación de recursos y la transferencia de información sobre los mismos.

La recolección de alimento

La obtención de sustancias esenciales para su ciclo de vida, como polen, néctar,

agua y resinas, implica para la abeja una constante búsqueda de las mismas y, una vez

halladas, el correspondiente transporte al nido. En el caso particular del néctar, la

recolectora lo encuentra acumulado en pequeñas cantidades en los nectarios florales (Watt

et al, 1974; Núñez, 1977b; Vogel, 1983). Dicha solución acuosa es producida allí de
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manera continua y se compone básicamente de diferentes azúcares -principalmente

sacarosa, fructosa, glucosa y maltosa- con trazas de otros elementos: aminoácidos, lípidos,

materia inorgánica y ácidos orgánicos (Baker y Baker, 1982; Keams e Inouye, 1993).

La actividad de forrajeo de la abeja se organiza en los llamados ciclos recolectores.

Un animal que se encuentra en la colmena inicia uno al salir hacia la fuente de alimento,

donde carga su buche con el néctar presente en la inflorescencia hasta que, en cierto

momento, emprende el regreso al nido. Una vez en éste, descarga el material recolectado y

generalmente interactúa con otras abejas, de modo que se observan contactos bucales y con

las antenas, y un conspicuo comportamiento llamado “danza de reclutamiento” (von Fn'sch,

1967). Luego de esto, el animal puede comenzar otro ciclo recolector.

Para orientarse hacia las fuentes, la abeja utiliza numerosas claves de referencia,

como la posición del sol, el patrón de luz en el cielo, marcas en el camino, colores, olores

(Ribbands, 1953; von Frisch, 1967; Wehner, 1981; Menzel, 1985).

La actividad de forrajeo se halla modulada por la motivación recolectora (Núñez,

1982a). Se denomina motivación al estado interno de un animal, relacionado con los

cambios en la respuesta a los estímulos externos, y se caracteriza porque operan sobre ella

cambios reversibles (Mc Farland, 1971).

En la elección de la fuente de alimento se ven involucradas, entre otras,

características asociadas con aspectos energéticos que el individuo puede estimar a través

de las respectivas entradas sensoriales. Para una mejor comprensión de los parámetros

implicados en la valoración energética de las fiJentes de néctar, se definen dos propiedades.

Éstas son la productividad, como el rendimiento de azúcar en función del tiempo, y la

rentabilidad, como la ganancia neta obtenida que resulta de restar a esa productividad el

costo para realizar la recolección y llevar la carga a la colmena. Estas propiedades están
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relacionadas entonces con la concentración de azúcares presentes en el néctar, el volumen

acumulado en los nectarios y el producido por unidad de tiempo, la distancia del nido a la

fuente, la accesibilidad a ésta, la variedad de floracíones disponibles y las condiciones

climáticas, entre otros parámetros. Debido a su alta capacidad de aprendizaje las abejas

llegan a memorizar en forma específica las distintas características de la fiaente de alimento

que explotan (Greggers y Menzel, 1993). Una vez que un individuo ha comenzado a

recolectar en un parche, permanecerá trabajando allí aunque éste reduzca su productividad y

aún cuando fuentes más rentables sean explotadas por otras forrajeras de su nido; esta

característica de la abeja doméstica se denomina constancia floral (von Frisch, 1967).

La comunicación

La comunicación dentro de una sociedad de insectos no está dada, en general, por

procesos de tipo “todo o nada”, donde una señal genera una respuesta de comportamiento

fija (Holldobler y Wilson, 1990). La mayoría de los canales utilizados en el contexto

recolector se caracteriza por la transmisión de señales análogas, o graduales, que pueden ser

amplificadas o amortiguadas por el emisor según estímulos externos (Lindauer, 1990). Este

tipo de comunicación es definido como modulado, y su duración e intensidad dependen del

estado de motivación del emisor. La señal afectará en el receptor la probabilidad de

reaccionar a otros estímulos o de desencadenar un patrón de comportamiento, ya que

influye sobre el estado de motivación del mismo (Hólldobler y Wilson, 1990).

Como insecto eusocial, la recolección de alimento en la abeja también involucra el

reclutamiento, que es definido como la comunicación relacionada con la convergencia de

compañeros del nido a algún punto en el espacio donde se requiere realizar un trabajo

(Wilson, 1971).
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En el caso de la explotación de néctar, variaciones en la productividad de las fiientes

afectan aspectos tanto individuales como sociales del comportamiento recolector (Núñez,

1966, 1970, 1971a, 1982b; von Frisch, 1967). Durante la etapa de floración, pueden

observarse continuos cambios en dicha productividad, causados fundamentalmente por

modificaciones diarias y estacionales de variables climáticas y ambientales. Estas

modificaciones provocan fluctuaciones en la concentración, la disponibilidad y el flujo de

néctar (von Frisch, 1967; Núñez, 1977b; Vogel, 1983; Giurfa y Núñez, 1992). Parámetros

como el tiempo de recolección y la carga transportada en el buche, entre otros, varían con la

riqueza de este recurso (Núñez, 1966, 197la y b; von Frisch, 1967; Varjú y Núñez, 1991).

Uno de los aspectos que determinan la coordinación entre la recolección de alimento a

niveles individual y social, está basado en la utilización de distintos canales de comunicación

capaces de transmitir información respecto de la actividad recolectora.

La danza de reclutamiento

Entre todos los aspectos relacionados con el comportamiento de la abeja, uno de los

más extensamente estudiados es la “danza de reclutamiento”. Ésta consta de

desplazamientos corporales dentro de la colmena e involucra la emisión de señales

vibratorias (von Frisch, 1967). Existen dos tipos de danza, según la trayectoria que dibujan

sobre el panal: la circular y la de contoneo.

La danza circular (Fig. 1A) se caracteriza porque la abeja ejecutante camina

trazando un círculo de aproximadamente un par de celdillas de diámetro, y, cada una o dos

vueltas, gira abruptamente 180° en tomo a un eje perpendicular al panal, para continuar con

idéntico desplazamiento redondo en sentido opuesto. Simultáneamente, emite pulsos de

sonido cuya frecuencia principal está entre 250 y 300 Hz; cada uno dura 20 ms, la tasa de
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repetición oscila entre 10 y 40 Hz, y su gradiente de presión mide de l a 2 Pa. El

movimiento circular se acompaña de un leve contoneo abdominal hacia los lados (Kirchner

et al., 1988). Los giros se repiten varias veces. Este tipo de danza se desencadena en la raza

Apis mellifera ligustica cuando la fiiente de alimento explotada por la ejecutante se

encuentra a una distancia inferior a los 35 m desde el nido (Lindauer, 1961; von Frisch,

1967)

Cuando el sitio de recolección está a distancias mayores, la abeja efectúa la que se

ha dado en llamar danza de contoneo o en ocho (Fig. 1B). En ésta, el animal se desplaza

anteriormente en línea recta mientras sacude su cuerpo enérgicamente a uno y otro lateral

de ll a 16 veces por segundo, observándose la máxima amplitud de este vaivén en el

extremo posterior del abdomen (von Frisch, 1967; Tautz et al., 1996). Su posición al final

de este tramo recto se encuentra de una a cuatro celdillas más adelante que el sitio donde

inició su meneo. Luego camina en semicírculo a uno u otro lado, de tal forma que regresa

aproximadamente a dicho punto inicial. Repitiendo algunas veces estos ciclos, alternando el

costado de regreso, el individuo dibuja un ocho con su trayectoria. A lo largo de la parte

recta central, la abeja emite un zumbido que acompaña todo su meneo. Los estudios indican

que ese zumbo proviene del tórax y que se trata de una onda compuesta por vibraciones

cuya frecuencia está entre 200 y 300 Hz, cada una de las cuales tiene una duración cercana

a los 20 ms y son pulsadas a una tasa de repetición de aproximadamente 30 Hz (Wenner,

1962; von Frisch, 1967). Se midió la vibración de sus alas, la cual genera un flujo de aire en

el campo cercano de 0.7 a 1 m/s y una intensidad de sonido de aproximadamente 100 dB

(Michelsen et al., 1987; Michelsen 1993). Probablemente sea producida por contracciones

de los músculos de vuelo. No se encontraron vibraciones a nivel de sustrato en sentido
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perpendicular al plano del panal, aunque sí se hallan'an paralelas al mismo (Michelsen et al.,

1986; Tautz, 1996).

En Apis mellifera, la danza se presenta en recolectoras de néctar, polen o agua.

Recién regresado de su ciclo de forrajeo, el animal con su carga se ubica en una zona del

panal cercana a la piquera y comienza a danzar, siendo seguido por algunas de las abejas

que se encuentran allí, a lo largo de todo su trazado. Éstas lo tocan con las antenas y

eventualmente interrumpen de manera breve su desarrollo para obtener gotas del néctar

transportado por él. La duración de todo el despliegue de la danza puede variar desde unos

pocos segundos hasta algunos minutos, ocupando distintas proporciones del tiempo que la

recolectora permanece en la colmena luego de cada viaje de forrajeo. La realización de estas

maniobras puede continuar aún luego de concluidas las descargas del buche y de las cestas

de polen (von Frisch, 1967). Las abejas que acompañan a la ejecutante pueden permanecer

siguiendo el despliegue durante una parte o todo el desarrollo del mismo. Las trayectorias

de la danza también se observan ocasionalmente en unas seguidoras, mientras otras apenas

se mueven conformando un apretado círculo (von Frisch, 1967; Bozic y Valentincic, 1991;

Judd, 1995). Alguna de las seguidoras puede comenzar a recolectar en la misma fuente que

la danzarina, produciéndose así el reclutamiento de individuos de la misma colmena (von

Frisch, 1967; Gould, 1975). Por ello se considera la danza como un canal de comunicación

transmisor de información de sitios muy aptos para explotar.

Se hallan algunas variaciones en ciertos aspectos descriptivos de la danza entre

especies del género Apis como así también entre las razas de Apis mellifera aindauer,

1961; von Frisch, 1967; Towne, 1985). Comportamientos estereotipados similares se

presentan además en otros grupos de insectos como dípteros y lepidópteros (Dethier, 1957;
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¡Figura 1: Danza de reclutamiento de Apis mellifera: cirCular (A) y de contoneo o
en ocho (B). La abeja señalada con flecha azul es la danzan‘na; las restantes,
seguidoras. En flechas negras y blancas se ven los desplazamientos, y en rojo, el
enérgico contoneo hacia los lados. (Sobre un dibujo de von Frisch, 1967).
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von Frisch, 1967), con diferentes características y contextos, aunque en estos casos no

tendrían valor de información como se postula en la abeja.

La danza de reclutamiento sería un típico ejemplo de señal modulada, ya que se

amplifica o amortigua en función de estímulos externos. La abeja van’a la dirección y el

sentido, de la porción recta con respecto de la componente del vector fuerza de gravedad

sobre el plano del panal. Esto depende de la dirección en que se encuentra la fiiente de

alimento con relación a la de la posición acimutal del sol, consideradas desde la colmena

(von Frisch, 1967). También se observa una modulación en fianción de la distancia a la

fiiente donde está recolectando la danzarina: la cantidad de circuitos por unidad de tiempo

está inversamente correlacionada con la longitud de ese viaje, aunque no de manera

absoluta (von Frisch, 1967). Esta velocidad de vueltas (tempo: número de contoneos cada

15 segundos de danza, según von Frisch 1967), junto con otros componentes sonoros, se ve

afectada además por las temperaturas ambiental y de la colmena (von Frisch, 1967; Wenner

et al., 1967). Se ha interpretado de varios experimentos que el consumo de energía

realizado en el viaje de forrajeo influye en este mismo parámetro (von Frisch, 1967). Se

observan asimismo fluctuaciones en la aparición y en la duración, de las danzas con el

transcurso de las horas del día (von Frisch, 1967).

Teniendo en cuenta la variación de este comportamiento en función de la

productividad de la fiiente de alimento, se halló una correlación directa entre la

concentración, la cantidad o la regularidad de producción del néctar recolectado, y la

aparición, la duración, el tempo o algunos componentes sonoros de la danza para fuentes

cercanas (von Frisch, 1967; Waddington, 1982; Seeley y Towne, 1992; Waddington y

Kirchner, 1992; Seeley, 1994; Farina, 1996). También la emisión de sonido se ve afectada

con la concentración de azúcar, en las danzas en ocho (Esch, 1963).
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Es conocido que los umbrales e intensidades de danza se ven afectados por la

experiencia previa del individuo y por el entorno social (Núñez, 1970; Raveret Richter y

Waddington, 1993), lo que indica que este comportamiento es sensible a las variaciones en

la productividad de las fiientes explotadas y al nivel de reservas alimentarias de la colmena.

A partir de esto se sugiere que la motivación recolectora afecta el comportamiento de danza

(Stabentheiner y Hagmüller, 1991).

El flujo regulado de las fuentes

En la metodología utilizada en la investigación de la actividad recolectora, se ofrece

a las abejas platillos o recipientes que poseen flujo ilimitado o ad libitum de solución

azucarada. Por ello, las condiciones en las que se obtienen los resultados distan

notablemente de la situación que los animales encuentran en las fuentes naturales, pues éstas

producen néctar en muy pequeñas cantidades (Watt et al., 1974; Núñez, l977b). Como la

recolección de alimento se lleva a cabo en un contexto donde la motivación del individuo es

importante, resulta entonces conveniente analizar este comportamiento con dispositivos que

imiten cuali y cuantitativamente aspectos energéticos de las flores, como los desarrollados

por Núñez (e.g. l971a y b), en los cuales el flujo de solución puede controlarse. De este

modo se ofrece una recompensa modulada y se regula el efecto sobre el nivel de motivación

del individuo recolector (Mc Farland, 1971; Núñez, 1974); así los resultados se

aproximarán más a la situación natural. Utilizando estos aparatos como fuentes de alimento,

se ofrece a la abeja un flujo energético susceptible de ser cuantificado como cantidad de

azúcar por unidad de tiempo.
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Al recolectar en estas fiientes reguladas, la abeja despliega distintas estrategias de

explotación del recurso y de transferencia de información, dependiendo del flujo de solución

azucarada ofrecidoi Por ello, se pudieron definir cuatro intervalos bien diferenciados:

1) flujos de solución menores a 0.9 microlitros por minuto: la

forrajera varía la duración de las pausas entre visitas a la fuente de acuerdo al flujo

presentado en la misma (Grosclaude y Núñez, 1998);

2) flujos de solución de 0.9 a 8 microlitros por minuto: el

animal presenta cambios en la carga de buche alcanzada al concluir la Visitade recolección

según el flujo de solución ofrecido; a su vez, un aumento de la concentración de azúcar para

un dado flujo de solución también induce a la abeja a alcanzar mayor carga de buche

múñez, 1966 y 1982b);

3) flujos de solución de 8 a 60 microlitros por minuto: la

recolectora alcanza siempre cargas de buche máximas, variando tan sólo el tiempo de

permanencia en la fuente, que necesita para ello (Núñez, l97la);

4) flujos de solución mayores que 60 microlitros por minuto:

se está por encima de la tasa máxima de libado de la abeja doméstica, lo que resulta un flujo

ilimitado o ad libitum para el individuo recolector (Núñez, 1966; von Frisch, 1967).

Objetivos de este trabajo

Algunos de los estudios previos en los que se ha indagado la relación existente entre

la danza de reclutamiento y la productividad de las fiientes de alimento, resultaron en

mayores o menores niveles de excitación de las abejas recolectoras que regresan a la

colmena, y por ende, poco cuantificables. Otros registran tendencias sin significación

estadística (Nuñez, 1970). Muchos tuvieron como único aspecto a la danza bajo
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condiciones de flujo ad libitum, situación no natural (von Frisch, 1967; Waddington, 1982;

Seeley y Towne, 1992; Waddington y Kirchner, 1992; Seeley, 1994). La utilización de flujo

controlado mostró una modulación de distintos parámetros en la danza circular, como la

probabilidad, la duración y la intensidad (Farina, 1996).

Hasta el presente no se había analizado la influencia del flujo de néctar sobre la

dinámica de la danza en ocho, ni tampoco la de la concentración de azúcar bajo condiciones

de flujo regulado. Sería importante considerar también al animal recolector como un puente

a través del cual la colmena recibe un flujo energético neto que se integra con otras

entradas (forrajeras que retoman de otras filentes) en unflujo de información que, a cada

instante, aquélla obtendría sobre los recursos del medio. La resultante de este efecto central

se ven’a reflejada en las modulaciones del reclutamiento y de la competencia entre abejas

que explotan la misma fuente.

Utilizando el mencionado sistema de alimentadores de flujo regulado, se sugirió que

si bien la concentración y el flujo del néctar son importantes durante la recolección para

estimar la productividad de una fuente de alimento, sería el flujo de azúcar (sacarosa

ofrecida por unidad de tiempo) el parámetro crítico a través del cual las abejas perciben la

entrada energética (Farina y Núñez, 1991; Varjú y Núñez, 1991; Greggers et al., 1993). En

este marco se planteó como objetivo general el estudio del efecto de la productividad de la

fiiente de néctar sobre la danza de reclutamiento para fuentes distantes (danza de contoneo

o en ocho) en la abeja doméstica de la raza italianaApis mellifera ligustica.
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Hipótesis

Este trabajo se ha desarrollado dentro de una hipótesis que plantea que la danza de

reclutamiento de abejas recolectoras es un canal de comunicación capaz de transferir

información cuantitativa asociada con la productividad de las fiientes de néctar.

Lo que específicamente se postula puede dividirse en dos partes: una previa que

lleva a la otra.

l) Dado que la danza se produce en un contexto afectado por el estado

interno del animal, ella es un indicador del nivel de motivación del individuo recolector Su

dinámica se ve afectada por las diferentes productividades en la fuente de alimento. Esta

última variable influye en términos tanto de flujo de solución como de concentración de

sacarosa ofrecidos en el alimentador.

2) Este efecto también se ve reflejado al expresar la productividad

independientemente del contenido de agua de la solución de la fuente de alimento. Por lo

tanto, las características de la danza varían con la tasa de oferta de sacarosa. De este modo,

las abejas son capaces de modularlas en función de la ganancia dada por la fuente, actuando

como transmisor de un flujo energético obtenido en el medio y representado en la colmena,

factible de ser leído como flujo de información.
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MATERMLES YMÉTODOS

La presente Tesis de Licenciatura se llevó a cabo en el Campo Experimental del

Departamento de Ciencias Biológicas, Facultad de Ciencias Exactas y Naturales,

Universidad de Buenos Aires, ubicado en la Ciudad Universitaria (34° 32’ S, 58° 27’ O).

Los registros se realizaron durante el período comprendido entre marzo y mayo de 1997,

etapa correspondiente al final de la temporada de floración, cuando el adiestramiento a los

alimentadores artificiales es posible debido a la baja competencia que les ofrecen las fuentes

naturales (Núñez, 1982a). Teniendo en cuenta la necesidad de utilizar un intervalo temporal

corto para evitar fluctuaciones diarias en la actividad forrajera (von Frisch, 1967; Núñez,

1977a y b; Moore et al., 1989; Farina y Núñez, 1993), los experimentos se efectuaron entre

las 13 y las 17 horas. En este lapso, las variaciones de temperatura y humedad ambientes

son menores, afectando así en pequeña proporción el comportamiento de la abeja

recolectora (von Frisch, 1967;Núñez, l977b; Germ et al., 1997).

Animales

Se utilizaron abejasApis mellifera ligustica Spinola provenientes de una colmena de

observación compuesta por aproximadamente 2000 individuos adultos.

La colmena de observación constaba de un marco de madera de 33 x 54 x 5 cm

donde se colocó un panal con reina, obreras, cría y reservas de miel y de polen. La zona

entre el marco de madera y el panal estaba obstruida con cera o con goma espuma en las

cercanias de la piquera a fin de evitar el pasaje del animal en estudio al otro lado del cuadro.

La cara visible de la colmena estaba cubierta por un vidrio, el cual era reemplazado durante
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el período de experimentación por una malla de gasa que mejoraba la observación del

interior del nido. La conexión con el exterior tenía una abertura de 8 x l cm y se ubicaba en

el vértice inferior izquierdo. Una manga de tela de 35 cm de largo por 7 de diámetro unía la

entrada de la piquera con el exterior del laboratorio. Durante el período de registro, la

colmena estaba expuesta a iluminación artificial y la temperatura era mantenida en el

laboratorio entre 23 y 26° C.

Adiestramiento

Los animales recolectaban solución de sacarosa (aromatizada con 3 gotas de esencia

de almendras cada 200 cms) en un alimentador de flujo regulado (AFR). Este aparato

constaba de una jeringa, cuyo émbolo era impulsado por un motor sincrónico. El flujo de

solución deseado era variado al cambiarse los engranajes de dicho motor (Núñez, l97lb).

Una cánula de plástico conectaba la aguja de la jeringa con un orificio en una plancha de

acrílico (Fig. 2). Se señalizaba visualmente el sitio desde donde surgía la solución con un

disco de cartulina amarilla de 3 cm de diámetro sobre un cuadrado de papel gris de 3.5 cm

de lado. El alimentador se hallaba a 160 m en dirección noroeste de la colmena.

El adiestramiento de los animales se realizó mediante el método tradicionalmente

utilizado (von Frisch, 1967; técnica Wenner, en Esch, 1978). Cuando las abejas llegaban al

sitio definitivo donde se encontraría la fiiente, se las capturaba y, luego de anestesiarlas con

frío, eran individualizadas con discos de plástico de 3 mm de diámetro pegados en el tórax.

Dichos discos contenían diferentes colores y números.



La danza de , ' ‘ ' ‘ en la abeia Apis mellifera ligustica Guillermo Diego Cogorno

flor artificial

"a
motor
sincrónico

[Figura 2: Alimentador artificial de flujo regulado (adaptado de Núñez, 1982a). I

Antes de comenzar el experimento, se elegía al azar una abeja de las que ya estaban

libando en la filente, capturándose las demás. Luego se permitía que el individuo cumpliera

al menos tres visitas al AFR sin competencia, manteniendo el flujo y la concentración de la

solución tales como iban a presentarse durante el transcurso del período de medición. De

esta manera se intentaba analizar el comportamiento de animales que recolectaban alimento

bajo condiciones estables desde el punto de vista de la productividad ofrecida.

Procedimiento

Habiéndose completado el mencionado período de visitas previas en el AFR, se

registraban los sucesivos cuatro ciclos recolectores. Cada uno de ellos se iniciaba (Fig. 3)

cuando la forrajera abandonaba la colmena y, en vuelo libre, llegaba a la filente de alimento.

Allí el AFR era encendido y el animal comenzaba a ingerir la solución azucarada. Cuando

éste partía de regreso, el motor del AFR era apagado. A su arribo a la colmena, los
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comportamientos desplegados por las abejas individualizadas eran registrados en cintas de

video que luego se analizaban.

Durante las cuatro visitas sucesivas a la fiiente, el AFR ofrecía un flujo constante

con una única solución de sacarosa. Una vez cumplidos los cuatro ciclos consecutivos, el

animal era descartado.

El manejo del AFR y la cuantificación del comportamiento recolector en la fuente

eran realizados por un observador en ese sitio, quien informaba a través de un

intercomunicador a otro observador ubicado en el laboratorio donde se encontraba la

colmena de observación.

Series experimentales

Se realizaron dos series experimentales. Cada una de ellas presentó una secuencia

aleatoria de las distintas condiciones de productividad propuestas.

Serie 1: distintosflujos de solución a concentración de sacarosa constante.

Con el objeto de analizar la influencia del flujo de solución azucarada sobre el

comportamiento de danza, el AFR ofrecía durante los cuatro ciclos recolectores del

individuo experimental, una de las siguientes tasas: 0.9, 1.85, 3.9, 8.0 ó 14.7 microlitros por

minuto (ul/min). La concentración era 1.8 molar (Tabla 1).

Serie 2: distintas concentraciones de sacarosa aflujo de solución constante.

Con el objeto de analizar el efecto de la concentración de sacarosa sobre el comportamiento

de danza, el AFR ofrecía durante los cuatro ciclos, una de las siguientes condiciones: 0.6,

1.2 ó 2.4 molar (M). El flujo era 5 til/min (Tabla 2).
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Tabla 1: Detalle de las cinco situaciones de la serie experimental
con diferentes flujos de solución.

Flujo de
Solución 0.9 1.85 3.9 8.0 14.7
(pl/min)

Concentración
de Sacarosa 1.8 1.8 1.8 1.8 1.8
¿RD
Flujo de
sacan” 0.6 1.1 2.4 4.9 9.1
Resultante
(mg/min)

Tabla 2: Detalle de las tres situaciones de Ia serie experimental
con diferentes concentraciones de sacarosa.

Flujo de
Solución 5 5 5

{Eymim
Concentración
de Sacarosa 0.6 1.2 2.4

(M)
Flujo de
5mm” 1.1 2.1 4.2
Resultante
(mg/min)

Parámetros registrados

Se puede observar en la Figura 3 una ilustración del ciclo recolector en la situación

particular del experimento que aquí se plantea. Sobre la base de la trayectoria ideal de una

abeja danzando, la Figura 4 muestra las partes en que se dividió la danza.

Con estas consideraciones se definen:
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l) permanencia o estadía en la colmena: período (en minutos)

comprendido entre la llegada de la abeja a la colmena y la siguiente partida hacia la fuente

de alimento;

2) ciclo recolector: período (en minutos) desde el momento que la

abeja sale de la colmena hacia la fuente hasta que, una vez que regresó, vuelve a partir para

una nueva visita en el ciclo siguiente;

3) tiempo de danza: duración de todas las danzas de la abeja durante

una estadía (se llama “una danza” a la ejecución ininterrumpida de la descripta danza de

contoneo, considerándose interrupción a una detención del desplazamiento, mayor a 3

segundos (modificado de Waddington, 1982));

4) número de contoneos: cantidad total de contoneos ejecutados

durante una estadía (se llama “un contoneo” al recom'do recto donde el animal mueve

intensamente el abdomen hacia los laterales, entre los puntos a y b de la Fig. 4);

5) duración del circuito: tiempo que transcurre desde que la abeja

comienza un contoneo hasta que inicia el siguiente, durante una danza (entre los puntos a y

c de la Fig. 4).

Con estos registros se calcularon otros parámetros derivados como:

6) probabilidad de danza: número de estadías durante las cuales se

observó alguna danza dividido el número total de estadías consideradas.

7) Tempo de danza: número de contoneos cada 15 segundos de

danza (según von Fn'sch, 1967);

8)frecuencia de danza: cantidad de contoneos por minuto de estadía

en la colmena (frecuencia según la estadía), o bien por minuto de ciclo recolector

(frecuencia según el ciclo);
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CICLO RECOLECTOR/\

I Estadía enla Colmena I
Visita a la miente de

alimento

A A -Libaciónde soluciónazucarada. -AC¡Calam¡enm A A Entrega de alimento Pedido e ingestiónde A
P -Interrupeiones. P L Danzas de reclutamiento. alimentos P
a 'I‘ MarcaCIÓn olfativa. ¡ ¡ -Acicalamiento. ¡
r g r e r
l g t 9 i
i a i i I
d d d d d
a a a i a

Figura 3: Representación esquemática del ciclo recolector. Cada animaregistrado en el experimento realizaba cuatro ciclos consecutivos como el qu
aquí se describe, en el alimentador de flujo regulado. La longitud de las barra
indicando los períodos es arbitraria.

Estadística

Una vez que se determinó que cada abeja no presentaba variaciones temporales en

sus parámetros entre las cuatro visitas observadas, se calculó la media aritmética de cada

variable para cada individuo (esto permite evitar pseudorréplicas, ver Hurlbert, 1984).

Se efectuó el análisis de la varianza (ANOVA) de un factor (Sokal y Rohlf, 1981)

para la variable independiente “productividad de la fiJente” -flujo de solución o

concentración de sacarosa, según correspondiera en cada serie- en los parámetros medidos.

La única excepción fiie la probabilidad de danza, a la cual se aplicó una Prueba de

Independencia (Sokal y Rohlf, 1981). En la duración de la permanencia en la colmena se
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practicó una Prueba de Newman-Keuls para comparar las distintas condiciones (Winer,

1971).

Con el objeto de estudiar las duraciones de los circuitos de la danza en cada

condición experimental, se realizaron análisis de distribución de frecuencias, aplicando a los

mismos la Prueba de Normalidad de Kolmogorov-Smimov (Zar, 1984). Se realizó una

Prueba de Kruskal-Wallis para evaluar las diferencias (Siegel, 1970).

Para calcular el ajuste a una función sigmoídea se tomaron las medias de las

variables de danza a cada flujo de sacarosa de la fuente. Se utilizó la ecuación

y=(a-b)/(1+(x/w)p))+b. Se estimaron los parámetros de ésta por el método de cuadrados

mínimos. De acuerdo a una prueba de bondad de ajuste se calculó la significación de los

mismos, con la hipótesis nula de que las diferencias encontradas entre lo observado en el

comportamiento y lo esperado por la ecuación se deben al azar (Zar, 1984).

ÍFigura 4: Esquema de la trayectoria de Ia danza en ocho. Segmentos: ab:
contoneo; ac: circuito; cd: contoneo; ce: circuito. (Las sucesivas porcione
centrales donde la abeja menea su cuerpo no siempre coinciden en s
localización exacta sobre las celdillas).
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RESULTADOS

(I) La actividad recolectora en función del flujo y de la concentración de

la solución azucarada ofrecida por la fuente de alimento

Con el objeto de relacionar la danza de reclutamiento con parámetros temporales del

ciclo recolector en el cual está inserta, se analizó la influencia de la productividad de la

fuente de alimento sobre algunos de los comportamientos involucrados en la explotación de

recursos.

Se registró el tiempo que la abeja permanecía en la colmena entre las distintas visitas

a la fuente. Éste cambió según el flujo de solución ofiecido por el alimentador (Fig. 5A,

P<0.005, ANOVA de un factor), mientras que mostró ser independiente de la concentración

de sacarosa en el intervalo analizado en la serie 2 (Fig. 5B, NS, ANOVA de un factor). Se

realizó una Prueba de contrastes de Newman-Keuls para los datos de la serie l, mostrando

que la diferencia significativa se presenta únicamente con 0.9 pl/min (P<0.01 para todas las

comparaciones con este flujo, NS para las de los cuatro flujos mayores entre sí).

El tiempo que duró el ciclo recolector disminuyó con el aumento del flujo de

solución ofrecido por la fiiente de alimento (Fig. 5C, P<0.0001, ANOVA de un factor), en

tanto que no varió en función de las distintas concentraciones de sacarosa (Fig. 5D, NS,

ANOVA de un factor).
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ciclo recolector (C y D) en función del flujo de solución de sacarosa 1.8 M, y de I
(concentración de sacarosa a 5 ul de solución por minuto, respectivamente. E
ANOVAde un factor es: para la serie de flujos: A) F(4,35)=4.92, P<0.005; C)
F(4,35)=29.67, P<0.0001; para la sen'e de concentraciones: B) F(2,13)=1.31, NS;
D) F(2,13)=2.21, NS. Número de abejas y número de visitas entre paréntesis.

Fgura 5: Duraciones (media :l:ES) de la permanencia en la colmena (Ay B)y de

(II) El comportamiento de danza en función del flujo y dela concentración

de la solución azucarada de la fuente de alimento

Algunos de los parámetros que pueden caracterizarse en la danza de reclutamiento a

fiientes distantes fiJeron analizados con el fin de evaluar la variación que sufren los mismos

en función de las diferentes productividades.

La probabilidad de que el animal dance en algún momento durante una estadía en la

colmena luego de la visita al alimentador, fue mayor al incrementarse el flujo de solución
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(Fig. 6A, P<0.005, Prueba de Independencia). Lo mismo se encontró con el aumento en la

concentración de sacarosa (Fig. 6B, P<0.005, Prueba de Independencia).

El tiempo de danza no presentó cambios significativos entre las diferentes

condiciones de flujo de solución que ofrecía el alimentador (Fig. 6C, NS, ANOVA de un

factor). Sí se encontró un incremento del mismo en función de mayores concentraciones de

sacarosa (Fig. 6D, P<0.005 ANOVA de un factor).

Se contaron los contoneos que la abeja realizó a lo largo de toda la estadía, los

cuales aumentaron su número con el incremento en el flujo de solución (Fig. 6E, P<0.05,

ANOVA de un factor). Lo mismo sucedió en función de la concentración de sacarosa (Fig.

6F, P<0.005, ANOVA de un factor).

Con el número de contoneos totales y el tiempo de danza se calculó el tempo de

danza. Se encontró que esta variable tomo valores más grandes con flujos de solución más

altos (Fig. 7A (círculos), P<0.005, ANOVA de un factor). También se observó que el

tempo aumentó con el incremento en la concentración de sacarosa (Fig. 7B (círculos),

P<0.005, ANOVA de un factor). Esto significa que la abeja se desplazó a mayor velocidad

durante la danza, al aumentar la productividad de la fiJente de alimento.

Debido a las interrupciones momentáneas en la danza (menores a 3 segundos) que

las abejas realizan más a menudo en condiciones de baja productividad, y con el objeto de

evitar por ello una subestimación sesgada en el cálculo del tempo, se construyó con las

duraciones de cada circuito un histograma de distribución de frecuencias para cada

condición de productividad (Fig. 8). Se descartaron los circuitos de más de 5 segundos de

duración. De las ocho condiciones distintas, sólo una presentó una distribución normal (5

til/min, 0.6M, NS Prueba de Normalidad de Kolmogorov-Smimov), por lo que se realizó
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rF-igura6: Distintos parámetros de la danza de reclutamiento en función del fluj
de solución y de la concentración de sacarosa, respectivamente: Probabilidad d
danza (A y B), Duración de la danza (C y D, media :t ES), y Número de contoneo
totales por estadía (E y F, media 1 ES). La correspondiente Prueba d
Independencia es: A) G(4)=36.142, P<0.005; B) G(2)=13.826, P<0.005. E
ANOVA de un factor es: para la serie de flujos: C) F(4,32)=2.205, NS; E)
F(4,32)=2.824, P<0.05; para la serie de concentraciones: D) F(2,13)=10.245,
P<0.005; H F(2,13)=10.747, P<0.005. Número de abejas y número de visita
entre paréntesis (se indican cuando cambian con respecto al gráfico inmediat
isuperior).
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una prueba estadística no paramétrica en cada serie para analizar diferencias entre las

duraciones. Se obtuvieron los valores corregidos para el tempo de danza (de la mediana de

la distribución correspondiente), los cuales aumentaron cuando se incrementó tanto el flujo

de solución (Fig. 7A (triángulos), P<0.001, Prueba de Kruskal-Wallis) como la

concentración de sacarosa (Fig. 7B (triángulos), P<0.001, Prueba de Kruskal-Wallis).
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Figura 7: Tempo de danza (media :t ES, círculos) y tempo corregido (mediana,
riángulos) en función del flujo de solución (A) y de Ia concentración de sacaros
(B). El ANOVAde un factor para las medias es: A) F(4,32)=4.831, P<0.005; B
F(2,13)=10.724, P<0.005. La Prueba de KruskaI-Wallis para las medianas es: A)
H(4, 4687)=262.66, P<0.001; B) H(2, 1098)=166.99, P<0.001. Número de abeja
número de visitas entre paréntesis.
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Figura 8: Histogramas de distribución de frecuencias de Ia duración de Io
circuitos de la danza en ocho para cada uno de los programas experimentales. E
triángulo negro indica la mediana de los datos. Las correspondientes pruebas d
normalidad (Kolmogorov-Smimov) para cada flujo y concentración son: 1uI/min:
D=0.139, P<0.01; 2pl/min: D=0.142, P<0.01; 4pl/min: D=0.172, P<0.01; sul/min:
D=0.193, P<0.01; 15pI/min: D=0.121, P<0.01; 0.6M: D=0.14, NS; 1.2M: D=0.115,
P<0.01; 2.4M: D=0.180, P<0.01. Los gráficos están ordenados por productivida
creciente de arn'ba hacia abajo.

Teniendo en cuenta un posible valor de información que se ha sugerido para el

contoneo, se calculó la frecuencia con la que este parámetro se presentó en la colmena por

unidad de tiempo, ya sea de estadía o de ciclo recolector. Ambos parámetros aumentaron

con el incremento tanto en el flujo de solución como en la concentración de sacarosa (Fig.

9, P<0.001 (A), P<0.001 (B), P<0.0001 (C) y P<0.005 (D), ANOVA de un factor).
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Figura 9: Frecuencia de danza (según la estadía en la colmena ((A) y (B)),
egún el ciclorecolector((C)y (0)). media :i:ES) en funcióndel flujode solución .
e la concentraciónde sacarosa, respectivamente. El correspondienteANOVAd
n factor es: para la serie de flujos:A) F(4,36)=6.452,P<0.001; C) F(4,36)=8.72, «
P<0.0001; para la serie de concentraciones: B) F(2,13)=13.127, P<0.001; D) ¡La-lux;
(2,13)=12.12,P<0.005.Númerode abejasy númerode visitasentreparéntesis. r-

(III) El comportamiento de danza en función del flujo de azúcar de la

fuente de alimento

La gran mayoría de los datos obtenidos indica que los distintos parámetros de la

danza en ocho aparecen modulados de acuerdo al flujo de solución y a la concentración de

sacarosa presentados en el alimentador. Sin embargo, si esos mismos parámetros se analizan
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excluyendo el componente acuoso de las soluciones, es posible expresarlos en función del

flujo de sacarosa de la fuente de alimento, esto es: masa de soluto por unidad de tiempo.

De esta manera, las variables se relacionan con aspectos exclusivamente energéticos de una

única forma.

Uniendo así ambas series experimentales, se observó una modulación de este

comportamiento con esta tasa de oferta de azúcar en la fuente de alimento. Debido a la

forma de la curva que se podía trazar con los datos en los gráficos obtenidos, se calcularon

regresiones con las medias del parámetro de danza para cada valor de productividad, a una

ecuación sigmoidea del tipo

=¿b_+ b
1+(x/w)”

El parámetro a representa el nivel basal de respuesta; el b, el de saturación; el w es el

valor de flujo de sacarosa que presenta la máxima pendiente; y p está involucrado en la

amplitud del intervalo de estímulo que muestra la transición entre los niveles de respuesta a

y b. Esto permitió analizar las diferentes características del sistema a partir de una ecuación

general.

La probabilidad de danza en función del flujo de sacarosa se moduló según la curva

propuesta (Fig. 10 A, NS, Prueba de bondad de ajuste), no así el tiempo de danza y el

número de contoneos (Figs. lOB y C, P<0.005 para ambos, Prueba de bondad de ajuste),

donde la significación estadística indica que las diferencias con la ecuación no pueden

explicarse sólo por azar.
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Figura 10: (A) Probabilidad de danza, (B) tiempo de danza (media :l:ES) y (C
número de contoneos (media d:ES) en función del flujo de sacarosa. Las curva
corresponden a regresiones de la forma y=((a-b)/(1+(x/w)"))+b.La diferencia entr
la regresión y lo observado es: (A) y=((0.51-0.96)/(1+(x/1.45)4'52))+0.96,
x2(4)=0.006, NS ;(B) y=((-49.98-365083.48)/(1+(x/6.68*10’9)0'18))+365083.48 ,
x2(5)=561.89, P<0.005; (C) y=((8.26-65)/(1+(x/3.77)1'42))+65, x2(5)=187.82,
P<0.005.
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El tempo de danza mostró una variación en función del flujo energético de la fiiente,

descripta por la ecuación sigmoidea tanto en sus valores de medias como en sus medianas

extraídas de la corrección (Fig. l 1,NS para ambas curvas, Prueba de bondad de ajuste).

Ambas frecuencias de danza estudiadas también exhibieron una modulación

sigmoidea en fimción de la cantidad de sacarosa emitida por el alimentador (Figs. 12A y B,

NS para ambas, Prueba de bondad de ajuste).
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Figura 11: Tempo de danza (A, mediaztES) y tempo corregido (B, mediana) e
función del flujo de sacarosa de la fuente de alimento. La línea de guiones rojo
indica el tempo estimado para Apis mellifera Iigustica recolectando en una fuent
de alimento ubicada a 160 metros bajo condiciones de flujo ilimitado de solució
azucarada (según Lindauer, 1961). Las curvas corresponden a regresiones de I
forma y=((a-b)/(1+(x/w)"))+b. La diferencia entre la regresión y lo observado es:
(A) y=((6.22-8.34)/(1+(x/2.43)9-3‘))+8.34, x2(4)=o.o7, NS; (B)
y=((7.33-9.21)/(1+(x/2.4)’32-“))+9.21, x2(4)=o.34, NS.
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IFigura 12: Frecuencia de danza (media :t ES), como número de contoneos po
minuto de estadía en la colmena (A) o por minuto de ciclo recolector (B), en
función del flujo de sacarosa. Las cuwas corresponden a regresiones de la forma
y=((a-b)/(1+(x/W)p))+b. La diferencia entre la regresión y lo observado es: (A)
y=((3. 2-14. 85)/(1+(x/2.36)22-33))+14.85, x2(4)=1.42, NS; (B)
y=((0.36-4.8)/(1+(x/3. 18)3-55))+4.8, x2(4)=o.23, NS.

Los parámetros w y p de las ecuaciones sigmoideas que no mostraron diferencias

significativas con los datos observados según la prueba de bondad de ajuste, se detallan en

la Tabla 3. Se encontraron tres grupos bien diferenciados de acuerdo al valor de w (que

equivale al flujo de sacarosa alrededor del cual, ante un dado cambio en él, la respuesta
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presenta la mayor variación, i.e. la pendiente de la recta tangente a ese punto es máxima).

La probabilidad de danza presenta un w menor; el tempo (en sus dos expresiones) y la

frecuencia según la estadía tienen un valor intermedio; y la frecuencia según el ciclo mostró

el mayor. Respecto de la magnitud de p (parámetro relacionado inversamente con la

extensión del intervalo de estímulos donde varía la respuesta), éste presenta una escala

gradual. Se observa que la frecuencia según el ciclo es el parámetro de danza que se modula

en el más amplio intervalo de estímulo, teniendo menores anchuras la probabilidad, el tempo

medio, la frecuencia según la estadía y el tempo corregido, en orden decreciente.

Tabla 3: Parámetros de las ecuaciones propuestas pertenecientes
a las variables de danza que se ajustaron al modelo, estimados
por el método de cuadrados mínimos.

, 2
Parametro w . P X

(mg/mm)
Probabilidad 1.45 4.5 0.006

Tem!” 2.4 9.8 0.07
(media)

“"3"” 2.4 132.6 0.34
(mediana)

Frecuencia 2.4 22.3 1_42
en colmena

Fr°°“F“°¡a 3.2 3.55 0.23
en ciclo
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DISCUSIÓN

Diferentes intervalos de trabajo durante la explotación de fuentes de néctar han sido

descriptos en la abeja doméstica Apis mellifera ligustica. Ellos se manifiestan a través de

distintas respuestas del comportamiento involucradas en el sistema recolector. Estas

respuestas, o salidas, se modulan de acuerdo a una entrada sensorial variable, producto de

las modificaciones en las condiciones externas de forrajeo (por ejemplo, el flujo de solución

azucarada ofrecido: Núñez, l982b; Varjú y Núñez, 1991). Los cambios producidos en las

respuestas se podrían describir con una función matemática no lineal, por la cual es posible

esperar que dentro de un determinado intervalo de estimulación, los niveles de respuesta

varíen de manera diferente a como sucede dentro de los otros.

Teniendo en cuenta que el intervalo que abarca las distintas condiciones

experimentales aquí utilizadas file amplio, era probable que los comportamientos estudiados

del animal no variaran de manera constante, tal como finalmente se observó. Por ello, un

análisis de regresión no lineal permitió una mejor comprensión del problema, describiendo

los cambios hallados a partir de una función continua y utilizando como variable

independiente a la productividad en términos de flujo de azúcar.

Es muy frecuente observar que la relación estímulo-respuesta de un sistema esté

representada por una curva sigrnoidea (von Bertalanfi‘y, 1988). Esto significa que la entrada

de esa relación -el espectro de intensidades de estímulo- se puede considerar separada en

tres partes, o intervalos. En la parte de menor estimulación, el sistema no es sensible, por lo

que la respuesta permanece baja. La segunda es la “zona de trabajo”, donde se destaca el

aumento sostenido de la intensidad de respuesta en fimción del incremento de la entrada
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sensorial. Por último, cuando se sobrepasa un cierto nivel de estimulación, aparece un tercer

intervalo, donde la respuesta está saturada y alcanza una intensidad máxima.

Estudios previos mostraron cambios en la probabilidad de danza en función de la

concentración de sacarosa a flujo ilimitado, y del flujo de solución en fiientes cercanas (von

Frisch, 1967; Waddington y Kirchner, 1992; Farina, 1996). Sin embargo, no existía

información sobre el comportamiento de danza para abejas que recolectaran en fuentes

distantes, en condiciones tales que se intentara controlar la motivación del individuo

presentando flujos de solución por debajo de su tasa de ingestión máxima (Núñez, 1966). El

incremento de la probabilidad de desencadenar danza dependió en este estudio, del aumento

tanto del flujo de solución como de la concentración de sacarosa. Esto indica que mayor

número de abejas sobrepasa su umbral de danza al retornar de fuentes de alimento más

productivas. Variaciones en este parámetro se han encontrado también al representarlo en

términos puramente energéticos (i.e. considerando sólo el soluto de la solución ofrecida por

unidad de tiempo): la aparición de la danza se moduló de un modo que fue posible describir

la relación, con la ecuación sigrnoidea propuesta.

La duración de las danzas se midió de dos maneras: en valores de tiempo y en

número total de contoneos efectuados. Este último parámetro ha sido señalado como el

tramo de danza capaz de cumplir una hipotética fimción informativa, ya que, en ese

trayecto, la danzarina emite pulsos vibratorios de baja frecuencia (Michelsen, 1993). De allí

que su repetición o redundancia sea importante (Seeley y Towne, 1992). Tanto el tiempo

de danza como la cantidad de contoneos variaron en ambas series experimentales, aunque

con significación estadística diferente. Luego presentaron sólo una tendencia a

incrementarse con el aumento del flujo de sacarosa. A la falta de significación estadística

que se tenia en el tiempo de danza en función del flujo de solución, se suma el nivel
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levemente menor que se midió en las danzas de la serie de concentraciones. Esto último

probablemente se haya debido a que los experimentos de dicha serie se realizaron en las

primeras horas de la tarde, cuando se produce una disminución en la ejecución de las danzas

y se hace más importante la recolección de agua (von Frisch, 1967; Núñez, 1977a). De

cualquier manera, se ha citado en reiteradas oportunidades la gran variación interindividual

en los parámetros de danza (von Frisch, 1967; Seeley, 1995; Farina, 1996). Se debe tener

presente que son fundamentales las diferencias entre individuos en el desencadenamiento y

en el desarrollo, de 1a respuesta, ya que esta variabilidad incrementa la capacidad de un

sistema complejo (colmena explotadora de recursos), de mostrar una respuesta graduada a

lo largo del intervalo de estímulos (Seeley, 1994 y 1995).

El tempo ha sido uno de los parámetros en el cual se basó von Frisch (1967) para

sostener que en la danza en ocho se representaba la distancia a la inflorescencia explotada.

Se encontró aquí un incremento del tempo medio (que incluye todas las velocidades

desplegadas en danza y las pequeñas interrupciones entre contoneos) cuando se aumentaba

el flujo de solución o la concentración de azúcar. Por lo tanto, se concluye que esta “tasa de

vueltas” se ve afectada por la riqueza de la fuente. Ya se había descripto en la danza circular

que la “tasa de vueltas” variaba según este parámetro energético (Waddington, 1982;

Waddington y Kirchner, 1992; Farina, 1996). El análisis de las duraciones de los circuitos

ha indicado el corrimiento de las barras de frecuencias hacia valores menores en las

abscisas, lo que significa recorridos más rápidos, a medida que la productividad en el

alimentador era mayor. Así, extrayendo de allí las medianas (con lo que se asigna a la

velocidad un valor constante y no se consideran las interrupciones breves), se confirma esta

conclusión en el tempo corregido. Ambas maneras, entonces, de calcular este parámetro

señalan que el tempo de danza, medida de intensidad de respuesta, se modula con la

40



1 4

La danza de , ‘ en la abeja Apis mellifera liggstica Guillermo Diego Cogorno

productividad de las fiJentes. Los cambios en el tempo encontrados en el presente trabajo en

función de la productividad de la fiiente de alimento (ya sea flujo de solución, concentración

de sacarosa o flujo de este soluto), son significativos estadísticamente, dejando de lado la

variación intra e interindividual que se ha medido en este parámetro (von Frisch, 1967). A la

luz del significado que siempre se le ha atribuido al tempo de la danza en ocho, el presente

resultado indicaría que, variando la riqueza de una fuente, la abeja refleja un cambio en la

representación de la distancia que ha encontrado entre la colmena y el recurso explotado,

alrededor de los valores obtenidos por Lindauer (1961). Si a esto se agrega que el esfiierzo

de forrajeo también afecta este parámetro (von Frisch, 1967), se podn’a sugerir que la danza

de reclutamiento es una representación de la rentabilidad de la fuente de néctar explotada.

Con el fin de analizar la danza de reclutamiento a fiientes distantes como un

componente de la estrategia de recolección de néctar, se relacionó el número de contoneos

efectuados con los tiempos de estadía y de ciclo recolector. Esto permite ubicar este

comportamiento en términos temporales que se vieron afectados con la productividad

ofrecida. Es importante resaltar que el tiempo de permanencia en la colmena tras un viaje

recolector cambió únicamente al ofrecerse el menor de los flujos (0.9 til/min). Por el

contrario, el tiempo de ciclo mostró una reducción monótona significativa cuando aumentó

el flujo de solución, mientras que no varió en función de la concentración. Este último

depende no sólo de la duración de la estadía, particularmente para el menor de los flujos,

sino también del tiempo que el animal permanece libando solución en el alimentador (datos

no mostrados). Esta duración de la visita a la fiJente es la que determina, en una situación de

flujo controlado como la presente, la cantidad de solución que el animal transportará en el

buche a la colmena (Núñez, 1966). Es importante destacar que la carga de buche alcanzada

al final de la visita depende positivamente de la productividad de la fuente, y sería uno de
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los parámetros fisiológicos y energéticos más relevantes que caracterizan al sistema de

recolección de néctar (Núñez, 1966, 1982b; Vaijú y Núñez, 1991).

Anteriormente, se había propuesto que cada contoneo sería la unidad informativa

que recibe la colmena por cada abeja que explota una fuente de alimento (Michelsen et al.,

1989). Además, se había relacionado la cantidad de contoneos que una obrera sigue, con la

probabilidad de adquirir esa hipotética información (Seeley y Towne, 1992). Así, la

frecuencia según la permanencia en la colmena indicaría la insistencia con que la danzarina

invierte tiempo y esfuerzo, en el despliegue durante esa estadía. Esta variable dependió de

cualquiera de las tres maneras de expresar la productividad. Por otro lado, la frecuencia

según el ciclo señala la reiteración o redundancia con que esa unidad informativa es

presentada a las abejas que se encuentran en el área de danza; esto es, cada cuánto tiempo el

ejecutor inserto en su tarea forrajera hace posible que un contoneo esté disponible para las

seguidoras. En otras palabras, este parámetro indica el flujo de información que la colmena

recibiría. El resultado obtenido coincide con lo propuesto por Seeley (1995), quien hace

hincapié en la relación entre las rentabilidades de las distintas fuentes y las proporciones en

las que aparece un contoneo procedente de cada una de éstas. La modulación de la

frecuencia según el ciclo se ve representada en función del flujo de azúcar, aumentando un

orden de magnitud entre el nivel basal y el de saturación.

La cantidad de contoneos file señalada como fundamental por la acción a ejercer en

la respuesta de las otras recolectoras (Seeley y Towne, 1992; Seeley, 1995). Seeley destaca

como principal factor de codificación de información acerca de la rentabilidad, a la duración

de la señal (tiempo de danza, número de contoneos) y no a su intensidad (tempo, sonido),

basándose en la respuesta de las reclutadas en los experimentos por él realizados. Sin

embargo, a pesar de que en el presente estudio no se cuantificó la cantidad de animales
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reclutados, estos resultados sugieren que las abejas perciben el flujo de azúcar y varían la

flecuencia (intensidad) de la señal no sólo desde el punto de vista del individuo (tempo y

contoneos según estadía) sino también desde el de la información que la colmena podría

recibir (contoneos según ciclo recolector). De esta manera, el resto de los individuos podría

tener acceso a una codificación de esta modalidad (ie. modulación en la intensidad).

En resumen, las evidencias obtenidas indicaron que la danza de reclutamiento a

fuentes distantes tiene una dinámica que se ve afectada por la riqueza de la fuente de

alimento, presentando modulaciones de diversos parámetros en función tanto del flujo de

solución azucarada como de la concentración de la misma. Y estas modulaciones continúan

presentándose cuando se expresa esa productividad en términos de cantidad de sacarosa por

unidad de tiempo.

Dos resultados previos merecen ser destacados. Primero: las modificaciones de la

dinámica del comportamiento recolector y la danza según los cambios en la productividad

(Raveret Richter y Waddington, 1993; Fernández, 1997); segundo: la variación de la tasa

metabólica durante el libado en función de la riqueza de la fiiente (Balderrama et al, 1992;

Moffatt y Núñez, 1997). Ambos destacan la influencia de la motivación del individuo en la

estimación de parámetros involucrados con el forrajeo y con la valoración de los hallazgos

de recursos. Concretamente, se puede entonces sugerir que también el incremento de la

motivación recolectora, además de la mayor entrada de estímulos, modifica los niveles de

respuesta del comportamiento de danza. Por otro lado, se ha descripto que la temperatura

torácica de una abeja que danza depende de la recompensa hallada en la fuente de alimento,

siendo aquélla mayor cuanto más concentrada es la solución ofrecida (Stabentheiner y

Hagmüller, 1991; Stabentheiner et al, 1995). Es posible que diversos comportamientos

dependan de una variable fisiológica que cambia con la concentración de azúcar (Pflumm,
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1969). Las alteraciones en parámetros de la actividad recolectora podrían estar reflejando

entonces una modificación de la tendencia a forrajear en una fuente particular. Dicho de

otro modo, un aumento en la motivación recolectora del animal sobre fiientes de alimento

más productivas podn'a causar el incremento en las variables de danza y en la temperatura

torácica.

En la mosca Phormia regina Meigen se describió un comportamiento de danza

análogo al de las abejas, en el cual se observó que la velocidad de vueltas en círculo y la

distancia recorrida en ellas estaban relacionadas con la concentración de sacarosa de la

solución ingerida (Dethier, 1957; Nelson, 1977). Se sugirió en ese entonces que era posible

interpretar la danza de Apis mellifera en términos de una relación estímulo

respuesta locomotora demorada según la estimulación recibida en la recolección. Dicha

relación se regularía en el sistema nervioso central por un umbral para esa entrada gustativa.

La regurgitación de alimento estaria involucrada acentuando el desencadenamiento de la

danza según el estado de nutrición del individuo. En la abeja no sólo influiría la reserva

alimentaria de ella, sino también la de la colmena, porque es conocida la modulación de la

danza por este último parámetro (von Frisch, 1967). Ese nivel de reservas de la colmena

afectaría el despliegue mediante la intervención de un número variable de abejas dispuestas

a tomar alimento de la boca de la danzarina (Núñez, 1970; Farina, 1996 y 1997). Si además

se considera que la tasa a la cual el alimento se transfiere, se incrementa en función de

mayores productividades de la fiJente (Farina, 1996; Wainselboim, 1997; Wainselboim y

Farina, 1998), todo esto sugeriría que la cantidad de estimulación gustativa por haber

regurgitado influye en la probabilidad de sobrepasar el umbral de danza, y en la duración y

la intensidad, del despliegue.
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La modulación de las variables de comportamiento presentó un gran ajuste a una

ecuación sigmoidea. El punto de máxima sensibilidad del sistema (w) va en aumento desde

el indicador del umbral fisiológico (probabilidad de danza) hacia los de intensidad de

respuesta del individuo (tempo y frecuencia según estadía). El flujo de sacarosa en este

punto de inflexión de las variables de intensidad ya alcanzó más de un 90% de probabilidad

de desencadenar la danza. Cuando se considera el sistema en un nivel de organización

superior (colmena que recibe los contoneos) la máxima pendiente se encuentra en una

intensidad de estímulo aún mayor. De este modo, la modulación de la respuesta se va

desplazando hacia flujos mayores a medida que los parámetros del modelo en estudio se

ordenan jerárquicamente como en un sistema de control de un típico proceso fisiológico:

aparición - intensidad - acción sobre el receptor.

Las zonas de trabajo, representadas por el parámetro p de la ecuación, de las tres

variables que presentan el mejor ajuste sigmoideo, están incluidas en intervalos de flujo más

amplios. Por el otro lado, las potencias obtenidas para el tempo corregido y la frecuencia

según la estadía, indicaron procesos cercanos a respuestas “todo o nada”. Los valores de

respuesta dados por la ecuación para las medianas se distribuyen sólo en dos niveles. Una

explicación alternativa a la modulación del tempo en fimción del flujo energético sería que el

despliegue a pleno de las vueltas en ocho requiere un período de “arranque” o “encendido”

por parte de la danzarina, donde esa velocidad sería menor e irregular, para luego

estabilizarse con el transcurso de los circuitos en un valor mayor. De este modo, a causa de

las interrupciones más frecuentes o de la mayor dispersión en la trayectoria, se vería

también una velocidad de vueltas menor (media o mediana) en las productividades bajas. El

presente estudio no tenía como objetivo un análisis temporal de la ejecución de la danza. Es
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posible que observando la evolución de este comportamiento con el transcurso de los

circuitos, se encuentre más información para determinar el origen de la variación del tempo.

La representación del flujo de azúcar en la modulación del comportamiento de danza

en ocho sugiere que la abeja tendría la capacidad fisiológica de medir esa tasa durante la

ingestión. Esto involucraría un sistema capaz de cuantificar el número de moléculas de

sacarosa percibidas por unidad de tiempo, con el fin de evaluar la productividad de las

fuentes de alimento Garina y Núñez, 1991; Greggers et al, 1993).

Todo esto en conjunto indica, finalmente, que los individuos son capaces de

representar ese flujo energético encontrado fimcionando como puentes sensoriales entre el

medio y la colmena. Ésta podría actuar como receptora de un flujo de información

susceptible de ser procesado para determinar la estrategia de explotación de los recursos.
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CONCLUSIONES

Los parámetros de la danza de contoneo estudiados —i.e.probabilidad de ejecución,

tiempo de danza, número de contoneos, tempo y frecuencias en estadía y por ciclo- se

modulan en términos del flujo de solución o de la concentración de sacarosa ofrecidos por

un alimentador artificial de flujo regulado. De esta manera, se apoya la hipótesis de que la

danza es un canal de comunicación capaz de transferir información cuantitativa asociada

con la productividad de las fiientes de néctar.

Esas mismas variables de danza presentaron una modulación en fimción de la

cantidad de azúcar ofrecida por unidad de tiempo en la fuente, independientemente del

contenido acuoso de la solución. Así, se muestra que las abejas son capaces de detectar un

amplio intervalo de flujos de sacarosa, y de representar los mismos en la colmena. Ésta

dispone, en caso de poder recibirlos, de conspicuos despliegues modulados de acuerdo a la

productividad de las fuentes explotadas por sus forrajeras, asociados con un potencial

reclutamiento.

La variación del tempo de danza estaria representando la rentabilidad de la fiiente,

dada su estrecha relación con el esfuerzo de forrajeo y con la productividad de la fiiente de

alimento.

Por otro lado, la variación de los parámetros en fiinción de la intensidad de

estimulación, estaría fortaleciendo la visión de este comportamiento como un sistema

estímulo gustativo-respuesta motora que opera en el individuo, destacando la importancia

de la danza como indicador del nivel de motivación de éste.
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La modulación de las respuestas en forma sigmoidea sugiere la presencia de distintos

intervalos de trabajo en la fisiología de la abeja en fimción de la productividad de las fuentes

de alimento. El orden de escalonamiento con respecto de la magnitud del estímulo, que

toman las diferentes variables del modelo en estudio, se asemeja a la jerarquía de un sistema

de control de un típico proceso fisiológico: aparición - intensidad - modulación sobre el

receptor.
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