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CAPITULO 1: INTRODUCCION

1. Introduccién general:
1.1. E1 concepto de sociabilidad:

La abeja doméstica italiana Apis mellifera lic
Spinola (Clase Insecta, Orden Hymenoptera, Superfamilio
Apoidea, Familia Apidae, Tribu Apini [Michoner 1707])
definida, junto con las hormigas, termitas,
otras abejas, como un insecto social. El1 concepto e
sociabilidad implica determinadas caracteristicas, «ion
éstas: 1) la cooperacién de varios individuoo
cuidado de la cria; 2) la superposicién de por 1o meno:
dos generaciones, de modo tal que la descendencia pneca
asistir a sus progenitores en algin periodo de su virla;

3) la divisién reproductiva del trabajo, lo cual requiern
la coexistencia de individuos fértiles y otros ectAriloe«
(Wilson 1971). Con respecto al punto (3) tres qgrupns e
individuos con especializaciones morfolhgicas
comportamentales (definido como castas segun HHlldohler

Wilson 1991) coexisten en colonias de Apis mellifera:

reina, zdnganos y obreras.

1.2. La divisién temporal de tareas y sSu correlato

glandular:
Uno de los aspectos mas importantes que haceon 1

realizacién de tareas cooperativas estad basacee



existencia de una divisién del trabajo entre los miembros
de la colonia (Wilson 1971). Esta se caracteriza por: 1)
la existencia de individuos especializados en realizar
ciertas tareas y, 2) por la realizacién simulténea -lIn
esas tareas. Las abejas, ademds de las castas establenc
mencionadas, poseen dentro de las obreras lo que Wilsn
(1971) define como castas temporales. Las difrrentns
actividades a realizar se correlacionan con: 1) l'a ndacd
del adulto; y 2) con cambios glandulares y hormonales
(Lindaver 1961, Seeley 1982). Es as{ que obreras
juveniles, las cuales reallzan tareas de limpieza,
cuidado de la crfa y construccién de panales, poseen un
gran desarrollo de la glandulas mandibularers,
hipofaringeas vy <cerisigenas, las cuales alcanzan
maximo desarrollo entre los dias 5 y 15 de la vida rlaol
adulto (Winston 1987). Pasado ese periodo, las glandular
mencionadas comienzan a atrofiarse. Se desarrolla ahora
la gl&ndula del agquijén, que produce y almacena
sustancias que actian como seflales de alarma para el
resto de la colonia, como asi también venenn,
Cérrelacionado con estos cambios fisiolégicos, lan
obreras despliegan su funcién de guardianas en la entrara
de la colmena (Lindauer 1961, Winston 1987). En la nltimn
etapa, luego de una pérdida importante de masa corpnral
por reduccién del tejido adiposo, las obreras comienzan »
realizar tareas de recoleccié4n de sustancias esencialnc:

para la colmena, las cuales se 1llevan a cabo e~n rl



exterior. A través de esta actividad, 1las obreras
colectan: 1) polen y néctar, alimento de larvas
individuos adultos; 2) agua, que ademds de servir on 1Ia
preparacié4n del alimento es con lo cual regulan Ina
temperatura de la cria; y 3) resinas, sustancias
obtenidas de vegetales que son utilizadas en 1n
construccié4n y reparacién de la colmena (von F[Frisch
1965) .

Es importante destacar que todas las actividardes
anteriormente mencionadas no son rigidas y pueden n~star
afectadas por: 1) cambios internos, e.g. descenso on ol
nimero de individuos de una casta temporal (Rdsch 12730,
Seeley 1989); o 2) cambios externos, e.g. bruscos camhing
de temperatura dentro de la colmena o grandes variarcinnes«
en las reservas de alimento disponibles (Lindauer 1251,
Seeley 1986, 1989).

El presente estudio se circunscribirA al

comportamiento de la abeja recolectora de néctar.

2. La recoleccién de néctar en la abeja doméstica:

La actividad recolectora también presenta
divisién de actividades entre obreras que abandonan I
colonia en busqueda de las fuentes de alimento y obreracs
que permanecen en la colmena y que son orientadas hacin
las nuevas fuentes descubiertas (von Frisch 1965). Por 1~

tanto, la eficacia en la explotacién del alimento deprn-ie
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no s6lo del comportamiento recolector individual, sinn
también de la eficacia en la transferencia de informacian
acerca de las nuevas fuentes (von Frisch 1965, Nuiez
1970, 1982a). Hasta el ©presente no se concce 1A
existencia de individuos que sean capaces de "percibir”
las necesidades alimentarias de la colonia ni de aquellns
que dirijan la actividad recolectora (Seeley 1986, 19207,
Goss et al. 1989, Seeley et al. 1991, Jaffe y Denconbonrng
1992). Bajo este marco, entender culdles son vy

funcionan los mecanismos de control e integracion e
hace que los individuos respondan con acciones apropia‘ias
al estado y a los requerimientos de la colonia comn nn
todo, son preguntas que aun quedan sin respuesta en ol

estudio del comportamiento social de estos insectos.

2.1. Aspectos individuales:

Al salir de la colmena en busqueda de néctar 1la=
abejas recolectoras disponen de wuna gran cantidad ‘o
informacién que resultaré fundamental para prrler
orientarse. Aparte de las variables climdticas, que
déterminantes en la regulacién de los ritmos de activicdarl
durante 1la recoleccién de alimento (von Frisch 1965,
Nailez 1977a), existen otras claves ambientales qun
fundamentales para 1la orientacién en el exterior (vrn
Frisch 1965). Las claves olfativas emanadas por lar

flores y por la propia colmena aportan informacibdn que oo

de suma importancia para la orientacién durante 1=
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vuelos de recolecciédn (von Frisch 1965, Ribbands 1957,
Wenner y Wells 1990). También, numerosos eatnline
muestran cbémo la utilizacién de claves espectrales,

la luz polarizada y 1la 1luz ultravioleta de 1la hdvedan
celeste, junto con los colores de las flores (Wehner
1981, Menzel 1985), son utilizadas para el mismo fin.

Al comenzar la explotacién de una nueva fuente o
néctar, la abeja recolectora también obhtiene otra tipn <o
informacidén sobre la fuente descubierta que son recibicdas
por via gustativa. Esta entrada sensorial le permitea
percibir concentraciones de néctar en un rangn mny
amplio, y por ende, estimar la riqueza de la fuente qun

estd explotando (Whitehead y Larsen 1976).

2.1.1. E1 concepto de productividad y rentabilidad:

Para analizar el comportamiento recolector
indispensable identificar parédmetros comportamentaln:
cuantificables, y por ello es importante definir
previamente dos conceptos ligados a dicha actividad. F=tn
es: qué se entiende por "productividad de una fuente do
néctar” y por "rentabilidad de una fuente" mientras o<«
explotada por 1la abeja. Definiendo productividad
rendimiento de aziGcar en funcién del tiempo vy
rentabilidad como la ganancia neta obtenida que resnlta
de restarle a la productividad el costo para realizar Ia

recoleccién y llevar a la colmena la carga de azia-.
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Este costo se puede medir como el azicar consumidn para
este trabajo.

2.1.2. E1 control del flujo de azicar de la fuente
explotada:

El néctar en las flores se encuentra en pequeiiac
cantidades, pero es continuamente secretado a muy haja:s
tasas (Watt et al. 1974, Naflez 1977b, Vogel 1923), A
partir de estas observaclones se infiere quno
realizar un anllisis cuantitativo de la recoleccidén e
néctar en la abeja Apis mellifera es de suma importancin
trabajar con diseflos experimentales que representen
intenten imitar una situacién natural. Esto ha podido ser
realizado gracias al desarrollo de alimentadnres
artificiales de flujo regulado que permiten controlar o
manera precisa la cantidad de azucar ofrecida por unirlarl
de tiempo (Nafiez 1971a). Dichos alimentadores reproducen
asi flujos de néctar que son similares a los secretacdns
por fuentes naturales (Naftez 1977b). La mayoria e Iln=
utilizados hasta el presente se diferencian de éstos por
ofrecer soluciones de azicar sin control del fluiec (n.q.
von Frisch 1965, Seeley 1986, 1989). El control de rsta
variable es de suma importancia si se intenta analizar ~]
comportamiento recolector de 1la abeja, ya que en
contexto afectado por la motivacién -como es el carc~ -lo
la recoleccién-, el control de la recompensa ofrecicla
dentro de los rangos de trabajo del animal en condicinnes

naturales es de fundamental importancia para una adecua‘ia



13

cuantificacién del comportamiento estudiado (Mc Farland

1971, Naflez 1974, Balderrama et al. 1991).

2.1.3. Los rangos de trabajo durante la recoleccidn de
néctar:

Con los alimentadores antes mencionados pusin
definirse, para soluciones de sacarosa 50% p/p, cnatrn
rangos de flujos de solucién ofrecidos por la fuente que
se correlacionan con diferentes respnnst an
comportamentales de 1la abeja recolectora (Nafiez 1966,
1971b, 1975): 1) en el primer rango, flujos mayores rir
60-65 npl/min, la disponibilidad de solucién ofrecicda
excede el umbral perceptual de 1la abeja. Sélo 1la
participacién de otras abejas reclutadas a 1la fuente
permiten estimar la productividad de la fuente «e
alimento. En este caso el nimero de abejas reclutadas vy
la carga de buche promedio alcanzada durante J]a
recoleccién son parémetros comportamentales
correlacionados con dicha productividad (Naftez 1971b). 2)
En el segundo rango, entre 60-65 pl/min y 8-10 nl/min, 1la
récolectora estimaria 1la productividad a través del
tiempo necesario en llenar su buche, que es entre 1 y 7
min segin la tasa de flujo de 1la fuente en cuestidn
(Naflez 1966). 4) En el tercero, entre 8-10 y 0.3 pl/min,
existe una correlacién positiva entre el flujo de 1Ia

fuente y la <carga de buche alcanzada (NOflez 1966,
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1982a). 4) Finalmente para el cuarto rango, por debajo de
0.3 upl/min, se encontré una dependencia cuantitati-.
entre el flujo y la pausa entre visitas (Nuoflez, datos no
publicados). Para otras concentraciones de solucifn
azucaradas los valores de flujo de solucidén eastan

correspondientemente desplazados.

2.1.4. El intercambio informacional como hipdtesis .
trabajo:

Es importante destacar que para el tercer rango cl»
trabajo, donde existe una correlacién entre el flnjn de
la fuente y la carga de buche, otras variables, comn es
el caso de 1la distancia colmena-fuente, afectan nrl
comportamiento recolector (NaGflez 1982a). Al aumentar la
distancia, el tiempo de visita en la fuente se incrementa
para un mismo flujo y consecuentemente se incrementa la
carga de buche. Estos resultados junto con aquelles rue
mostraron que abejas con el buche parcialmente I1lonn
también reclutan nuevas recolectoras, produciendn Ia
disminucién de su propia carga de buche (Nifiez 1971h),
dieron origen al planteo de una hipbtesis, llamada in]
intercambio informacional (Naflez 1982a, Varju y Hhilern
1991, 1993). Esta postula que existe un compromiso de 1a
abeja recolectora entre el nivel individual y social cuy~
resultado es que la rentabilidad de la fuente sea 6ptima
para el grupo recolector. La abeja seria

ineficiente transportador de néctar, al cargar menos
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buche, sino que eso le posibilita aumentar el intercamhio
de informacién con la colmena. Con la disminucion de 1A
carga se observa también el aumento de la frecuencia e
viajes, lo que incrementa la frecuencia de contactes con
la colmena y por ende la probabilidad de intercambiar
informacién sobre fuentes explotadas simultaneamente por
otras abejas (Nufiez 1982a).

Es importante destacar que otros autores plantoanp
otra hipbtesis basada en un modelo de optimiraciin
energética individual (Schmid-lHempel et al. 1985). FE=ata
postula que, aunque la abeja no maximize su rentabilidad,
si es eficiente individualmente si se define a 1a
eficiencia como la energia neta ganada por unidad de
energfia gastada. Sin embargo, trabajos experimentales quer
analizan el metabolismo en abejas recolectoras no avalan
los supuestos de dicha hipétesis (Nuilez 1974, Balderrama

et al. 1991).

2.2. Aspectos sociales:
2.2.1. E1 concepto de comunicacién:

El anédlisis de la recoleccidén de alimento implic.
conocer también cuales son y cbmo funcionan los canales
de comunicacién involucrados. Para ello es importante
definir previamente el concepto de comunicacién. Ser
Hawkins y Myrberg (1983) es definida como "1a
transferencia de informacidén entre un individuo emisor vy

otro receptor, en donde ambos concuerdan y cooperan con
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el significado del mensaje transmitido". Esta ocurre
"cuando la accién o clave dada por un organismn o
percibida, alterando la probabilidad de ocurrencia rle un
patré6n de comportamiento en otro individuo de mannra
adaptativa a uno o a ambos participantes” (Wilson 1727%).
Otra caracteristica importante de la comunicacinn
biolégica es que debe estar "mediada por sefiales,

informacién sensorial, mis que por factores ficicnn

tré6ficos o por informacidén genética" (Dusenbery 17°72).

2.2.2. Canales de comunicacién involucrados durante la
recoleccién:

2.2.2.1. La transferencia de informacién sobre 1la
ubicacién de la fuente de néctar:

La abeja mellifera es uno de los mejores modelns
para el estudio del comportamiento social debido a qu~o
gran parte de éste es desarrollado en la colmena. Es ya
conocido que la abeja Apis mellifera posee diversos
sofisticados <canales de comunicacién para informar
caracteristicas de 1las fuentes de alimento (von Frisch
1965) .

Dentro de 1los canales de comunicacidén que nstas
sociedades poseen, el mas conocido es la danza o
reclutamiento (von Frisch 1965). A través de estn
comportamiento estereotipado, que las recolectoracn
realizan al regresar de una fuente de alimento,

transmitiria informacién sobre distancia y direccidn o



las flores visitadas (von Frisch 1965). Dos tipnas
danzas han sido descriptas:

(1) En la danza del contoneo o danza en ocho (Fi.
1.1.A) la recolectora realiza una caminata recta schyno ol
panal, mientras mueve su abdomen hacia los lardos ~on
frecuencia de 13-15 Hz. Luego de este rerorri‘ly,
pecoreadora camina en circulo volviendo a retomar |
caminata recta, repitiendo el comportamiento antor i
mismo tiempo producen sonido, el cual es producicds
frecuencia de 250 Hz y pulsado a una frecnencia -l
repeticidén de 30 Hz. Este comportamiento se repite
veces Yy su trayectoria toma la forma de un o»ncho.
duracién del sonido en la parte recta de la danz:
asi también la trayectoria recorrida y su duracisn osotan
correlacionadas positivamente con la distancia o
fuente (Wenner 1962, von Frisch 1965). También el
con respecto a la vertical -es importante moncionar e
la abeja danza sobre panales ubicados en la posicisnp
vertical- se correlaciona con el formado entre el =1, 1n
colmena y la fuente (von Frisch 1967, Gould 127¢).
Dhrante el contoneo, la reclutadora realiza una inteno:
vibracién de sus alas que genera un flujo de aire ~n !
campo cercano de 1 m/s y una intensidad de sonicdn e 170
140 dB (Michelsen et al. 1987). Mientras ésta sn njeo-natn,
las abejas seguidoras generan vihraciones o
transmiten por el sustrato -de 320 Hz-- que producen

respuesta de freezing en la danzarina, 1a  onanl
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detiene, posibilitando asi la transferencia del alimont
recolectado en la fuente, i.e. trofalaxia (Micholeen
al. 1986).

(2) Otro tipo de danza es la danza circular (Fi<.
1.1.B), 1la cual es ejecutada cuando 1a recolect
retorna de fuentes de alimento cercanas a la ~olmwona
(menores de 100 m en esta raza de abejas). Sobre o1 panal
realiza intensos movimientos en circulo a far
contra de las agujas del reloj. Como en la danma o~n ~~h-
durante su realizacidén son emitidos sonidos sin qgener:
vibraciones a nivel sustrato. El1 &ngulo entre ~1 plan
vertical y el 1lugar donde estos sonidos se emitrn
correlacionan con la direccién de la fuente, harciénd oo
por esto también comparable a la danza decoripta

anteriormente (Kirchner y Lindauer 1988).
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Figura 1.1: A) Abeja recolectora ejecutandn la I
del contoneo o en ocho sobre un panal; B) recales
realizancdo la danza circular. (Dibujo de von Friceh

1965) .
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La pregunta clave al analizar la danza o= 1
esa informacién puede ser utilizada por las otras at o
recolectoras para orientarse hacia la fuente. FEstawlio-
experimentales cambiando las posiciones de lar fuento-
analizando el reclutamiento, asi como la utilizacisn -
danzarinas robots (von Frisch 1965, Gould 1975, Hi-hel-on
et al. 1989, 1992), permitirian aceptar la hipHitos’ < quao
la danza informa sobre la ubicacién de  In
descubierta. Segin wvon Frisch (1956) postnls, octe
comportamiento seria un "lenguaje" ya que 1Aa
utilizaria un sistema de simbolos, aunque otros antoros
plantean que no tendrfia valor simbbélico porque 1la ‘lanrc:
puede ser vista como una aproximaciédn miniaturizada rio|
vuelo recién efectuado dentro de la colmena (Dusenbersy
1992).

Tmportante es destacar que otros autores plantean
que si bien existen correlaciones entre el comportamicnto
de danza y el lugar de la fuente, esta informarcinon n~
seria wutilizada por 1las receptoras. Las funrnte:s
alimento serian encontradas por una biusqueda al
estd basada en su gran capacidad para orientar:-o

olfativamente (Wenner y Wells 1990).

2.2.2.2. La transferencia de informacion sobre

productividad de la fuente de néctar:

La comunicacién dentro de una sociedad de inso-to:

no estld dada, en general, por procesos de tipo "todn
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nada" donde una sefial genera una respuesta comportam~nt vl
fija (Hdlldobler y Wilson 1991). La mayoria <o
canales de comunicacién utilizados por los
sociales se basan en la emisidOn de seflales analnga:,
graduales, que pueden ser amplificadas o amortiana-lar
segin estimulos externos (Lindauer 1990). Este tip» e
comunicacién se la define como modulada y su duracinn o
intensidad dependen del estado motivacional dnl
La emisién de la seflal afectard la probabhili-lal -l
reaccionar del receptor a otros estimulos, pPorepe
influencia, también, el estado motivacional «dn
(H611ldobler y Wilson 1991).

Un ejemplo de comunicacién modulada es la danca o
reclutamiento, ya que ésta varia en su amplific.
funcién de estimulos externos, como Ty
caracteristicas de las fuentes de néctar. Abe jae
reclutadoras modifican sus niveles de actividad /biranto
la danza, ya sea de contoneo o circular, en funcion e 1a
concentracién de soluciones de azicar ofrecidas (F:rh
1962, von Frisch 1956). Fuentes m&s ricas en azncar
répresentadas en la colmena con danzas mAs activ/ (" n
Frisch 1965, Waddington 1982, Waddington y Firchneo
1992). Algunos de estos estudios son s6lo descripoicone-
no cuantitativas sobre mayores o menores niveles e
excitacién de las exploradoras al regresar a lta —olmena,
y por ende, poco cuantificables, mientras rue ot yo-

registran tendencias sin significancia st adicr i
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Importante es mencionar que estos trabajos se realizaron
con fuentes de alimento que ofrecfan soluciones
flujos ilimitados de azicar, es decir, sin control del
mismo. Esta situacién no s6lo no representa a la natural,
sino que no permite un adecuado control del estado
motivacional del animal (Mc Farland 1971), que o5
fundamental al estudiar un canal de comunicacidn
modulado. Por esto, podemos afirmar que la informacisn
que se posee sobre los mecanismos wutilizados para
transferir informacién sobre 1la productividad de las
fuentes de alimento es alin escasa.

S{ puede afirmarse, en cambio, que la eficiencia del
reclutamiento, i.e. naimero de abejas reclutadas a 1a
fuente, depende de la productividad de ésta, tanto en
términos de concentracién de azGcar (von Frisch 1965),
como del flujo de néctar a concentracién constante (NOfir>
1971).

Si se analiza wun ciclo recolector, se pueaden
considerar los pasos siguientes: a) la abeja vuela hasta
el lugar de la fuente; b) con su proboscis liba el néctar
5cumulado en la flor, el cual lo ingiere accionando 1la
bomba de ingestidén; c) lo almacena en el buche; d) vuela
de flor en flor repitiendo los pasos de b a c¢; e) vuela
de regreso a la colmena. Cuando 1llega a la colmona
transfiere el néctar cosechado a sus compafieras, a través
de contactos bucales directos para luego salir nuevamentn

al pré4ximo vuelo de recolecciédn.
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Por esto puede suponerse que no sé6lo la danza

estaria involucrada en el reclutamiento de nurvas
obreras, sino también el mecanismo e
ingestién/requrgitacién de la solucién azucaracda

recolectada, es decir, el conocido como trofaléctico, eI
cual ser& desarrollado mAs adelante.

Debe ser mencionado que durante la recoleccifn rle

néctar en las flores también actuan canales de
comunicacién que utilizan seflales olfativas, i.e.
feromonas. Estas son producidas en 1la glandula de

Nassonov, que est&4 ubicada en el séptimo tergito
abdominal y cuyo principal componente es el geraniol,
sustancia que también estd presente en las flores
(Snodgrass 1956, Boch y Shearer 1962). Esta gléndula es
expuesta durante la recoleccién en fuentes de néctar
particularmente atractivas con la consecuente emisi6tn de
la feromona (Free y Williams 1972), dependiendo su tiempo
de exposicién de la recompensa de la fuente explotada
(Pflumm 1969, Nufiez 1971). Otros ensayos mostraron que
cuando esta glandula es ocluida la eficiencia reclutarinra

es menor (von Frisch 1965).

3. El1 comportamiento trofaldctico:
3.1. Definicién:

A la trofalaxia se la define como la transferencia

de alimento liquido que se produce entre individuos de 1A
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misma o de diferentes castas dentro de una colonia de
insectos sociales (Wheeler 1918, 1923; Wilson 1971). Esta
puede ser de tipo estomatodeal, esto significa que los
individuos dador y receptores de alimento se contactan
bucalmente, transfiriéndode &1 alimento; o proctodeal, en
donde el dador entrega por via anal sustancias liguidas A
otros receptores que lo reciben a través de sus &rganos
bucales (Wilson 1971). Mientras que a través de 1a
estomatodeal se transfieren alimentos vy sustancias
quimicas, 1la proctodeal, que se realiza en colonias de
termitas, es el mecanismo por el cdal son distribuides
flagelados simbiontes capaces de degradar celulosa y que
han sido perdidos durante la ecdisis (Grassé 19416).

La transferencia de alimento es facilmente
observable en colonias de muchas especies de insectos
sociales y ha sido descripta en trabajos pioneros on
diversos grupos filogenéticos (e.g. en avispas: Du
Buysson 1903; en termitas: Grassl y Sandias 1893; en
hormigas: Wheeler 1918). También, muchos autores han
elegido este comportamiento como variable para determinar
él grado de sociabilidad dentro de los insectos sociales
(Wilson 1971, HO6lldobler y Wilson 1991, Hunt 1982, Kukuk
y Crozier 1990, Kukuk 1992), vya que sociedades d»
Himenbépteros con altos niveles de cohesibédn y organizacioédn
social utilizan estas interacciones para la distribucion
de sustancias esenciales para el mantenimiento vy

crecimiento de sus colonias.
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3.2. Bl proceso de transferencia de sustancias:
3.2.1. Componentes del aparato digestivo involucrados:

La mayoria de 1los insectos soclales que poseen
trofalaxia estomatodeal mAs elaborada (desde aquf
simplemente serd llamada trofalaxia) presentan un elevarlo
desarrollo del proventriculo que permite que el alimento
almacenado en el buche sea fécilmente regurgitado (Wilsan
y Eisner 1957). Eisner (1957) propone que esa es5 la
caracteristica morfolégica més importante que determina
la realizacién de este complejo comportamiento social. EI
proventriculo posee una vAlvula presente en el sistema
digestivo de algunos insectos y controlada por el sistema
nervioso vegetativo. E1 accionar de esta vilvula depende
del estado motivacional del animal, implicando que el
sistema nervioso central ejerce también un rol en dicho
control (Dimant de Fischbarg y Nuafiez 1970, Nuflez vy
Quesada 1971). E1 proventriculo separa el buche del
ventriculo (mesenteré4n) y segin algunos autores, no séln
es un elemento componente del aparato digestivo sino que
divide dos niveles de organizacidn: el social del
individual (Wilson 1971, H&lldobler 1977). El1 buche, que
se encuentra en la parte anterior del aparato digestivo,
es un engrosamiento del es6fago. Ambos, esé6fago y buche,
poseen caracteristicas estructurales y tisulares
similares, poseyendo un delgado recubrimiento compuesto

por cuticula que impide que las sustancias ingeridas sean
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absorbidas por el organismo (Snodgrass 1956). El1 buche
cumple la funcién de almacenar el alimento recolectarin
para luego ser transferido por regurgitacién a otros
individuos de 1la colonia. Este "estbébmago social" fue
comparado por algunos autores, devotos a definir a las
sociedades de insectos como "superorganismos" (Wilson
1971, Jaisson 1985, Moritz y Southwick 1992), con el
sistema circulatorio de los animales superiores, ya qun
por é1 fluye no sé6lo alimento para toda la colonia sino
también sustancias que actlan como mensajeros quimicos,
i.e. feromonas (Velthuis 1985, Robinson 1985). Parte del
alimento almacenado en el buche atraviesa el
proventriculo e ingresa en la parte media del intestinno,
el ventriculo o mesenterén. A partir de alli, las
sustancias pueden ser asimiladas por el organismn

(Snodgrass 1956).

3.2.2. Descripcién y dinédmica de la trofalaxia:

Los contactos trofal4cticos (Fig. 1.2) requieren por
lo menos de dos 1individuos: wuno dador y wuno o mas
feceptores de alimento (Wheeler 1923, Free 1956, 1957).
El individuo dador ofrece el néctar almacenadn
regurgitdndolo de su buche por 1la apertura de
mandibulas, mientras que los individuos receptores
ingieren el alimento ofrecido extendiendo su probose’=x
que se contacta con 1las partes bucales de 1la dardara

(Snodgrass 1956, Korst & Velthuis 1982). Mientras 1a



transferencia se 1lleva a cabo, la receptora realiza
intensos movimientos antenales en forma de tamborilen
sobre la cabeza y 6érganos bucales de la dadora. A menurlo
estos movimientos antenales se producen sin transferencia
de sustancia, siendo la trofalaxia en estos casos sdlo
ritualizada (Van der Blom 1991).

El proceso de regqurgitacién de alimento por parte
del individuo dador es producto de la presién ejercira
sobre el buche por los misculos abdominales (Snodgrass
1956) . Este proceso es posible gracias a la presencia de
receptores de estiramiento que recubren las paredes del
buche y que son estimulados cuando el buche estéa
extendido (Penzlin 1985). La seflal es enviada al cerebrn
a través de las numerosas inervaciones que rodean al
buche mellifero por el nervio esof&gico, que es uno de
los nervios componentes del sistema nervioso
estomatogdstrico (Brosch y Schneider 1985, Nesse 1988).
Por retroalimentacién negativa, el cerebro inhibe 1a
ingestién y estimularia la regurgitacién del alimento

(Gelperin 1971).
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El proceso de recepcién de alimento por parte del
individuo recipiente es esencialmente el mismo que se
realiza durante la ingestién de néctar en las fuentes cin
alimento. En esto debemos diferenciar que existen grupos
de insectos que no poseen proboscis o en los cuales ésta
se encuentra muy reducida (e.g. hormigas, avispas). FEn
estos grupos el individuo receptor recibe el alimento en
forma de gotas, las cuales son retenidas por las
receptoras con sus mandibulas extendidas, siendo luegn
ingeridas (H6lldobler y Wilson 1991).

En el caso de las abejas, que poseen proboscis, 1la
capilaridad juega una rol importante durante la succién
de alimento (Nafiez 1966, Varja y Nafiez 1991). La diné&mica
de este proceso esta determinada por las caracteristicas
anatOmicas del sistema en cuestién y por las del fluido
que atraviesa el capilar. Esto puede ser mejor entendidn
presentando la ecuaci6n de Poiseuille que describe el

flujo de fluidos a través de un tubo:

nrd4 (pp;-pp) (1)

donde Q es el flujo, r el radio del tubo (en este caso el
del canal alimentario), (p1-pP2) la diferencia (e
presiones entre el medio externo e interno, 1 la longitud

de la proboscis y 1 la viscosidad del fluido ingerido.
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Por lo tanto, durante la ingestidén de alimento
liquido, las caracteristicas fisicas de las soluciones
ingeridas, como puede ser la viscosidad n, deben jugar un
rol importante durante la ingestidén de alimento, tanto en
la recoleccién de néctar como al ser recibido por
trofalaxia. Esto, sumado al hecho de que los receptores
gustativos estdn muy desarrollados en insectos (Whiteheacd
y Larsen 1976, Morita y Shiraishi 1985), permite supnner
que distintas propiedades del alimento transferido puecden
ser evaluadas durante los contactos.

Por otra parte, y observando otros parlmetros de 1a
ecuacién (1), vemos que el flujo de la soluciédn ingerida
es producido por la diferencia de presibén entre el medio
externo e interno. Esta puede ser generada por paquetes
musculares que rodean al cibario. El cibario es la parte
anterior del tubo digestivo, ubicado entre 1las piezas
bucales y el eséfago (Snodgrass 1956). La contracciédn de
estos misculos generan presiones negativas sobre la
secciédn cibarial provocando 1la succién del liquido.
Luego de 1la contraccién, 1los paquetes musculares se
distienden, el cibario se comprime y envia el l{quido
hacia el buche mellifero. Como puede interpretarse, 1la
ingestién de alimento no se produce bajo condiciones dr
diferencias de presiédn constantes sino que se trata de un
proceso de succién discontinua. Por ende, el flujo der

ingestién no es constante y ello implicarfia que una bomba
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peristdltica actuarfia en dicho proceso (Bennet-Clark
1963, Nuafiez 1966) .

Con la descripcién de este mecanismo puede
observarse que 1los elementos intervinientes en 1la
ingestién-requrgitacién son esencialmente los mismos pero
con la diferencia que durante la ingestién la diferencia
de presibén se genera por la bomba de ingestié4n y durante
la regurgitacién por la presién abdominal. El modeln en
estudio resulta interesante, no s6lo desde el puntn de
vista fisiolégico, a nivel de los mecanismos
involucrados, sino también por su posible funcién comn

canal informacional.

3.3. La trofalaxia en la abeja doméstica Apis mellifera:
La trofalaxia en colonias de abejas Apis mellifera
es uno de los procesos mas importantes en el
mantenimiento de la cohesién de 1la colonia, ya que a
través de este comportamiento 1las diferentes castas
interactuan (Winston 1987). Contactos trofalé&ctices
pheden ser observados dentro de una colmena tanto entre
los diferentes grupos presentes (i.e. interacciones
obrera-larva, obrera-reina, obrera-zangano), como asfi

también entre obreras adultas.
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3.3.1. Interacciones entre castas:
3.3.1.1. Interacci6n obrera-larva:

Luego del tercer dia de desarrollo embrionarin
emerge la larva del huevo y comienza a ser alimentada por
contactos trofaldcticos reallzados por las obreras
nodrizas (Nelson 1915). Desde ese momento hasta que 1la
larva se encuentra en su 4° estadio (dia 7° luego de 1la
puesta) recibe un alimento compuesto por jalea real
(secretada por las glandulas mandibulares de las
nodrizas) y una mezcla de miel y polen. Luego, sélo las
que serdn reinas seguirédn recibiendo esa dieta mientras
que las futuras obreras recibirén sélo miel y polen hasta
qgue la celdilla es operculada (dfia 9°) comenzando el
periodo de pupa, i.e. del dia 9° hasta el 21° (Dietz vy

Lambremont 1970).

3.3.1.2. Interaccién obrera-reina:

En el caso de las interacciones trofalActicas entre
obreras y reina estos contactos son bidireccionales. Esto
significa que ambos pueden actuar como dador o receptor
de sustancias, en distintas situaciones (Winston 1987).
Cuando 1la obrera se comporta como dadora lo hace
entregando alimento compuesto por azlicares y aminoacidos,
mientras que cuando desempefla el rol de receptora recihbn
de la reina, junto con el fluido alimentario, un conjuntn»
de sustancias que modifican distintas variables

comportamentales y fisiolbégicas (Velthuis 1985).
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Dichas sustancias son producidas por 1la gléndula
mandibular y hasta el momento se sabe que dos componentes
cumplen funciones de feromonas. Estas son el &cido 9-oxo-
trans-2-decenoico o 90DA (Butler y Simpson 1958) y el
dcido hidroxi-decenoico o 9HDA (Butler et al. 1964). Los
efectos de estas sustancias sobre la colonia son: inhibir
la construccién de celdas reales, inhibir el desarrollo
ovdrico de las obreras, atraer a los zanganos hacia la
reina, reconocimiento de la reina, estimular la actividad
recolectora en obreras y mantener la cohesibén dentro de

la colonia.

3.3.1.3. Interaccién obrera-z4ngano:

Al igual que con la reina, los contactos por los
cuales las obreras entregan alimento a los z&nganos son
mucho mas frecuentes que los contactos de solicitud
(Wilson 1971, Galliot et al. 1982). Con esta afirmacién
podemos concluir que el objetivo fundamental de estos
contactos es nutricional. Los z&nganos no colectan ni
néctar ni polen (von Frisch 1965), deben por ello obtener
el alimento mediante contactos trofaldcticos con las
obreras de su colonia. En 1la mayoria de 1los casos
observados, las recepciones exltosas dependen de la
intensidad con que los zinganos realizan los pedidos y no
de una disposicién de las obreras por ofrecer alimento

(Galliot et al. 1982). Luego de la etapa de apareamiento

y a pesar de intensos pedidos del z&ngano, se interrumpen
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las entregas de alimento realizadas previamente por las
obreras, y los z&nganos son finalmente expulsados de 1la
colonia en su totalidad antes de comenzar la temporada

invernal (Winston 1987).

3.3.1.4. Interaccién obrera-obrera:

Las primeras observaciones realizadas para analizar
el comportamiento trofallctico entre ahejas obreras
fueron realizadas por Park (1923), quien analizé 1a
distribucién de sustanclias en abejas recolectoras de
agua. En este estudio, se le ofrecié un alimentador con
agua coloreada a un nucleo de 2600 adultos, observando al
dia siguiente que méds de la mitad de 1los individuos
estaban con el buche distendido y colotreado. Este autor
interpret6 que, a través del comportamiento trofalélctico,
podfan distribuirse sustancias en la colonla que eran
luego almacenadas por las obreras como reserva. Trabajos
posteriores con soluciones de azucar mezcladas con trazas
radioactivas mostraron que las sustancias son
distribuidas ré4pidamente a toda la colonia y que no todos
los individuos retienen en sus buches cantidades
similares (Nixon y Ribbands 1952). Por otra parte, Free
(1956) demostré que uno de los estimulos mis importante
para desencadenar la trofalaxia era gque estos contactos
se dieran entre individuos de la misma colonia. FEsto
mostré que claves olfativas actdan durante el proceso de

transferencia, ya que cada colonia posee su olnr
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particular (Ribbands 1955). Se concluyé ademids que la
trofalaxia era un comportamiento adecuado para
cuantificar 1la relacién entre grupos genéticamente
diferentes. Numerosas trabajos mostraron que individucs
de diferentes lineas fenotipicas (patrilineas) de 1la
misma colmena realizan contactos trofal&cticos con menor
frecuencia que 1los 1individuos m&s emparentados (Breed
1983, Getz y Smith 1983, Breed et al. 1984, Moritz vy
Heisler 1992).

Variables tales como la edad y las caracteristicas
fisiol6bgicas de los individuos involucrados también
afectan las relaciones de dominancia dentro de una
colonia, alterando directamente el rol que cada individuo
desempefia durante la transferencia de alimento (Free
1957, Korst y Velthuls 1982). 1Individuos dominantes
dentro de 1la colonia tienen wuna mayor tendencia a
solicitar alimento, mientras que 1los subordinados a
entregarlo (Moritz y Hillesheim 1985, Hillesheim et al.
1989).

Una de 1las caracteristicas que determinan 1a
cohesién de la colonia es la divisién del trabajo en
tareas especificas (Wilson 1971). Esta especializacié4n no
es rigida dado que las colonias pueden responder a
cambios en las condiclones externas o internas ajustando
el numero de obreras que participan en cada actividad
(Lindauer 1954, Seeley 1989). Esta plasticidad depende en

gran medida de 1las interacciones entre 1los grupos de
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trabajo via trofalaxia, a través de la cual 1ms
individuos pueden recibir informacién sobre las
condiciones en que se encuentra su colonia (Ribbands

1952, Seeley 1989, Robinson et al. 1992).

3.3.2. La trofalaxia durante la actividad de
reclutamiento en la abeja recolectora de néctar:

Es conocido que las abejas recolectoras de néntar al
regresar a la colmena luego de un viaje de recoleccifn
exitoso realizan la danza de reclutamiento (von Frisch
1965). Este comportamiento, que sirve para indicar el
lugar donde se encuentra la fuente de alimento,
alterna frecuentemente con contactos trofaldcticos que 1a
danzarina realiza para entregar a otras obreras el néctar
cosechado. Esto sugiere preguntarse si la trofalaxia per
se es una simple descarga del néctar cosechado, sin
ningin valor de seftal, o es parte de un canal de
comunicacién que informa sobre alguna caracterfistica de
las fuentes explotadas. Los primeros ensayos realizados
en este sentido fueron realizados por von Frisch (1923,
f965), mostrando que el olor y el sabor del néctar
almacenado por 1la recolectora en el buche sirven
claves para que las abejas reclutadas encuentren
fuente de alimento. Por otra parte recolectoras que no
realizan danzas también pueden reclutar abejas que habian
previamente explotado néctar en dichas fuentes (Ribbands

1955, Johnson y Wenner 1966, von Frisch 1968). Sin



embargo, las abejas recolectoras que realizan danzas de
reclutamiento serian mds exitosas (von Frisch 1968).

Por otra parte, fue demostrado en la hormiga
nectivora Camponotus sericeus que el simple contacto
trofaldctico entre una recolectora recién llegada y otra
obrera que permanecia en el nido desencadena una
respuesta de seguimiento de la segunda hacia la fuente
(H8lldobler 1971, 1974) . La dadora realiza oSt o
contactos en forma de t&ndem con varias receptoras y ostn
fue interpretado como un comportamiento de "invitacion®
de la dadora para iniciar la explotaciédn de la fuente.

Como fue mencionado anteriormente, la asignacién de
tareas en una colonia depende de las condiciones externas
e internas de la misma. La regulacién de dichas
actividades fue bien analizada en abejas recolectoras de
agua y néctar (Lindauer 1954, Seeley 1986, 1989, Seeley
et al. 1991). Abejas aguateras que retornaban de sus
fuentes eran rdpidamente atendidas si la temperatura en
los panales de cria era elevada pero lo inverso sucedfa
si ésta ya habia sido controlada, impidiéndose o
demorandose la descarga del agua recolectada (Lindauer
1954). Esa "falta de atencién" de las receptoras hacia
las recién llegadas ocurre cuando: 1) las necesidades de
la colonia han sido ya cubiertas, o 2) 1la tasa rir
llegadas es mayor que 1la tasa de servicios de los
individuos receptores, provocando los llamados "fendmenos

de espera" (Faure et al. 1961). Comportamientos similares
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fueron observados en abejas obreras recolectoras de
néctar, cuya demora en entregar néctar era dependiente
del estado nutricional de la colmena y de la cantidad de
obreras encargadas en recibir y procesar alimento (Seeley
1986, 1989, 1991).

A pesar de todas estas observaciones, son escasos
los estudios que analizan el rol de la trofalaxia como un
posible canal de comunicacién que informe sobre 1a
productividad de 1las fuentes de néctar explotadas.
Trabajos realizados por Nuflez (1970) muestran que
recolectoras provenientes de fuentes pobres, de bajos
flujos, realizan danzas mas prolongadas después de
realizar intensos contactos trofalécticos de pedido, i.e.
actuando como receptoras de alimento. Esto implica que la
recolectora podria comparar la calidad de su fuente con
otras fuentes explotadas, realizando esta comparacién
mediante pedidos de alimento. De ese modo, recolectoras
que retornan de fuentes escasas en néctar requeririan
informacié4n adicional para continuar comunicando,
través de la danza, las caracteristicas de su fuente.
su fuente fuera comparativamente mejor, volverfa a danzar
luego de contactos de pedidos, mientras que si fuera peor
interrumpiria las danzas.

Por este motivo, en este trabajo se prest6 atencidn
en primer lugar al mecanismo inverso, hasta cierto punto,
al de ingestién, es decir, al comportamiento e

regurgitacién durante la trofalaxia, como posible



responsable de la transferencia de informacién sobre 1a
productividad de una fuente de alimento en relacién con

la rentabilidad de la misma expresada como flujo de

solucién azucarada.

4. Objetivos del trabajo:

Los objetivos generales de este trabajo fueron:

- Determinar los canales de comunicacién involucrados en
la transmisién de informacié4n ligada a la productividar
de las fuentes de néctar.

Realizar un andlisis cuantitativo de los
comportamientos que podrian servir para representar la
productividad de las fuentes de alimento en la colmena,
e.g. trofalaxia y danza de reclutamiento.

En el curso de este estudio se plantearon algunos
interrogantes en relacién con los objetivos generales

recién expuestos:

1) ;Como es la dindmica de la trofalaxia en relacibén con
la carga de solucibn azucarada de la abeja dadora?
2') ¢Cémo se modifica el comportamiento trofalActico en
relacién con:

a) la productividad de la fuente explotada por 1la
abeja dadora?

b) la hora del dia-?

c) la actividad recolectora general de la colmena?
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3) ¢Existe interaccién entre la trofalaxia y la danza

reclutamiento?

4) ¢(Est& modulado el comportamiento de danza con la
productividad de la fuente de néctar, expresada en flu

de azlcar?
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CAPITULO 2: ANALISIS DEL COMPORTAMIENTO
TROFALACTICO EN FUNCION DE LA CARGA DE BUCHE
EN LA ABEJA DADORA DE ALIMENTO

1. Introduccién:

La abeja recolectora, al retornar de una fuente de
alimento, transfiere via trofalaxia el néctar cosechado a
otras obreras que permanecen en la colmena (von Frisch
1965). Estos contactos trofaldcticos siempre
durante el reclutamiento, mientras que la danza es un
proceso menos frecuente (von Frisch 1965, 1968). No se
conoce aun qué sefiales estdn involucradas para transferir
informacién de la fuente de néctar cuando no hay danza,
aunque fue postulado que la trofalaxia podria aportar
informacién 0til sobre algunas caracteristicas de 1a
fuente (Nafiez 1970. 1982a).

Por otra parte, ya que 1la productividad de las
fuentes de néctar afecta directamente el comportamienton
recolector, aumentando la carga de buche de 1A
recolectora al incrementarse el flujo de azGcar de las
fhentes (Nauftez 1966, 1970, 1982a), se pensd que lIa
representacién de dicha caracteristica en la c¢olmena
podria realizarse a través del proceso inverso al (o
ingestién, i.e. el de regurgitaciédn de alimento.

Como hasta el presente no existe informacién anbre
la trofalaxia en relacién con cambios en la productivirial

de las fuentes de néctar, se intentard en este capituln



42

realizar un andlisils cuantitativo de dicho comportamiento
en funcién de cambios en 1la calidad y cantidad del
alimento retenido en el buche de abejas dadoras bajo

condiciones experimentales controladas.

2. Materiales y Métodos:

Tanto los estudios relatados en este capitulo, como
los que serdn presentados en 1los préximos, han sido
realizados durante el final de las temporadas de
floracién en el apiario de 1la Sociedad Argentina de

(o

Apicultores (S.A.D.A.), Gonzllez Catén (34.6° 5),

Provincia de Buenos Aires.

2.1. Diseilo y procedimiento experimental:

Abejas recolectoras provenientes de una colmena
ubicada a 50 metros del laboratorio fueron condicionadas
a un alimentador artificial (una caja de Petri de S cm de
didmetro con agujeros de 3 mm en su cubierta). El disco
de Petri contenia soluciédn de sacarosa 50% peso/peso con
flujo ilimitado y estaba ubicado en una ventana e}
laboratorio. ILas soluciones utilizadas en la fuente (e
alimento eran marcadas con olor, agregando 80 npnl «de
esencia de vainilla por cada litro de solucioén.

Las abejas, que habian sido condicionadas durante |1
hora, eran capturadas de a pares en el alimentador antes

de comenzar la ingestiédn. De las abejas capturadas, 1A
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"abeja dadora", era alimentada por medio de un capilar
graduado con un volumen de solucién de sacarosa, cuya
concentracié4n era conocida. La otra abeja, 1la "abeja
receptora”, no era alimentada. Luego de este
procedimiento, las abejas eran pesadas (Pi) al 0.1 mg e
introducidas en una arena experimental (Fig. 2.1) donde
eran observadas las interacciones. La arena experimental
consistia de wuna caja rectangular de 4 x 6 x 1 <m
dividida en la parte media por una compuerta corrediza.
En las paredes opuestas de la arena se encontraban
insertos tubos cilindricos de 1 cm de di&metro x 2.5 cm
de longitud también provistos de compuertas corredizas,
las cuales retenian a las abejas antes y después del
ensayo. Diez minutos después de 1la captura, todas las
compuertas eran ablertas, permitiendo que 1las abejas
entraran en contacto. Luego del primer contacto
trofaldctico o luego de un periodo de observacié4n maAximo
de 10 min, si es que no se producia intercambio, 1las
abejas dadora y receptora eran separadas cerrando las
compuertas y pesadas nuevamente (Pf). S6lo contactos
trofaldcticos con duraciones mayores de 1 segundo eran
considerados. De ésta forma podia asegurarse una efectiva
transferencia de alimento (ver Korst y Velthuis 1982).
Para determinar si la pérdida de peso producida por
el consumo metabblico debia ser considerada durante el
ensayo, Se realizaron controles en la arena mencionada.

Para ello se determind6 la relacibén entre la pérdida de
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peso en mg y el tiempo de observacién en minutos: Y-
0.1+0.097X, N=55, P<0.01; regresién 1lineal). Debido a
que la pérdida de peso era despreciable durante ~l
periodo de observacidén esta variable no fue considera

durante el andlisis de los datos.

2.2. Los parametros registrados:

Fueron registradas los siguientes paramet ros
comportamentales: 1) el tiempo del contacto trofalactico,
i.e. el tiempo durante el <cual ambas obreras so
encuentraban realizando el <contacto bucal mientras
transferian alimento. 2) El wvolumen intercambiado, i.e.
la diferencia media entre el peso inicial (Pi) y final
(Pf) de 1las dos abejas por el peso especifico de 1a
solucién. 3) La respuesta trofallctica, i.e. el ntimero do
ensayos con transferencia de alimento x 100 / el total o
ensayos realizados.

De la relacién entre el volumen intercambiado (nt) vy
el tiempo de contacto (s) se pudo estimar la tasa (I»
transferencia en pl/s (i.e. la pendiente de la regresi®n

lineal b entre ambos valores) para cada ensayo.
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2.3. Series experimentales:
2.3.1. Experimento con la concentracién de
variable:

Las abejas dadoras eran alimentadas a saciedad con

soluciones de sacarosa de 10, 20, 30, 40 y 50% p/p.

2.3.2. Experimento con cargas de buche variables:

Las abejas dadoras eran alimentadas con uvolimene:s
variables de solucién de sacarosa 50% p/p, siendo Astna:
5, 10, 20, 10 pl y hasta saciedad (57.5 nl
aproximadamente). Los datos a saciedad con soluciones «ln»
sacarosa 50% p/p eran utilizados para ambas series
experimentales.

Un total de 150 pares de abejas fueron utilizadas

para ambas series.

3. Resultados:
3.1. Experimento con la concentracién de azicar variable:
La respuesta trofalactica fue similar y se mantuuvn
é]evada para todas 1las concentraciones de sacaronsa
estudiadas (test de heterogeneidad, ver Tabla 27.1}.
Tampoco se encontré ninguna dependencia entre el tiempn
de contacto trofaldctico o el volumen intercambiado y la
concentracién de solucidédn de sacarosa cargada en el buche
>

de la dadora (test de ANOVA de un factor, Tabla 2.71). La

tasa de transferencia de soluciédn (en nl/s) aumentdH con
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la concentraciétn de sacarosa, hasta alcanzar un maximo en
30% p/p (Fig. 2.2). Las correspondientes ecuacionrs dno

regresid4n para cada concentracié4n son: para 10% p/p,

Y=0.395+1.115X, r=0.96, P<0.001, N=8; 20%,
Y=0.739+1.330X, r=0.954, P<0.001, N=8; 30%,
Y=4.166+1.611X, r=0.895, P<0.001, N=9; 40%,
Y=6.545+1.493X, r=0.775, P<0.05, N=9; 50%, Y

0.201+1.066X, r=0.964, P<0.001, N=16.

Si, en cambio, s6lo es considerado el prso
transferido de sacarosa (mg) por segundo (tasa «n
sacarosa transferida, e.g. para 10% p/p: tasa «r

transferenciaygy % peso especificojgg x 10/100-1.115 nl/s
x 1.038 mg/pl x 10/100=0.116 mg/s), la maxima tasa fu~

alcanzada para soluciones de 40-50% p/p (Fig. 2.2).



Tabla 2.I: Valores de las respuestas trofalécticas
(Rt), el tlempo de contacto (Tt) y el volumen
intercambiado (vi) fueron comparados a diferontes
concentraciones de soluciones de sacarosa. n/N- namero
de ensayos con transferencia de alimento/nimero «le

réplicas; CB= carga de buche de la abeja dadora; media

+ ES.
sp/p 10 20 30 40 50

n/N 8/11 8/9 9/11 9/15 16/18
CB (pl) 49+2.0 49+2.2 53+1.2 58+1.8 57+1.5
Rt (%) 72.7 88.9 81.8 60.0 88 .9
Tt (s)*" 5+1.3 12+42.3 10+1.1 9+0.6 17427
vi(ul)t 6+1.5 17+3.2 1142.0 8+1.2 1143.0

* Gp=7.96; NS (test de heterogeneidad, test de G).
** F=1.72; GL=4,45; NS (test de ANOVA de un factor).

4+ F=2.45; GL=4,45; NS (test de ANOVA de un factor).
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3.2. Experimento con cargas de buche variables:

En esta serie experimental, la respuesta
trofalactica (Rt) fue dependiente de la carga de buche de
la abeja dadora (test de heterogeneidad, ver Tabhla 2.1T).
Cuando la carga fue de 5 pl, ningin contacto trofaldctico
fue realizado durante el periodo de observaci6dn. Mientras
que las abejas dadoras con carga de buche a saciedad
presentaron una Rt del 88.9%. Ninguna dependencia entre
la carga de buche y el tiempo de contacto fue encontrada
(test de ANOVA de un factor), aunque el volumen
intercambiado mostr6é una dependencia con la carga de 1la
dadora (Tabla 2.II).

Las tasas de transferencia y particularmente sus
coeficientes de correlacibédn r, aumentaron con las cargas
de buche (Fig. 2.3). Las ecuaciones de regresi®n
estimadas fueron: para 10 pl, Y=1.351+0.198X, r-0.504,
NS, N=6; 20 pl, Y=-0.0665+0.757X, r=0.782, P<0.05, HN-8;
40 wpl, Y=-0.619+0.702X, r=0.876, P<0.01, N-8; dadoras
saciadas, 57.5 nl aproximadamente, Y=-0.20111.066X,
r=0.964, P<0.001, N=16. A mayores cantidades de solucién
fransportadas en el buche de 1la dadora, el volumen
intercambiado fue fuertemente dependiente del tiempo,
durante el cual la dadora y la receptora intercambiaban

alimento.



Tabla 2.II: Valores de las respuestas trofalActicas
(Rt), el tiempo de contacto (Tt) y el volumen
intercambiado (Vi) fueron comparados a diferentes
cargas de buche (CB) con soluciones de sacarosa de 50%
p/p. n/N= namero de ensayos con transferencia de
alimento/ntmero de réplicas; CB= carga de buche de la

abeja dadora; media * ES.

CB (pl) 5 10 20 10 Saciedad
(57.5+1.47)
n/N 0/6 6/20 8/30 8/24 16/18
Rt (%) 0.0 30.0 26.7 33.3 88.9
Tt (s)*" 6+1.1 12+2.2 7+¢1.6 1342.7
vi (un)*t - 2.5+0.45 8.1#2.13 4.1%1.25 14+3.0

Gp=130.8; P<0.005 (test de heterogeneidad).
* *

F=1.68; GL=3,34; NS (test de ANOVA de un factor).

v F=3.82; GL=3,34; P<0.02 (test de ANOVA de un

factor).
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4. Discusién:

En este capitulo fue estudiado el comportamiento
trofaldctico cuando abejas individuales accedieron a la
productividad de la fuente ya sea: 1) a través de 1la
concentracién de soluciones de sacarosa, como fue
observada por diferentes autores (Boch 1956; von Frisch
1965); o 2) en el tercer rango de flujo de néctar entre
8-10 y 0.3 pl/min- (como ya fue mencionado en el capitnlo
1), i.e. cuando la abeja individual puede acceder a 1la
productividad de 1la fuente a través del flujo vy
representarlo a través de la carga de buche alcanzarda
durante el viaje recolector (Nafiez 1966).

Abejas dadoras sacliadas muestran una maxima
respuesta trofaléactica. Independientemente de 1a
concentraciétn de azlOcar cargada, un alto porcentaje de
ensayos concluyen con transferencias de alimento exitosas
(Tabla 2.I). Es importante mencionar que abejas dadoras
saciadas fueron frecuentemente observadas ofrecienrlo
gotas de solucién en forma esponténea, atn sin haber sicdo
observados pedidos de alimento de parte de las
réceptoras. Las tasas de transferencia de solucidn
aumentaron con la concentracién, hasta un maximo para
soluciones con 30% p/p de sacarosa (l1.61 nl/s). Esta tasa
excede 1la tasa de ingestib6bn conocida por 1la abeja
individual (Nuafiez 1966). De esto se infiere que, al
aumentar la concentracién de azlcar, la dadoras

transfieren su carga a una velocidad creciente y el
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tiempo de ingestidn de las receptoras excede el tiempn de
contacto trofaldctico registrado. Por otra parte, ol
descenso en la tasa de transferencia a altan
concentraciones podria ser explicado a través de: 1) un
umbral de saturacién alcanzado por 1los receptores
gustativos de la abeja dadora (Whitehead & Larsen 1976);
y 2) una creciente viscosidad de la solucién (Fig. 2.2).

Al decrecer la carga de buche de la darlora, l1a tasa
de transferencia disminuye. La decreciente disposinién
por entregar alimento de la dadora podria explicarse por
los bajos valores obtenidos en 1los coeficientes de
correlaciébn entre los volimenes intercambiados (Vi) y el
tiempo de contacto trofaléctico (Tt), de 1lo que debe
interpretarse que 1la sacarosa transferida (Vi) estuvo
menos asociada con el tiempo de contacto (Tt).

Comparando ambas series experimentales se encontr#
una sorprendente correspondencia entre la cantidad de
sacarosa transferida y la cantidad de sacarosa
transportada en el buche del dador, independientemente de
su disoluci6én (Fig. 2.4.A). Esto puede observarse cuando
la dadora contiene en su buche 20 nl de solucidén 50% p/p
(12.3 mg de sacarosa), ella transfiere un promedio de 5.0
mg de sacarosa a la receptora. Mientras que cuando 1a
dadora retiene 49.2 nl de soluciétn 20% (10.6 mg e
sacarosa), transfiere 3.7 mg (la diferencia entre amhns
valores no es estadisticamente significativa). Por otra

parte, al aumentar la cantidad de sacarosa en el buche o
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la dadora, la cantidad transferida se incrementa hasta
una carga de la dadora de 10-12 mg en ambos experimentos.
Por esto y a pesar de que estos resultados furron
obtenidos en una arena experimental y no en una situacidn
natural, e.g. la colmena, podria suponerse que el
comportamiento trofalAdctico de la recolectoras durante o]
reclutamiento depende esencialmente de la cantidad de
azicar que ella transporta.

Esta suposicidén concuerda con la hipétesis e HNONe:
(1966), quien sugirié que la principal entrada gustativa
del sistema de control de la ingestién es la tasa de
ingestién de aztGcar (mg/s) y plantea la pregunta sobre la
existencia de una funcién cuantitativa del sistema do
ingesti6én que evalGe la productividad de las fuentes r«lo
alimento.

Por otra parte, si la sacarosa transferida
expresa como porcentaje de la carga de sacarosa
almacenada en el buche de 1la dadora, se obhserva
considerable descenso para las cargas mayores. Asf,
resulta que la abeja dadora, al aumentar 1la carga d»
ézﬁcar, reduce el porcentaje de sacarosa transferidn (mqg)
en el primer intercambio trofalActico (Fig. 2.4.B), vy
retiene un porcentaje mayor de la carga. Esto sugiere que
un aumento en el grado de reparto del alimento carqgado,
lo que permitiria estimular a un creciente namero ce

obreras receptoras (este punto serd considerado en el

capitulo 1).
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El reparto de alimento entre obreras, combinado con
una creciente tasa de transferencia, podrfa ser
efectiva estrategia informacional durante el
reclutamiento en fuentes naturales. Tanto la tasa de
transferencia, como el porcentaje de sacarosa transferido
alcanzan valores miximos y minimos, respectivamente, en
el rango de 30-50% p/p, sugiriendo que fuentes de néctar
dentro de esas concentraciones serian mAs atractivas para
el grupo recolector. Como puede deducirse, son necesarias
series experimentales adicionales para analizar esta
posibilidad.

Es importante mencionar que las abejas utilizadas en
esta serie de experimentos eran abejas recolectoras.
Abejas no forrajeadoras pueden comportarse de manera
distinta, tanto en la arena experimental, como en el
interior de la colmena.

Este disefilo experimental ignora el hecho que
diferentes cargas se obtienen en fuentes naturales qur
producen flujos de néctar distintos (Nafilez 1970). Dich»o

punto serd analizado en los capitulos siguientes.
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Figura 2.4: A) Carga de sacarosa transferida por
intercambio en relacidén con la carga de sacarosa
almacenado en el buche de la dadora; (O) experimento
con cargas de buche variables; (®) experimento con
toncentraciones variables. Las cargas de sacarosa
transferida aumenta significativamente hasta 10.6 mg de
sacarosa cargada (test de t: 3.0 versus 5.1 mg en el
buche, t=3.214, df=12, P<0.01; 5.1 versus 6.1 mg,
t=4.22, df=12, P<0.01; 6.1 versus 10.6 mg, t-2.593,
dr=12, P<0.05; otras relaciones entre pares son no
significativas). B) Porcentaje de sacarosa transferida
(sacarosa transferida x 100 / sacarosa cargada) para
diferentes cargas de azQcar; (O) experimento con
cargas de buche wvariables; (@) experimento con
concentraciones variables. Los porcentajes entre cargas
de sacarosa son diferentes: Gp=75.04, P<0.005 (test de
heterogeneidad) .
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CAPITULO 3: LA DEMORA EN LA TRANSFERENCIA DE
ALIMENTO
Y SU MODULACION DIARIA

1. Introduccién:

En el capitulo anterior se mostrd cbdmo un pardmetro
de la trofalaxia, como es la tasa de transferencia, pnede
ser modulado durante el proceso de transferencia varianfin
la cantidad de solucibén azucarada transportada por las
abejas dadoras. Ya que, como fue mencionado, la carga de
buche depende de la productividad de la fuente de néctar,
este pardmetro podria tener relevancia durante el
reclutamiento en la colmena para transmitir informacién
sobre las fuentes de néctar.

Trabajos previos realizados en colonias de Apis
mellifera sugieren que otro pardmetro de la trofalavia,
como la demora en entregar alimento, wvaria ) o
requerimientos de la colonia, mostrando que la demora en
entregar puede ser un indice que represente las
necesidades de la colonia a cada instante (Lindauer 19418,
1954; Nufez 1970; Seeley 1986; Seeley et al. 1991).

Durante el desarrollo de este capitulo se analizarA
este parémetro trofalactico en funci®n de 14
productividad de la fuente que las mismas abejas dadoras
explotan. Para ello se analizard la trofalaxia en

arena experimental similar a la descripta en el capftuln
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2, donde la demora en entregar alimento serd estudiada en
funcién de: 1) cambios en la cantidad de azicar
transportada por abejas dadoras; y 2) cambios en Ios

tiempos invertidos para recolectar néctar en la fuente.

2. Materiales y métodos:
2.1. Disefio y procedimiento experimental:

Abejas recolectoras Apis mellifera ligustica fueron
condicionadas a dos alimentadores con solucién (e
sacarosa 50% p/p aromatizada con esencia de vainilla (80
pl por litro de soluciébn) ubicados a 50 m del laboratorio
y ubicados en sendas ventanas del mismo. Uno de los
alimentadores visitados proveia solucién de sacarosa cnn
flujo ilimitado (AFI) y era del mismo tipo del que fue
utilizado en el capitulo 2, mientras que el sequndn
permitfa un control del flujo de 1la solucién ofrecido
(AFR) .

El AFR estaba compuesto por una base de madera de £
X 8 x 2 cm con un agujero en el centro, donde terminaha
dna cdnula pléastica por 1la cual se entregaba solucidn
azucarada a un flujo de 2.4 pl/min. La soluciodn era
eyectada por una bomba, que era controlada por un mntor
sincrénico, a través de un tubo pléstico de 1 mm (Niaher
1970). Al llegar la abeja al AFR, el motor era encendido
y apagado cuando ésta partia hacia su colmena.

Las observaciones fueron realizadas utilizando 1a



60

misma arena experimental descripta en el capitulo 2 para
registrar los comportamientos de pares de abejas. LlLas
abejas utilizadas eran marcadas durante el entrenamiento
con el objeto de indentificarlas individualmente y en

cada ensayo el par de abejas era reemplazado.

2.2. Los parametros registrados:

Durante el periodo de observacién (maximo de 10 min)
fue registrado la demora en transferir alimento , i.e. el
tiempo transcurrido hasta que es realizado el primer
contacto trofallctico entre el par de abejas, dadora vy
receptora.

Este parédmetro fue registrado a distintas horas del
dia, por ello los datos obtenidos fueron agrupados en
tres periodos: maflana (08:00-12:00 horas), mediodfa

(12:00~-16:00 horas) y tarde (16:00-20:00 horas).

2.3. Series experimentales:
2.3.1. Experimento con cargas de buche variables:

Ya que las recolectoras alcanzan mayores cargas c»
buche al incrementarse el flujo de solucibdn ofrecido por
la fuente (NuGflez, 1966), se planted en este experimento
si diferentes demoras en entregar alimento por la dadora
resultan de sus diferentes cargas de buche.

Luego de entrenar a un grupo de abejas durante 1 h
al AFI, se capturaron 2 abejas marcadas antes de comenzar

la ingesta de alimento. Una de ellas, la abeja dadora fue
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alimentada con diferentes volUumenes (15, 30, 40 ul c
hasta saciedad, ca. 58 pl) de solucibédn de sacarosa 50%
p/p; la otra abeja, la receptora, no fue alimentada para
el ensayo. Después de 10 min de la captura, las puertas
corredizas de 1la arena experimental fueron abiertas,
permitiendo al par de abejas interactuar.

También en este caso, el ensayo se daba por
terminado luego de 10 min de observacién atun cuando nn
hubiera habido contactos trofaldcticos. Sélo contactos

con duraciones mayores a 1 segundo fueron considerados.

2.3.2. Experimento con flujo de solucién variable:

Para conocer si la abeja dadora puede representar el
tiempo de recoleccién en la fuente mediante el retardo en
transferir, se compard dicho par&metro entre dadores que
contenian similares cargas de buche pero obtenidas a dos
flujos diferentes.

Para ello se wutilizaron dos grupos de abejas
dadoras. El1 primero era entrenado en el AFR, una abeja
por vez. En el segundo, grupos de dadoras eran entrenacdos
en el AFI. Después de haber sido entrenadas durante 1
hora, las dadoras que visitaban el AFR eran capturadas al
final de su visita en la fuente, antes de partir hacia snu
colmena. Las dadoras entrenadas en el AFI eran capturadas
antes de libar y fueron alimentadas con una cantidad de
solucién de sacarosa 50% p/p de igual volumen que la

obtenida por el grupo que explotaba el AFR: carga dnr
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buche de abejas dadoras en el AFR con un flujo de 2.4

pl/min= 33%2.1 pl, N=23; carga de buche de abejas dadoras
en el AFI con un flujo ilimitado= 36%1.3 pl, N-18; mediacn
+ ES (test de t:t=0.98, GL=39, NS). La carga de buche dn
las abejas entrenadas al AFR fue estimado multiplicandn
el flujo de 1la fuente (2.4 pl/min) por el tiempo
invertido por la abeja en el alimentador (media: 13.75
min) . Asi fueron obtenidos, dos grupos de abejas dadoras,
los cuales poseian similares cargas pero obtenidas

tiempos diferentes, i.e. con diferentes tasas e
ingesti6tn. Las abejas receptoras eran todas entrenadas al
AFI, donde eran capturadas antes de comenzar la ingestién
Y permanecian sin ser alimentadas. Las lemAs

manipulaciones eran similares a la primera

experimental.

2.4. Anflisis estadistico:

Los datos fueron analizados con test de ANOVA de dos
factores y de componentes principales, asf{ como con
contrastes de Newman-Keuls (Sokal & Rohlf 1969). Se
utilizaron 94 pares de abejas, 53 pares en el primer

experimento y 41 en el segundo.

3. Resultados:

3.1. Experimento con cargas de buche variables:

Cuando todos 1los otros factores eran manteniclos



constantes, la demora en transferir alimento dependi$ e
la carga de buche de la dadora y de la hora del dia (Fiq.
3.1). Por la mafana (08:00-12:00 horas) las demoras
fueron siempre reducidas; las recolectoras parec’
estar urgidas por intercambiar aliment n,
independientemente de la carga de buche de la «dadora
{demora en la mafana: F=0.11; GL=3,41 NS; test e ANOVA
de efectos principales).

A partir del mediodia, i.e. para los perindos 17:00
16:00 y 16:00-20:00 horas, 1la demora por entreqgar
alimento decrecié con el aumento de la carga de burhe de
la abeja dadora, presentdndose diferencias dentro de carda
perfiodo entre todas las cargas de buche compararlas
(P<0.05, contrastes de Newman-Keuls). Entre los qrapns
del mediodia y de la tarde no se observaron diferencias
significativas entre las cargas (NS, contrastes dr
Newman-Keuls). Cuando ambos factores eran compararlos,
i.e. la carga de buche de la dadora y la hora del dia, 1a
interaccibédn entre ellos era significativa (factor «de
interaccién; test de ANOVA de dos factores). Abhejas
saciadas transfieren con bajas demoras a cualquier hora
del dia (demora en dadoras saciadas: F= 0.02; qgl-2,11;
NS; ANOVA de efectos principales), mientras que darloras
con pequeflas cargas presentaron grandes diferencias en la
demora al comparar los perfiodos mafiana y tarde (e.q.
mafiana para 15 y 30 upl versus tarde para 15 y 30 nt:

P<0.05, contrastes de Newman-Keuls).
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Figura 3.1: Demora en transferir alimento (medias + [:)
para distintas cantidades de solucidén dada a abheja«
1000

dadoras en tres periodos del dia: mafiana, 8:00

horas (M); mediodia, 12:00-16:00 horas (O); y tarcde,

16:00-20:00 horas (A). El correspondiente test o

ANOVA de dos factores es el siguiente: [Fl],.69°;

GL=3,41; N=53; P<0.0001 (factor carga de  buche);
F-8.201; GL=2,41, N=53; P<0.001 ({(lfactor hora del dia);

F=2.403; GL=6,41; N-=53; P<0.05 (factor de inteoraccidn,

carga de buche x hora del dia).




3.2. Experimento con flujo de soluciédn variable:

Aunque las dadoras contenian volUmenes similares de
solucié4n de sacarosa en ambos alimentadores, AFR y AFI,
éstos fueron alcanzados en tiempos de recoleccidn muy
diferentes (media=13.75 min, en el AFR y alrededor de 0.6
min en el AFI). Las demoras en transferir alimento
mostraron una dependencia con el tiempo invertido en
recolectar néctar (Fig. 3.2; factor flujo, test de ANOVA
de 2 factores): éste aumentd cuando las dadoras se
alimentaron en el AFR (i.e. cuando el tiempo de ingestidfn
era prolongado) comparado con dadoras que colectaron en
el AFI. Sin embargo, los valores de demora obtenidos
durante el mediodia (12:00-16:00 horas) fueron similares.
Es importante aclarar que, aunque alguna variaclién diaria
fue observada, el factor hora del dia no presentd
diferencias significativas (ANOVA de dos factores, factor

hora del dia).
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Figura 3.2: Demora en transferir alimento (medias *+ FES&)

en relacidtn con la hora del dia para diferentes flujon

de soluciétn  azucarada ofrecidos en dos tipos e
alimentadores artificiales: n: Dadoras ingieren
solucién en el AFR con un flujo de 2.4 nl/min;

estAn

dadoras ingieren similares cantidades, las cuales
ingest.ion (i.e.

1266) . LA
Foa4.23.°;

GL-2, 15,

s6lo limitadas por sus propias tasas de
fiuvjos ad libitum, ca. 60 ul/min, ver Nuiez
correspondiente ANOVA de dos factores fun:
GL=1,35; N=41; P<0.05 (factor flujo); F=2.85;

N=41; P>0.07 (factor hora del dia); F=0.50; «1.-2,35;

N-=41; P>0.6 (factor de interaccién, flujo x hora dnrl

dia).
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4. Discusién:

Estos resultados muestran que el tiempo transcurridn
hasta el primer contacto trofalédctico depende de 1la
productividad de la fuente y de la hora del dia.

La demora en entregar alimento en la arena
experimental decrece cuando aumenta la carga de buche de
las dadoras que fueron alimentadas en la fuente sin
limitacién de flujo (primera serie experimental). A su
vez, a iguales volumenes de solucidn de sacarosa, estas
demoras dependen de la tasa de ingestién de las dadoras
alimentadas en la fuente de flujo limitado (segunda serie
experimental). Por otro lado, cuando el flujo del
alimentador y la carga de buche se mantienen constantes
las demoras en entregar alimento dependieron de la hora
del dia (primera serie experimental). Frente a estos
resultados se plantea la siguiente pregunta: ;Puerle
atribuirse este resultado a la existencia de una relacién
funcional entre los par&metros medidos y las variables de
forrajeo?

Antes de analizar estos resultados, dos puntos deben
ser considerados.

(1) Los experimentos para estudiar el comportamient.o
trofalédctico fueron realizados en una arena experimental
y no en una colmena. Este disefilo experimental fue e]
resultado de un compromiso entre simular una situacidén
natural para el comportamiento trofaldctico e introducir

cambios aque permitan alguna cuantificacidén. La arena
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simuldé una situacién que podria ser encontrada en una
colmena, donde forrajeadoras potenciales con el buche
vacio intercambian alimento con recolectoras exitosas
recién llegadas.

(2) Las abejas, dadora y receptora, son, como en las
series experimentales del capitulo 2, recolectoras. Fn
una situacién natural, por el contrario, las receptoras
pueden ser o bien recolectoras (Nixon & Ribbands 1252), n
obreras nodrizas que procesan y almacenan e] néctar

cosechado (Seeley 1989).

Sin embargo, intercambios trofallcticos pueden
ocurrir regularmente entre recolectoras no s6lo en 1Ia
colmena, sino también en fuentes de alimento pequeias,
i.e. capilares (datos no publicados de experimentos
realizados por Nuflez 1971a y 1982b).

Las abejas, entrenadas a ingerir en el alimentarlor
con flujo ad 1libitum (AFI), eran capturadas antes de
comenzar la ingestién y recibian una reducida cantidad de
la misma solucién. Los cambios observados podrian ser,
por lo tanto, producto no sélo de las reducidas cargas de
Buche, sino también de la diferencia entre la recompensa
esperada y la recibida. Sin embargo, podria asumirse que
cuando se inician las observaciones, i.e. 10 min después
de la captura, este efecto transitorio de la recompensa
esperada estarfia mids o menos extinto. El comportamiento
trofaléctico de las dadoras deberia responder

esencialmente al estimulo de 1la carga de buche. AOn
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cuando no se realizaron controles para cargas de buche,
el efecto de 1la hora del dia seria suficientements
intenso como para permitir desechar la interferencia «n
este efecto transitorio esperable en las dadoras.
Independientemente de las condiciones externas, 14
demora en transferir alimento varia con la hora del dfa,

siendo significativamente menor entre las 08:00 y 12:00

horas. Durante 1las primeras horas del dia la «dadora
parece estar presurosa por descargar la  solnecisn
contenida en su Dbuche. La informacién sobre 1

disponibilidad de néctar puede ser mids valiosa cuando la=x
fuentes conocidas por el grupo recolector
inspeccionadas al comenzar el dfa, cuando la actividad
recolectora diaria de la colmena se inicia (Nanez 1977h;
Vogel 1983) . Estas situaciones pueden promover
agrupamiento dentro de los grupos de recolectoras dentrn
de la colmena (Moore et al. 1989) y; por 1lo tanto,
aumentan la eficiencia del reclutamiento (Lindauer 1949;
Boch 1956). Al mediodia, sin embargo, las demoras
incrementan dramdticamente para cargas pequeias
intermedias. La recolecciétn de néctar, seria de mrnor
valor en ese horario; en contraste con el incremento rle
la recoleccibén de agua (Nanez 1977a) para satisfacer la=
demandas de regulacién térmica de la cria (Lindauer 1954;
Ninez 1977a, 1979). Seeley (1986) también encontro
aumento de la demora en entregar néctar para bajac

concentraciones de azucar (0.5 M y 1.0 M. Por ende,
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estas demoras deben ser tomadas en cuenta cuando
estudia a la trofalaxia bajo un marco informacional.

La dependencia encontrada entre 1la carga de 1o
dadora y la demora en realizar contactos permite suponea
que la motivacién de 1la dadora por informar podrian
depender de 1la productividad de 1la fuente explotarla,
expresada tanto por la carga final alcanzada como por el
tiempo invertido para recolectarla. Aunque es improbable
que las abejas que permanecen en la colmena estén atentas
a la demora producida por la recolectora arribaca,
suponiendo una constancia del resto de 1las variables,
prolongadas demoras reducirian 1la probabilidad de 1lasx
receptoras de entrar en contacto con abejas que provienon
de fuentes con escasa productividad vy as{, recibir
informacién sobre fuentes pobres. Por el contrario,
abejas provenientes de fuentes abundantes entrarian
rapidamente en contacto trofaldctico con otras obreras,
incrementando de ese modo la probabilidad de las
receptoras por conocer dichas fuentes y de ser recluntadas
a ellas. Asi, la probabilidad de recibir informarisn
sobre fuentes abundantes seria siempre mayor, permitirndn
que la actividad recolectora del grupo de recolectoras so
realice a cada instante en las fuentes mAs convenientn:

siguiendo las necesidades de la colonia.
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CAPITULO 4: LA DISTRIBUCION DE ALIMENTO
DENTRO DE GRUPOS DE ABEJAS RECOLECTORAS EN
RELACION CON LA CARGA DE BUCHE DE ABEJAS
DADORAS

1. Introduccién:

Es conocido que abejas receptoras son informacas
la colmena por medio de contactos trofaldcticos sobre ol
olor y el sabor de las fuentes de néctar. Fsta
informacién serfa sélo Gtil para esas abejas, si éstas ya
han visitado estas fuentes (von Frisch 1965). De onta
forma, un grupo de abejas recolectoras podria reasumir ol
forrajeo en fuentes <de néctar conocidas dque estaban
previamente exhaustas sin la necesidad de utilizar 1.
informacién contenida en la danza (von Frisch 1968).

En los capitulos anteriores se mostr6 que cambios
cuantitativos en la tasa de transferencia y en la demra
en transferir alimento se correlacionan con 1n
productividad de 1las fuentes de néctar, la cual ensth
representada por la cantidad de azicar transportada en ol
buche de abejas dadoras. Con la modulacibén de la tasa e
transferencia y el retardo en realizar la transferencia,
las abejas dadoras podrian informar a otras recolectora:
sobre la productividad de 1las fuentes recientemente
explotadas. Como fue indicado en el capitulon 2, ~l

aumento de la carga transportada no produce un increment o



significativo de 1la solucién transferida durante cada
contacto individual. La dadora debe, por 1o 1anto,
contactarse con md&s de wuna obrera para descarqar
buche. Como resultado de esto, un mayor niumero de
recolectoras potenciales entrarfian en contacto con la
abeja dadora, posibilitando que més abejas puedan recibir
informacibén sobre la fuente de alimento.

En este capitulo se analizard la distribncisn e
alimento en abejas recolectoras y su dependencia <on la
cantidad y calidad del alimento transportado por abejac:

dadoras en una arena experimental.

2. Materiales y métodos:
2.1. Disefio y procedimiento experimental:

De igual modo que en el capitulo 2, abejas Api=s
mellifera ligustica ubicadas en una colmena a 50 m dnl
laboratorio, fueron entrenadas a un alimentador de fluijn
ilimitado (AFI) con las mismas caracteristicas del
mencionado anteriormente. Este estaba ubicado en
ventana del laboratorio y poseia solucién de
aromatizada con esencia de vainilla.

Las interacciones trofal&cticas fueron observadas rn
una arena experimental de B x 6 x 1 cm subdividida pm
una compuerta corrediza (Fig. 4.1). Siete cilinrddroxs
acrilicos de 1 cm de didmetro x 2.5 cm de longiturl

estaban insertos en las paredes de la misma y provistos
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de compuertas corredizas individuales.

Los ensayos fueron realizados con abejas ne
colectaban soluciones de sacarosa a distint ac
concentraciones (10, 20, 30, 40 y 50% p/p) en el AFI.

Siete abejas fueron entrenadas al alimentador y

capturadas individualmente antes de comenzar libar
solucién. Una de ellas, la abeja dadora, fue
individualizada con una marca de pintura acrilira en o]

tébrax y alimentada con solucidén de sacarosa
cantidad y concentracién conocidas de solucién. Las oti1an
seis, las abejas receptoras, permanecieron sin marcas vy

sin alimentar. Diez minutos después de 1la captura,

-—

comenzaba el ensayo que tuvo una duracién de 30 min.
Concluido éste, las abejas eran aisladas y no volvian a

ser utilizadas en los ensayos siguientes.
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2.2. Los paré&metros registrados:

Se registré: 1) namero de contactos trofalacticas e
entrega (TE) realizados por 1la abeja dadora marca<la
durante el perfiodo de observacibén. Durante esos contactos
la dadora abre las mandibulas, mientras que una
receptoras la contactan con su/s proboscis. SOt
contactos mayores de 1 s fueron considerados (ver Korast vy
Velthuis 1982). 2) Nimero de receptoras por cada TF, esto
es la cantidad de receptoras que reciben el alimento en

forma simultdnea de la dadora.

2.3. Series experimentales:
2.3.1. Experimento con cargas de buche variables:

En esta serie experimental, donde se analiz6 el
efecto de 1la carga de buche de 1la dadora sobre el
comportamiento trofaléctico, las abejas se entrenaron en
el AFI con soluciones de sacarosa 50% p/p. La abeja
dadora era alimentada con volumenes de 20, 40 nl o hasta
saciedad (ca. 53 pl) de soluciones de la concentracihn
antes mencionada, mientras que las receptoras permanecian

sin alimentar.

2.3.2. Experimento con concentraciones varjiables:

Aqui fue analizado el efecto de la concentracién e
sacarosa. Los grupos de abejas eran entrenados a explotar
distintas concentraciones de sacarosa en el AF1 (10, 20,

30, 40 o 50% p/p). Las dadoras de estos grupos eran



alimentadas a saciedad (ca. 53 ul) con las
concentraciones con que fueron entrenadas previamentoe,
mientras que las receptoras permanec{an

alimentadas.

2.4. AnAlisis estadistico:

Los datos fueron analizados con test de ANOVA e un
factor, contrastes de  Newman -Keuls y andlisis am
frecuencias (Sokal & Rohlf 1969). Un total de 497 abnjacs

fueron observadas en 69 ensayos.

3. Reaesultados:
3.1. Experimento con cargas de buche variables:

La frecuencia de entregas, i.e. las TE durante 1lns
30 min de ohservaciédn, aumentdé con la carga de buche <o
la abeja dadora, la cual fue alimentada cnn solnciéfn de
sacarosa 50% p/p (Fig. 4.2, ANOVA de un factor).

Las frecuencias relativas de TE con mAas
receptoras en relaci6n al volumen cargado por la dadara
se representan en la Figura 4.3. Contactos mnltipins
fueron observados en cualquier carga transportada por la
dadora, sin ninguna diferencia significativa entre lac
cargas (test de G para heterogeneidad, ver Fig. 4.1). Cnn
abejas saciadas fueron observados, sin ocmbarago, alanno:s

contactos con la participacidn de mas de tres receptaoras,
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Figura 4.3: Frecuencia relativa del numero de

receptoras por TE, para cada carga de buche de la abeja
dadora (barras blancas: 1 receptora, barras punteadas:
2, barras negras: 3, barras rayadas: mas de 3). La
proporcién de frecuencias absolutas fue homogénea entre

las cargas de las dadoras (test de G para

heterogeneidad: Gy=5.6, GL=6, NS).
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3.2. Experimento con concentraciones variables:

Bajo nuestras condiciones experimentales, 1o0s
volimenes maximos alcanzados por las dadoras cuando
fueron alimentadas hasta saciedad fueron independientes

de la concentraci6dn de sacarosa utilizada (Tabla 41.7).

Tabla 4.I: Cargas de buche de abejas dadoras (CB)
alimentadas hasta sacledad con diferentes

concentraciones de sacarosa.

Concentracién N CB*
(% p/p) (Medias * ES)
10 6 54.7 + 2.47
20 6 51.7 + 2.11
30 9 52.8 + 2.06
40 8 51.7 + 2.01
50 12 53.1 + 1.79

* F=0.270, GL=4,36, NS (ANOVA de un factor).
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La frecuencia de las TE varfa con la concentracién
de sacarosa cargada por la dadora (Fig. 4.4). Las TE
fueron significativamente mayores para dadoras cargadas
con soluciones, cuyas concentraciones eran mayores que
20% p/p.

Las frecuencias relativas de las TE en relacién a la
concentracién transportada por 1las abejas dadoras es
presentado en 1la Figura 4.5. S6lo las concentraciones
mayores de 30% p/p presentaron la participacién de tres o
mas receptoras por contacto de entrega de 1la dadora.
Aunque el numero de recipientes fué homogéneo a todas las
concentraciones (test de G para heterogeneidad no fue
significativo, Fig. 4.5), fueron observadas diferencias
para trofalaxias que involucraban a tres o méds receptoras

simulténeas (test de G del buen ajuste).



TE / 30 min

T T ¥ T

0 10 20 30 40 50 60
Concentracion de Sacarosa [% p/p]

Figura 4.4: Frecuencia de contactos de entrega e 1o
dadora (TE/30 min) en funcidon de la concentracidn e
sacarosa transportada en su buche. Medias + FS. 1.
correspondiente ANOVA de un factor o5 | DN OO X
GlL—4, 36; F<0.05. LLas lineas horizontales conectoan

moedias, las cuales no son estadist icament o

significativas (contrastes de Newman Keuls, I'-(.05) .
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Figura 4.5: Frecuencia relativa del numero de

.receptoras por TE, para las distintas concentraciones

de sacarosa transportadas por 1las abejas dadoras
(barras blancas: 1, barras punteadas: 2, barras negras:
3 barras rayadas: mAs de 3). La proporcibn e
frecuencias absolutas fue homogénea entre las cargas de
las dadoras (test de G para heterogeneidad: GH-11.8,
GL=12, NS), aunque trofalaxias con la participaciédn de
tres o mads receptoras alcanzaron valores significativos
(datos agrupados para 3 y mis de 3 receptoras por

contacto: Gadj=9.51, P<0.05, GL=3; test de G).
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3.3. El1 indice trofalfctico:

Con el objeto de correlacionar el intercambio
trofaldctico con 1la productividad en aztcar de 1las
fuentes explotadas, se calculé un "indice trofaldctico"
(IT}), definido como el nGmero de TE por unidad de
sacarosa contenida en el buche de la dadora. En la Figura
4.6 se representan los valores de este indice para ambas
series experimentales.

Volimenes crecientes cargados en el huche e 1la
dadora no afectan 1los valores del IT (primera serie
experimental, Fig. 4.6.A), i.e. la frecuencia de TE por
mg de sacarosa permanece constante.

Aumentando la concentraciédn, el IT se modifica
(segunda serie experimental, Fig. 4.6.B). El1 IT alcanza
un madximo para la concentracién de 30% p/p y luego tiende

a aumentar hasta la minima concentracién utilizada, 10%

p/p.



IT [TE/mg de Sacarosa]

IT [TE/mg de Sacarosa]
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Figura 4.6: Indice trofallctico, IT (TE/mg de sacarosa
cargados por 1la dadora, medias), para cada serie
experimental: (A) cargas de buche variables vy (B)

concentraciones de sacarosa variables.
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4. Discusién:

Cargas de buche crecientes dan lugar a un incremento
de la frecuencia en las trofalaxias de entrega de 1la
abeja dadora (Fig. 4.2). Ya que la concentracién de la
solucién cargada por las dadoras permanecié constante en
50% p/p, los cambios comportamentales observados parecen
representar la tendencia de 1la dadora por ofrecer
alimento en dependencia con el volumen cargadn en sn
buche.

Con el aumento de la concentracidén de sacarosa de la
solucién cargada a saciedad, la frecuencia de TE (Figq.
4.4) se incrementé6 abruptamente cuando la concentracién
crecié6 de 20% a 30% p/p. Esto no puede ser atribuido a
diferencias en las cargas de buche, ya que las cargas de
las abejas dadoras fueron independientes de la
concentracién ofrecida (Tabla 4.1).

Cambios en 1la tendencia por solicitar alimento
pueden verse representados a través del namero de
receptoras involucradas en contactos maltiples (Fig. 4.3
y 4.5). Estos resultados sugieren que la disposici6tn a
ﬁedir alimento depende de la concentraciétn de la fuente
explotada previamente por el grupo recolector (Fig. 4.3.
y 4.5), mls que de la disposicién por ofrecer alimento de
la abeja dadora (Fig. 4.2 y 4.4).

Es importante destacar que variaciones en el numero
de trofalaxias mGltiples han sido observadas tanto en

hormigas (Solenopsis invicta) como en abejas, aunque A
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diferencia del caso aquif presentado, ellas estaban
correlacionadas con las necesidades nutricionales de 1la
colonia (Lindauer 1954, Howard y Tschinkel 1980, Seeley
1986) .

Las variaciones observadas en el comportamiento
trofaladctico de 1las abejas 1involucradas, dadora vy
receptoras, al incrementarse la concentracién de sacarosa
de 20% a 30% (Fig. 4.4 y 4.5) parece estar relacionado
con el hecho de que la entrada gustativa se modifica con
la concentracién. El1 estimulo sensorial asociado con 1la
concentracién de 1las soluciones de sacarosa ha sido
medido, por un anilisis electrofisiolégico, sobre los
receptores gustativos en abejas (Whitehead & Larsen
1976). Se observé asi que 1la respuesta del receptor
gustativo aumenta con la concentracién de sacarosa hasta
alcanzar un plateau alrededor de 30% p/p.

Pardmetros asociados al reclutamiento, como el
nimero de danzas observadas en la colmena y el nimero de
abejas reclutadas en la fuente, se incrementan
abruptamente con la concentracién de azGcar ofrecida,
hasta alcanzar un plateau también alrededor de esa
concentracién (von Frisch 1965; Waller & Bachman 1981;

Rinderer 1982).

Los valores de IT obtenidos para wuna misma
concentracién (Fig. 4.6.A) indican que el aumento en 1la

frecuencia de TE guarda relaciédn con 1la cantidad de
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sacarosa transportada por la dadora (Fig. 4.2). En una
situacién natural, mayores volimenes de carga son
alcanzados en fuentes muy productivas (Nafiez 1966). Por
lo tanto, abejas que cargan mayores cantidades de néctar
podrian representar la productividad de su fuente con una
creciente frecuencia de entrega. De esa forma, un elevado
namero de recolectoras potenciales, gl entrar en contacto
con la dadora, pueden informarse sobre esa fuente y ser
reclutadas a ésta. Experimentos en una situacidn natural,
i.e. en 1la colmena, necesarios para sustentar esta
hipétesis, ser&n presentados en los siquientes capitulos.

Los valores de IT alcanzados para distintas
concentraciones (Fig. 4.6.B) merecen ser analizados en
dos aspectos:

(1) Para el rango de concentraciones 20-50% p/p, que
es el rango correspondiente a 1las fuentes melliferas
naturales (Baker y Baker 1983), fue encontrado un maximo
valor para el IT en 30% (Filg. 4.6.B). Esto significar{a
que la productividad de 1la carga de aziGcar a esa
concentracién serfia perceptualmente mayor para la abeja
recolectora. Si bien 1la entrada gustativa puede ser
estimulada de manera creciente con la concentracibn cde
azlcar hasta un plateau para 30%, con la concentracién
aumenta la viscosidad y con ella el esfuerzo requeridn
para ingerir las soluciones mAs concentradas. Estn ha
podido ser observado al cuantificar las tasas de

ingesti6én en alimentadores capilares, en donde pudo ser
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registrada una disminucién de las tasas a partir de 30%
(NGfiez 1966, Roubik y Buchmann 1984).

Respecto al comportamiento trofaldctico, como ya fue
mostrado en el capitulo 2, las tasas de transferencia
alcanzan un madximo alrededor de 30%.

(2) El1 4ndice IT aumenta para soluclones muy
diluidas (10% p/p). El IT para esta concentraciédn pondr{a
en evidencia la baja disponibilidad de las receptoras a
recibir la solucién diluida (i.e. interrumpiléndose las
transferencias 1iniciadas y buscando asi 1las dadoras a
otras receptoras). Para este rango de bajas
concentraciones hasta el agua pura (0% p/p), se puede
argumentar que las neceslidades de agua o néctar en una
colmena estdn en general acompafiladas por dos grupos de
recolectoras: a) abejas recolectoras de agua, y b) de
néctar. La actividad de forrajeo puede ser afectada por
ambas modalidades recolectoras. Tal es el caso de las
abejas condicionadas a fuentes de azGcar muy diluidas
que, si 1la colmena lo requiere, pueden cambiar
rdpidamente su motivacién y transformarse en recolectoras
de agua (Lindauer 1954; NGfRez 1970). Lamentablemente es
aiun escasa la informacién que se posee sobre las abejas
recolectoras de agua como para realizar otro tipo de
especulacién en este sentido.

¢Como podrian estar relacionados 1los contactos
trofal&cticos con el flujo informacional? Si se admite

que cada contacto representa algo asociado con una
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cantidad de informacién transferida, a mayor valor del
IT, mayor seria el valor perceptual que cada unidad de
sacarosa transportada representa para la colmena en
cuanto en &1 serfan evaluados no el valor absoluto
energético del azficar transportdado sino el relativo a la
presencia de otras fuentes y del agua para la regulacién

térmica de la cria.
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CAPITULO 5: EL COMPORTAMIENTO TROFALACTICO EN
ABEJAS RECLUTADORAS Y SU RELACION CON EL
FLUJO DE AZUCAR DE LA FUENTE DE ALIMENTO

1. Introduccién:

Las abejas recolectoras que regresan a la colmena
lJuego de un viaje de forrajeo, entregan el alimenton
cosechado por contactos trofallcticos que pueden llevarse
a cabo, incluso, sin 1la presencia de danzas e
reclutamiento (von Frisch 1965, capitulo 5). Hasta el
presente es conocido que, a través de la trofalaxia, las
abejas recolectoras pueden estimular a otros miembros de
su colonia a reasumir la actividad recolectora en fuentes
de alimento conocidas, siendo el olor del néctar
transportado en sus buches la clave que las estimula para
continuar con esa actividad interrumpida (Ribbands 1955,
von Frisch 1965, Johnson y Wenner 1966). Por otra parte,
después de 1la descarga, las recolectoras a menudo se
aproximan a otras obreras y reciben alimento antes de
retornar hacla sus fuentes (von Frisch 1965, Nafiez 1970).
Estos comportamientos de entregar y recibir alimento han
sido, hasta el presente, poco estudiados en el marco de
la actividad de reclutamiento de la colonia (Nufiez 1270).

En los capitulos anteriores 3se mostré que las
obreras dadoras de néctar pueden modular

comportamientos de entrega. Estos resultados son todavia
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insuficientes para afirmar que la trofalaxia actda como
canal de comunicacién por medio del cual se informa la
productividad de las fuentes recientemente explotadas, ya
que fueron realizados en diseflos experimentales -arenas
de observacién- que, si1 bien permitieron trabajar bajo
condiciones m&s controladas, no es el contexto natural
donde estos contactos se realizan.

En este capitulo se realizaré un anAlisis
cuantitativo del comportamiento trofaldctico de abhejas
recolectoras y su dependencia de 1la disponibilidad de

az@icar en la fuente de alimento.

2. Materiales y métodos:
2.1. Instrumental utilizado:

Se utilizaron abejas Apis mellifera ligustica de
una colmena de observacién de dos cuadros (von Frisch
1965) con alrededor de 4000 abejas. La colmena mencionada
permitié la observaclén del comportamiento desplegado por
las abejas en el interior, cuando regresaban de un viaje
rEcolector. Abejas recolectoras fueron entrenadas a un
alimentador automidtico de flujo regulado (AFR) similar al
que ya fue descripto en el capitulo 3, situado a 30
metros de la colmena. Este alimentador permiti6é6 mantener
el control del flujo ofrecido (Nafiez 1970) de soluciones
de sacarosa 50% p/p aromatizadas con esencia de vainilla

(80 pl de sustancia por 1litro de solucién). EI
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alimentador era encendido cuando la abeja arribaha a 1la

fuente y apagado al partir hacia la colmena.

2.2. Procedimiento experimental:

En distintas series experimentales las abejas
condicionadas recibfan en el alimentador solucién de
sacarosa 50% p/p con diferentes flujos: 0.76, 1.53, 3.06
o 7.65 pl/min.

Cada flujo fue utilizado en seis u ocho visitas (e
recolecciédn consecutivas. El1 programa diario de oferta
podia comenzar con flujos elevados, que 1luego fueron
decreciendo progresivamente en el transcurso del dfa o
viceversa, comenzando con bajos flujos que se
incrementaban. También se realizaron observaciones
manteniendo el mismo flujo durante todo el dia. Este
programa experimental fue realizado con la intencién de
compensar posibles programas endb6genos de actividad
diaria.

Las abejas utilizadas fueron estudiadas de a una por

vez, identific&ndolas en la fuente de alimento.

2.3. Los parAmetros registrados:
2.3.1. En la fuente de alimento:

En el alimentador de flujo regulado se registré el
tiempo de visita de 1la recolectora marcada. Con este
registro y el flujo de solucién ofrecido pudo estimarse

la carga de buche alcanzada por la abeja al final de 1la
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visita, multiplicando el tiempo de visita por el flujo de

la solucién ofrecido en el alimentador.

2.3.2. En la colmena de observacién:

Al regresar del alimentador eran registrados con la
ayuda de cintas magnetofénicas: 1) el tiempo e
permanencia en la colmena, desde el ingreso de una abeja
hasta su partida hacia 1la fuente; 2) el nimero de
contactos de entrega, i.e. contactos en que la abeja abre
sus mandibulas y una o mAs receptoras la contactan con
su/s proboscis; 3) el tiempo de entrega, i.e. la duracién
de cada contacto de entrega de la abeja marcada; 4) el
namero de receptoras por contacto de entrega con la abeja
marcada; 5) el nGmero de recepciones de alimento, i.e. el
namero de contactos de la abeja marcada en los cuales
extlende su proboscis y se contacta con obreras que estén
con sus mandibulas abiertas; 6) el tiempo de recepcién de
alimento, i.e. la duraciédn de cada contacto en los cuales
la abeja marcada contacta con su proboscis las mandibulas
abiertas de sus compafieras; Para los puntos 3) y 6)
fueron considerados sé6lo los contactos con duraciones
mayores a 1 sequndo (Korst y Velthuis 1982).

Con el fin de estudiar la actividad recolectora de
la colmena durante el perfiodo de observacién se registré,
ademls, cada 10 minutos, el numero de danzas ejecutadas

por otras abejas, que no visitaron el alimentador

artificial.
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2.4. Andlisis estadistico:

Se analizaron un total de 250 ciclos de recoleccién
realizados por 5 abejas diferentes. Los comportamientos
medidos fueron registrados entre las 07:00 y las 16:00
horas. Los datos fueron analizados con test de ANOVA de

un factor, test de correlacién y test de G (Sokal & Rohlf

1981).

3. Resultados:

Para la presentacién de los resultados obtenidos se
imponen 1las siguientes preguntas: 1) ;C6mo afecta 1la
productividad de 1la fuente explotada al comportamiento
trofaldctico de la abeja recolectora?; 2) ¢;cbmo afecta 1la
actividad de forrajeo de la colmena al comportamiento

trofalldctico de la abeja recolectora?

3.1. Influencia de la productividad de la fuente sobre la
trofalaxia de la abeja recolectora:

Coincidiendo con estudios previos (Nafiez 1982a), el
incremento del flujo de solucibédn en el alimentador dio
lugar no s6lo a un aumento de la carga de buche final
alcanzada por 1la recolectora, sino también a una mas

breve estadia en la colmena (Tabla 5.1).



Tabla 5.I: Valores de carga de buche (CB) y de tiempos
de permanencia en la colmena (TC) en abejas
recolectoras que explotan distintos flujos de solucibdn
de sdcarosa 50% p/p en el alimentador artificial.
Medias + ES; el numero de observaciones es presentado

entre paréntesis.

Flujo [ul/min} 0.76 1.53 3.06 7.65

CB{nl]* 16+0.7 2141.3  33+1.8  41+0.7
(46) (74) (69) (59)

TC [s]4 381+69 214412 245+18  218+12
(41) (75) (69) (65)

* F=66.45; GL=4,244; P<0.0001 (ANOVA de un factor).
¥ F=6.58; GL=3,246; P<0.0003 (ANOVA de un factor).

3.1.1. El1 comportamiento de entrega de alimento:

La frecuencia de contactos de entrega, 1i.e. el
nomero de entregas de la recolectora por unidad de tiempo
Qe permanencia en la colmena, aumenté con la recompensa
ofrecida en el alimentador (Fig. 5.1, ANOVA de un
factor). Ya que el tiempo de estadfa en 1la colmena
disminuyé con el flujo de solucién en la fuente (Tabla
5.1), las recolectoras que explotaban flujos elevados en
el alimentador, entregaban la solucién explotada no sé6lo
a un creciente nGmero de receptoras, sino que también

exhibfian una mayor frecuencia de contactos.
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Figura 5.1: l,.a frecuencia de entreagas, i.e., o] noamo
de contactos de entrega de la abeja dadora por minnat -
de permanencia en la colmena, medias + ES, en relacian
con el flujo de solucidn ofrecido en la {fuont e
artificial (F  5.554,;, GL-= 2,210, P<0.001; ANOVA I~ nn

factor).
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Con la carga de buche obtenida en la fuente (en nl)
y el tlempo total de descarga durante la permanencia en
la colmena (en segundos) se pudo estimar la tasa de
transferencia media (en ul/s) de la abeja estudiada (Fig.
5.2). Para ello se ha supuesto que luego de las descargas
de alimento las abejas quedan con el buche vacio, estando
esto sustentado por resultados obtenidos en trabajos
previos que asi lo indican (Nafiez 1966, Brandstetter et
al. 1988). Este parametro también mostré6 un incremento

con el flujo ofrecido en la fuente.
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3.1.1. El comportamiento de recepcién de alimento:

Después de descargar alimento pudo observarse que
las recolectoras a menudo se aproximan a otras obreras vy
solicitan alimento de éstas. La probabilidad de recibir
alimento de otras obreras fue inversamente proporcional

al flujo de solucién explotado por las recolectoras en la

fuente (Fig. 5.3).
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Figura 5.3: La probabilidad de realizar contactos de
solicitud de alimento de 1la abeja estudiada es
representado en relacién con el flujo de soluciédn
ofrecido en la fuente artificial (Gadj=—60.6, GL=3,
r<0.001, G-test).




de entrega (Fig. 5.1), la frecuencia de solicitud, 1i.e.

el namero de solicitudes de alimento por unidad de
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Contrariamente a lo observado en el comportamiento

tiempo, decrecid con la recompensa en la fuente.
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Figura 5.4: La frecuencia de contactos de solicitud,
i.e. el numero ce recepciones de la abeja recolectora
por minuto de estadia en la colmena, medias + ES, en
relacién con el flujo de solucidén ofrecido en la fuente
artificial (F= 3.732; GL= 3,181; P<0.02; ANOVA de un

factor) .
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3.2. Influencia de la actividad recolectora de la colmena
sobre la trofalaxia de la abeja recolectora:

Con el objeto de analizar cémo 1la actividad cel
entorno social afecta el comportamiento trofallctico de
abeja condicionada al alimentador artificial,
cuantific6d la cantidad de contactos de entrega que ésta
realizé6 con varias receptoras en forma simultanea. FEste
péradmetro, que indica el "grado de atencidHn" de la
colonia hacia la abeja recién llegada (Lindauer 1954,
Secley 1986), decrecié al incrementarse el numero de
danzas que sce¢ ejecutaban en la colmena, siendo esta
respuesta independiente de la productividad de la fuente

explotada por la recolectora (Fig. 5.5)

Il comportamiento trofaldctico de 1la abeja que
recolectaba solucidén en el alimentador artiflcial también
f1ie analizado en el transcurso del dfa (Fig. 5.6.A).
Independientemente del flujo explotado, las frecuencias
de entrega y de recepciétn de alimento varjiaron con la
hora del dia. Las frecuencias de entrega presentaron una
distribucibdn bimodal, con un midximo entre las 08:00 vy
09:00 horas y otro a las 14:00 horas; mientras que las
frecuencias de recepci6én de alimento alcanzaban valores
mia»imos a las 13:00 horas.

Con la intenci6n de correlacionar estos resultados
con los niveles de actividad recolectora de la colonijia se
obtuvo un indice, definido como "tendencla trofalActica”

(TT) y aue fue el resultado de las diferencias entre lasg



frecuencias de entrega Y de recepcibn
recolectoras, por hora. Los valores de TT por hera fu
comparados con el namero de danzas ejecutadas
resto de las obreras (Fig. 5.6.B). Valores positivo
TT indican que la tendencia a entregar alimento e
recolectora es mayor que la de recibirlo. Durante
primeres horas del dia, cuando la actividad recolec
se estaba iniciando -nétese que las danzas
escasas entre las 07:00 v las 08:00 horas-, el TT ale
valores positivos. Al aumentar el nimero de (1o
competitivas, éste decrecié a valores negativos,
luego volvieron a incrementarse al descender el numer

danzas en la colmena (Fig. 5.6.B).
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Figura 5.5: Namero de contactos de entrega simultanens,
i.e. trofalaxias entre la recclectora dadora y mas de
una receptora, durante cada permanencia en la colmena
en relaciédn con el numero de danzas ejoccntadas por ol
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Figura 5.6: A) TFrecuencia de contacltos, i.e. de

entregas y de recepciones, de las abejas entrenadas al

alimentador en dependencia con la hora del dfa. Medias
+ ES. B) La "tendencia trofaléctica" (TT) definida como
la diferencia media entre las frecuencias de entreqga y
de solicitud de las recolectoras analizadas (barras
negras), y el nuamero de danzas obscrvadas ¢en la colmrna
por hora (DC, cuadrados llenos) en funcibén de la hora
del dia. Media *+ ES.
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4. Discusién:

4.1. ;Como afecta la productividad de la fuente explotada
al comportamiento trofaléctico de la abeja recolectora?

Es conocido que la productividad de las fuentes de
néctar modifica el estado motivacional de la abeja
recolectora, ya que al aumentar la recompensa de 1la
fuente explotada, un creciente esfuerzo individual vy
colectivo es invertido para recolectar el alimento (von
Frisch y Lindauver 1955, Naitez 1974, Balderrama et al.
1992, Moffatt 1993). Aqui corresponde preguntarse si esas
caracteristicas de las fuentes pueden modificar también
los niveles motivacionales de la abeja recolectora por
informar a otras obreras recolectoras de su colonia.

Con tasas de recompensa crecientes, las recolectoras
entregaron la solucién cosechada a una cantidad creciente
de receptoras por unidad de tiempo 1invertido en la
colmena (Fig. 6.1), del mismo modo del que fue observarn
en un diseffo no natural -la arena experimental- cuando
abejas dadoras contenian en sus buches diferentes cargas
de azhcar (capitulo 4). El aumento en la distribucién de
alimento permitiria asi estimular a un namero creciente
de recolectoras potenciales, para iniciar o reasumir la
recolecciétn en esa fuente, sin perjuicio del tiempo
invertido en dicha actividad, ya que la recolectora
entregbd la solucibén cosechada a frecuencias mayores (Fig.

6.1).

Como también fue observado en ensayos realizados en
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la arena experimental (ver capitulo 2), la tasa de
transferencia media de la abeja recolectora se incremnntd
en la colmena con el flujo explotado por ella (Fig. 6.2).
La notable correlacidn posgitiva entre 1a tas, An
ingestién de néctar en 1la fuente y la tasa <~
regurgitacién en la colmena permite especular que las
recolectoras, al modular ese parametro trofalactico,
podrian representar a cada receptora, la tasa de
recompensa cncontrada en las flores.

Por otra parte, durante su permanencia en la
colmena, la recolectora puede comportarse también como
receptora de alimento al solicitarlo a otras obreras. la
ejecucibédn y frecuencia de estos contactos de solicitud no
parecen ser, como fue planteado por von Frisch (1965),
para obtener el alimento necesario para el siqguiente
vuelo de recoleccibdn recuérdese que la distancia de 1la
fuente de alimento no varfia a lo largo del experimento ,
sino que se correlacionan con la productividad de 1la
fuente explotada (Fig. 6.3 y 6.41). Puede postularse que,
por medio de este comportamiento, la recolectora ohtiene
informacién sobre la productividad de otras fuentes de
néctar. De ese modo, podria obtener informacién de 1a
riqueza relativa de su fuente, comparando 1lo que ha
recibido con lo que ella transporta en su buche.

Estos resultados muestran que, independientemente de
las condiciones de la colonia, abejas recién llegadas

pueden modular comportamiento trofalactico,
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dependiendo de la productividad de las fuentes que ostan
explotando. Las recclectoras se comportan principalmente
como dadoras de néctar, e.g. contactdndose con muichasn
receptores y descargando el alimento a altas velocidades,
cuando sus fuentes son abundantes (Fig. 6.1 y 6.2).
Mientras que, al regresar de fuentes pobres, se comportan
principalmente como receptoras de néctar realizandn
abundantes contactos de recepcibdn (Fig. 6.3 y 6.14), 1o
que le permitiria recibir informacién de otras fuentes

que estdn siendo explotadas en ese momento por otras

abejas.

4.2. ;C6mo afecta la actividad de forrajeo de la colmena
al comportamiento trofaléctico de la abeja recolectora?
Cambios en 1los factores ambientales vy sociales
pueden descencadenar diferentes respuestas durante el
reclutamiento bajo distintas condiciones (Lincdauer 1954,
Nanez 1970, Seeley 1989, Seeley et al. 1991). FEsto puero
ser vilido para el comportamiento trofalactico, ya que al
aumentar las fuentes competitivas que estan s=iendn
éxplotadas simulté&neamente, menor cantidad de abejas
estdn disponibles en la colmena para recibir alimento, 1o
que explicaria el menor nimero de receptoras que
intervinieron por contacto de entrega (Fig. 6.5). Fstn
sumado a que las tendencias a entregar o recihir alimonto
se correlacionan negativamente con la actividad e

reclutamiento del resto de la colonia (Fig. 5.6.R),
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indicarfa que el "grado de atencién" recibido durante la
permanencia en la colmena podria afectar a 1la abeja
recolectora, disminuyendo su nivel motivacional por
entregar alimento y aumentando su disposicién por recibir
el néctar de otras fuentes, i1.e. a través de contactos de

solicitud.

Estos resultados muestran que la abeja recolectora
podria ser capaz de representar la productividad
"absoluta" de la fuente recientemente explotada a través
del comportamiento trofaldctico, pero que el entorno
social donde éstos se realizan también pueden modular esa
representacidn. De ese modo, la productividad "relativa"
de su fuente determinaria el rol informacional a ejercer
durante el proceso de transferencia de alimento (Fiqg.
6.7). Cuando son explotadas fuentes abundantes, la
probabilidad de emitir informacién seria mayor que la de
recibirla, mientras que en fuentes pobres esto seo
invertirfa. Recolectoras que regresan de fuentes
productividades intermedias podrian cumplir ambos roles
eﬁ forma simultanea durante su permanencia en la colmena.
Por esto, se postula que las recolectoras via trofalaxia,
podrian informar y ser informadas sobre la productividad

de las fuentes explotadas sin la utilizacién de la danza

como canal de comunicacién.
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CAPITULO 6: INTERACCION ENTRE LA DANZA Y LA
DEMORA EN TRANSFERIR ALIMENTO EN ABEJAS
RECLUTADORAS Y SU RELACION CON EL FLUJO DE
AZUCAR DE LA FUENTE DE ALIMENTO

1. Introduccién:

La demora en descargar alimento que las recolectoras
recién llegadas experimentan en la colmena mostrd®
sensible indicador de las necesidades alimenticias e 1,
colonia y de 1la disponibilidad diaria en 1las fuentes«:
(Lindauer 1948, 1954, Seeley 1989, capitulo 3 en estno
trabajo). Las demoras pueden también variar con 1a
productividad de las fuentes en explotaci6tn por las
recolectoras, y en ese caso esas demoras son generadas
por ellas (Seeley 1986, Seeley et al. 1991, capitulo 3).
Ademas, recolectoras dadoras alimentadas con soluciones
de azucar modifican tanto sus tasas de transferencias
como el grado de distribucién del alimento en relacién
con la concentracidén de azilcar y con el flujo de 1a
fuente de alimento (ver capitulos 2, 4 y 5). Todos estos
resultados indican que la recolectora recién 1llegada
podria representar cuantitativamente la productividad de
las fuentes explotadas por medio del comportamientn
trofaléctico.

Sin embargo, abejas danzarinas serfan mucho mAs
eficientes en reclutar nuevas recolectoras hacia

fuentes que las que no danzan (von Frisch 1968). A esto
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debe agregarse que dichas abejas pueden modular el
comportamiento de danza en funcién de la concentraciobon e
azicar de las soluciones explotadas (Esch 1962, von
Frisch 1965, Waddington 1982, Waddington & Kirchner
1992). Ma&s allld de la concentracié4n de néctar, el flnjn
de secrecién en las fuentes de alimento es otra
importante propiedad de las fuentes, que influencia el
comportamiento recolector de la aheja. Que l1a tasa e
recompensa modifica el comportamiento de ingesti6n de 14
abeja recolectora fue ya extensamente analizado (NGfez
1966, 1970, 1971b, 1982a, Varja & Nuaflez 1991), pero no
est& aun totalmente comprendido cémo el flujo de azicar
es representado durante el reclutamiento (Nufiez 1970).

En este marco, se plantea la pregunta si el flujo de
recompensa de la fuente puede modular la actividad de
reclutamiento de las abejas que llegan a su colmena. Esto
serd analizado tanto en los componentes de 1la danza

circular como en el comportamiento &trofallctico en 1a

presente seccién.

2. Materiales y métodos:
En este estudio, tanto el instrumental utilizado
como el procedimiento experimental fueron idénticos a los

va descriptos en el capitulo anterior.
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2.1. Los paridmetros registrados:

Con la ayuda de un grabador magnetofénico se
registrd: 1) el tiempo total de danza, i.e. el tiempo
durante el cual la abeja entrenada realizaba la danza
circular después de cada visita a la fuente artificial,
excluyendo el tiempo invertido en descargar alimento por
trofalaxia; 2) la demora en transferir alimento, i.e. el
intervalo entre el retorno a la colmena de la recolectora

y el comienzo de la primera entrega de alimento.

2.2. Analisis estadistico:

En once dias de medicién, fueron analizados un total
de 216 ciclos de recolecciédn realizados por cinco abejas
diferentes. Los registros se llevaron a cabo entre las
07:00 y las 16:00 horas y los datos fueron analizados con
test de ANOVA de dos factores y componentes principales,

test de ANCOVA y test de G (Sokal & Rohlf 1981).

3. Resultados:

Tanto la probabilidad de danzar, 1i.e. nlimero (e
visitas a la colmena con la ejecucién de danzas / total
de visitas a la colmena (von Frisch 1965), como el tiempo
total invertido en danzar, fueron analizados en relaciétn
con la productividad de la fuente de néctar, medido comn
el flujo de soluciédn de sacarosa 50% p/p eyectado (Figqg.

6.1). La probabilidad de realizar danzas (en estn



experimento las danzas fueron circulares por tratarse de
fuentes cercanas) se incrementd con la recompensa de 1la
fuente explotada (Fig. 6.1.A, test de G). Ya que son
conocidas 1las variaciones interindividuales durante el
comportamiento de danza (Oldroyd et al. 1991, 1993), s~
realizé un andlisis de covarianza con la intencién de
evitar ese efecto al analizar el tiempo total de danza.
También el tiempo de danza se increment o
significativamente con el flujo de azlicar de la fuente
(Fig. 6.1.B, test de ANCOVA).

En el transcurso del dia, y 1luego de realizar
repetidas visitas a la misma fuente, muchas abejas dejan
de ejecutar danzas cualquiera sea la productividad de las
fuentes, como fue observado por von Frisch (1965). Por
esta razébén, los retardos registrados entre las llegadas a
la colmena y las primeras descargas de alimento fueron
separados en tres grupos: (1) demoras de las abe jas
cuando no ejecutan danzas durante su permanencia en la
colmena; (2) demoras cuando las abejas danzan después <icl
primer contacto trofaldctico de entrega; y (3) demoras
éuando las abejas danzan antes del primer contacto.

Ninguna diferencia significativa fue encontrada en
el retardo en entregar entre 1los distintos flujens
utilizados (Fig. 6.2; ANOVA de dos factores, factaor
flujo), pero las demoras si dependieron de la ejecuciédn
de la danza. La interaccién entre el flujo de la fuente vy

la ejecucidédn de danza también tuvo un efecto (Fig. €¢.7,
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ANOVA de dos factores, factor de interaccién, flujo x
ejecuciébn de danza). No hubo diferencias significativas
cuando las danzas fueron ejecutadas durante o después del
primer contacto (primer contacto realizado durante 1la
danza: F=0.378; GL=3,214; NS; danzas realizadas después
del primer contacto: F=0.154; GL=3,214; NS; ANOVA de
efectos principales). Sin embargo, cuando la recolectora
no danzé, la demora en transferir alimento presentd un
abrupto decrecimiento con el aumento del flujo en la
fuente (F=14.05; GL=3,214; P<0.001; ANOVA de efectos

principales) .
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Figura 6.1: A) La probabilidad de danza para abejas
entrenadas al alimentador en relacidén con ol flujo de
solucién de sacarosa 50% p/p secretado (Gaq4;°%91.77,
GL=3, P<0.001, test de G). B) Tiempo total do danza,
medias + ES, realizado por abejas entrenadas en

relacién con el flujo de la fuente artificial (F-6.036;
GL=4,136; P<0.001; ANCOVA) .
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Figura 6.2: Demoras en transferir alimento, medias o
ES, realizadas por abejas entrenadas en relacion con ol
flujo de solucibén de sacarosa 50% p/p producido on 1a
fuente artificial. Circulos llenos: las abeiasz no
ejecutan danzas durante su estadia en la oonlmena;
tridngulos vacios: las abejas danzan después del primeg
contacto trofaldctico; tridngulos Jllenos: las b jas
danzan antes del primer contacto. IL.a correspondionte
ANOVA de dos factores fue: F-2.084;, GL=3,214; NS
(factor flujo de la fuente); F=4.55; GlL.=2,214; I'~0.N]
(factor cjecucién de danza); F~2.65; GL=6,214; I'-0.07

(fact.or de interaccidn, flujo x ejecucidn de danza).
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4. Discusién:

Antes de 1la discusidén de estos resultados deben
realizarse dos consideraciones.

(1) Como ya fue mencionado en el capitulo 1, el
néctar se presenta en las flores en pequeflas cantidades
aunque es producido en forma continua a muy bajas tasas
(Watt et al. 1974, Noflez 1977b). La utilizacién del
alimentador utilizado en este capitulo intenta reproducir
las fuentes naturales, a diferencia de otros estudins que
utilizaron alimentadores que presentaban soluciones de
azucar con flujos ad libitum y que sb6lo permitian la
manipulacién de la concentracién de las soluciones
azucaradas (e.g. Esch 1962; von Frisch 1965; Seeley 1986,
1989; Waddington & Kirchner 1992).

(2) El1 aumentar la concentracién de las soluciones
para controlar 1la recompensa da lugar no sbélo a un
aumento de la cantidad de azlcar ofrecida por unidad de
volumen ingerido, sino también de la viscosidad de 1la
solucién. Esto debe ser considerado cuando se estudia el
comportamiento de danza, ya que es conocido que el solo
incremento de la viscosidad desencadena danzas como asi
también aumenta el nivel de actividad de las recolectoras
durante la ejecucibédn de las mismas, aunque las fuentes
explotadas sean menos productivas (von Frisch 1965). Este
podria ser el caso de las soluciones de sacarosa mas
concentradas, las cuales no serian percibidas por los

receptores gustativos de 1la abeja (Whitehead & Larsen
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1976) . En esta serie experimental se mantuvo constante la
concentracién de azicar de las soluciones, i.e. la
viscosidad fue mantenida constante, y s6élo fue manipulada
la cantidad de solucién de azucar por unidad de tiempo.

Al analizar el comportamiento de reclutamiento en
relacién con el flujo en la fuente, se observa que 1la
probabilidad de danza aumenta abruptamente hasta un flujo
de 1.53 pl/min (Fig. 5.1.A). Ya que se observd un escaso
incremento acdicional con el flujo, es posible que
alrededor de este valor se alcance un flujo de saturacién
para este par&metro de la danza. Por otro lado, el tiempo
de danza también estuvo positivamente correlacionado con
el flujo ofrecido en la fuente (Fig. 5.1.B), sugiriendo
que las recolectoras podrian representar la
disponibilidad del alimento a través del tiempo de danza.

Como fue observado por Lindauer (1948, 1954) en
abejas recolectoras de agua y por Seeley (1986, 1989) en
recolectoras de néctar, la demora en descargar néctar
puede seflalizarle a la recolectora dadora las necesidades
nutricionales de la colonia. Esas demoras no estén
ﬁoduladas por las dadoras, sino que, como Seeley (1989)
puntualiza, es la consecuencia del medio social, el cual
afecta la eficiencia operacional de las abejas rque actuan
como receptoras.

Por otro lado, estudios previos hallaron aumentos de
la demora cuando se explotan fuentes de néctar

empobrecidas (Seeley 1986) o cuando abejas dadora en una
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arena experimental poseen cargas de buche pequefias (ver
capfitulo 3). Estos resultados muestran que la disposiciotn
de la dadora por entregar néctar también depende de la
riqueza de la fuente que se estid explotando. Por 1lo
tanto, la probabilidad de realizar una transferencia de
alimento depende del estado motivacional de los
individuos involucrados, dador y receptor, ya sea para
ofrecer o para solicitar alimento.

Ya que la abeja que llega de una fuente de néctar
puede inducir via trofalaxia a otras obreras a que
retornen a las fuentes previamente explotadas por ellas
(von Frisch 1968), la modulacién de la demora en entregar
en funcién de la recompensa de la fuente tendria un valor
informacional en esos casos (ver capitulo 3). AdemAs, ya
que fuentes "productivas" dan lugar a breves retardos con
la consecuente reduccién del tiempo de permanencia en la
colmena, recolectoras que provienen de fuentes abundantes
podrian retornar mas répidamente a ellas. Asf{, 1a
frecuencia de visitas se incrementa, aumentando no s6lo
la tasa de recoleccib6n individual sino también aumentandon
fa probabilidad de intercambiar informacié4n con otros
miembros de su colonia (Nafiez 1982a, Varja & Nufiez 1991,
1993).

Desde un punto de vista informacional, la
disposicién de las dadoras por entregar néctar puede
afectar la probabilidad de otras obreras de entrar en

contacto con el alimento colectado -como ya fue planteado
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en el capitulo 3-, mientras que la trofalaxia misma puede
ser un canal de comunicacién que "directamente™ informe
sobre algunas propiedades de la fuente como el olor, 1a
concentracién y el flujo del néctar (Ribbands 1955,
Frisch 1965, Seeley 1989, capfitulo 2 y 5 de esta tesis).

Tanto el tiempo de danza como la demora en
transferir resultaron modulados en la colmena, varianrcio
la magnitud de 1la recompensa pero esto se praoduaje
distintos rangos de flujo de alimento, para cada uno de
los par&metros citados. En el rango de altos flujos e
solucidén, a partir de 1.53 pl de soluciédn de sacarosa H50%
p/p / min en este trabajo, se hallé correlacidén con 1la
duraci6tn de la danza; debajo de este flujo, la demora en
transferir parece ser el pardmetro mas sensible. Por 1o
tanto, las recolectoras pueden estimar la productivirla-
de las fuentes que explotan en un extenso rangn de
flujos.

A partir de estos resultados se sugiere que 1la
productividad de una fuente de néctar en términons de
flujo de azlcar encuentra una representaciédn cuantitativa
en la colmena a través de diferentes elementos
comportamentales modulados en funcibén del tiempo, comn
fue el caso de la demora en transferir alimento y (o 1o

duracién de la danza de reclutamiento.
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CAPITULO 7: INTERACCION ENTRE LA DANZA Y LA
RECEPCION DE ALIMENTO EN ABEJAS RECLUTADORAS

1. Introduccién:

Si el comportamiento trofaldctico es un canal rlr
comunicacién ligado a la productividad de las fuentes e
néctar, éste deberia modificar no s6lo el comportamiento
de la abeja recolectora cuando ofrece alimento,
individuo emisor, sino también cuando lo solicita, ~omn
receptor. El andlisis del comportamiento trofalacticro en
una misma abeja recolectora, permite poner a prueba ©sta
hipbtesis, ya que durante su permanencia en 1la colmena,
ésta puede comportarse como dador y receptor de alimento
(capftulo 5 de esta tesis).

Un estudio previo indica que abejas recolectoras
pueden ejecutar danzas después de realizar contactos
trofalacticos de pedido (Nafiez 1970). Esto implica cque 1a
recolectora podria comparar la calidad de su fuente con
otras fuentes explotadas a través de contactos e
recepcibén de alimento y, luego de recibir esa informaci/n
adicional, podria continuar comunicando, a través e |a
danza, las caracteristicas de su fuente.

Teniendo en cuenta estos hechos, se intentara
realizar un andlisis cuantitativo de 1los contactrs e
solicitud de alimento y su interacciédn con la danza e
reclutamiento en funcién de la productividad de 1a fuent o

explotada y de la actividad recolectora del resto de la
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colonia.
2., Materiales y métodos:
En este estudio, tanto el instrumental utiltizadn

como el procedimiento experimental fueron idénticos a los

ya descriptos en los capitulos 5 y 6.

2.1. Los parametros registrados:

Con la ayuda de un grabador magnetofdonian
registraron los siguientes comportamientos de 123 abejn
recolectora arribada a la colmena de observacién: 1) Fl
nimero de contactos de solicitud de alimento realizadns
con duraciones mayores a 1 segundo; 2) la frecuencia <o
danza o dance tempo (segin von Frisch 1965), i.e. el
nimero de giros que realiza 1la recolectora cada 15
segundos de danza circular ejecutados (para 1a
descripci6tn de este comportamiento ver capitulo 1).

Con la intencibén de cuantificar la actividad
recolectora de la colmena durante el periodo e
observacién se registrdé cada 10 minutos el niimero cle

danzas ejecutadas por otras abejas que no visitaban ol

alimentador artificial.

2.2. Anilisis estadistico:

En once dias de mediciédn, fueron analizados un total
de 250 ciclos de recoleccib6dn realizados por cinco abejas
diferentes. Los registros se llevaron a cabo entre las

07:00 y las 16:00 horas y los datos fueron analizados con



123

regresiones 1lineales, andlisis de medidas repetidas vy

test de G (Sokal & Rohlf 1981, Zar 1984).

3. Resultados:

Con la intencién de conocer cbéHmo la solicitud de
alimento afecta a 1la actividad de reclutamiento de 1A
recolectora, se estudié 1la relacibébn entre distintos
par&metros del comportamiento de danza y los contactorn
mencionados. Estos contactos pueden ser obhsaervardns
frecuentemente en abejas que retornan de fuentes

escasas recompensas y en general son realizados luego rin

la descarga del néctar cosechado (ver capitulo 5). Dehido

a eso, el comportamiento de danza de abejas recolectoras
fue clasificado en: 1) antes de realizar contactos de
solicitud de alimento; y 2) después de realizar el primer
contacto de ese tipo. De ese modo, los comportamientns «ln
danza registrados en las abejas adiestradas al
alimentador artificial fueron agrupados en: 1) danzas e
ﬁo presentaron contactos de solicitud de alimento de 1a
abeja danzarina durante su ejecucién; ?2) danzas que =sAln
se llevaron a cabo luego de contactos de solicitud; y )
danzas que presentaron contactos de solicitud durante
ejecucibn.

La probabilidad de ocurrencia de los distintos tipo:s

de danzas descriptas variaron con la tasa de recompensa
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ofrecida en la fuente de alimento (Fig. 7.1). 1Ia
probabilidad de danza sin la realizaci6n de pedidos «le
alimento aumenté con el flujo, mientras que las abe jas
que sbélo ejecutaron danzas luego de solicitar alimento
respondieron en sentido inverso. Por otra parte, pedidos
efectuados durante la danza fueron méds frecuentes durante
la explotacién de flujos bajos en la fuente de alimento.
Para determinar el efecto del primer contacto de
recepcién de la recolectora sobre su posterior
comportamiento de danza, se analizé la probabilidad de
ejecucién de esta Ultima en funciédn de la productividad
de la fuente que esa abeja explota. Crecientes tasas rle
recompensa desencadenaron danzas de reclutamiento mAs
frecuentes 1luego de 1la primera recepcié4n de alimento

(Fig. 7.2).
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Figura 7.1: La probabilidad de danzar para abcejas
&tntrenadas al alimentador con flujos de solucidn «ir
sacarosa 50% p/p variables. circulos vacios: las abe jas
realizan danzas sin solicitar alimento durante n
e jecuciodn (Gadj=20.76, GL=3, P<0.001, test de )
circulos lienos: las abejas sélo ejecutan danvar
después de realizar contactos de solicitud de alimento
(Gadj=7.11, GL=3, P<0.01, test de G); vy tridnqulos
vacios: durante la danza, las abejas realizan contactr.s
de soliicitud (Gadj=~49.71, GL=3, P<0.001, test de ().
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Figura 7.2: La probabilidad de ejecutar (i.e. comonzar
O reiniciar) la danza de reclutamiento luego de
realizar el primer contacto de solicitud de alimnnto en
funcién del flujo de solucidn de sacarosa 50% p/p
producida por Jla fuente (Gadj=50.27, GL=3, P<0.005,
test de G).




En el mismo sentido la frecuencia de danza o dance
tempo (segin von Frisch 1965), DT, fue analizada en
funcién del flujo explotado (Fig. 7.3). Cuando las abejas
reclutadoras adn no han realizado 1los contactos de
solicitud de alimento, el DT se correlaciona
positivamente con la tasa de recompensa explotada en la
fuente (Fig. 7.3, ~circulos vacios, regresi6tn lineal
significativa). Luego de la primera solicitud de
alimento, las mismas abejas reinician la danza y on esto
caso sus DTs no dependieron de la tasa de recompensa
producida por el alimentador (Fig. 7.3, circulos llenos,
regresién lineal no significativa). Aunque no
observaron diferencias en los valores de DT para flujos
abundantes (flujos 3.06 y 7.65 pl/min agrupados: F=0.004,
GL=1,13, NS, an&dlisis de medidas repetidas), los DTs
realizados luego de solicitar alimento fueron
significativamente mayores para flujos bajos (flujos 0.76
y 1.53 pl/min agrupados: F=5.62, GL=1,19, P<0.05,
anédlisis de medidas repetidas) .

Independientemente de la productividad de la fuente
éxplotada, los niveles de actividad en la colmena pueden
afectar la actividad de reclutamiento de las recolectoras
(Lindauver 1954; Seeley 1986, 1989; capitulo 5). 1La
diferencias de medias entre los DT antes (DTA) y los
realizados después de 1la solicitud de alimento (DTD)
fueron representadas para abejas <que explotaron ol

alimentador artificial con un flujo de 1.53 ul/min, en
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funcién del nUumero de danzas observadas en 1la

(Fig. 7.4). Los valores medios de DTs alcanzados

colmena

fueron

inversamente proporcionales a la actividad reclutadora

del resto de la colonia.
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Figura 7.3: La frecuencia de danza (DT), expres
niomero de giros realizados cada 15 segundos de

permanencia en la colmena, en relacién con el f1
solucién ofrecido en la fuente de alimento.

N=33, regresién lineal); @: DT después de sol

acda on
danza,

de abejas que ejecutan ambas danzas durante i

ujo de
O: nr

antes de solicitar alimento (Y=3.43+0.176X, P<0.000%,

icitar

alimento (Y=3.93+0.078X, NS, N=33, regresién lineal).
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4. Discusién:

Durante la primera fase de 1a lan-
reclutamiento, la abeja recolectora realiza
descargas del néctar cosechado. Luego, la recnlaes
comienza a realizar contactos de solicitud de ajin
que poco o nada se supcerponen con los de enlrean
partir de ese momento, la danza puede ser: 1) }
suspendida, 2) o reiniciada, 3) o quo b
los pedidos de alimento, sin la previa ojoencd
primera fase de ésta 2) y 3) son definicda como
fase de danza

Durante la primera fase, el comportamiento e
bien puede representar 1la productividad de
explotada: Tanto la probabilidad de danza (Fia.
circulos vacios), como el DT (Fig. 7.3, circnlos
aumentan con el flujo de la fuente. FEsto no rezulta
al analizar la segunda fase. Ahora,
correlacibébn (Fig. 7.3), o s6lo aumenta hrascamento g
hajos flujos (Fig. 7.1). Estos resultados muestran o
comportamiento de danza se modifica luego de rrali
cbntactos de solicitud de alimento (Fig. 7.3,
llenos). Es decir, 1los contactos de la seqgunida f
también modifican su comportamiento recolector.

51 suponemos que en cada contacto de solicital
recibe informacidn de lo que la colonia estA ouplor:
la abeja recolectora tendria ahora 1la posibili‘lad

comparar la productividad de su fuente con 1a o
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recolectoras de la colmena. De ese modo, abejas -ue
retornan de fuentes relativamente pobres requeririan
informaci6én adicional, i.e. contactos de soliciturd deo

alimento, para iniciar o mantener su motivaciédn para

O

Si1 s

reclutar por medio de la informaciétn de la danza.
fuente fuera comparativamente mejor, volveria a danzar
luego de contactos de pedido, mientras que si fusra peor
no desencadenaria danzas. Esto explicaria por qmé abejas
que retornaron de fuentes pobres ejecutaron la seqgunda
fase de la danza mids frecuentemente que la primera (Fiq.
7.1, circulos 1llenos y triéngulos vacios). Por otra
parte, el hecho de que la segunda fase de la danza haya
sido desencadenada con mais frecuencia después de un <«ole
contacto de recepcién al aumentar el flujo en la fuente
explotada por 1la recolectora (Fig. 7.2), indica aque
fuentes explotadas relativamente mejores requeririan
menos la informacibédn complementaria contenida durante 10y
pedidos de alimento para desencadenar danzas.

Es conocido que la experiencia previa puede influir
sobre el comportamiento de danza, modificando los niveles
dé actividad. Abejas que retornan de fuentes explntarlas
durante largo tiempo, disminuyen, en las sucesivas
visitas, sus niveles de actividad al danzar (Schweiger
1958). También ciertos pardmetros de la danza pueden ser
modificados al regresar de fuentes con programas
variables de recompensa (Richter y Waddington 19973).

Durante la permanencia en 1la colmena, pueden existir



estimulos que modifiquen los niveles de actividad
previamente alcanzados. Aumentos en la persistencia de 1a
danza luego de pedidos de alimento fueron observados

abejas que retornaban de fuentes pobres en néctar (Nuferx
1970). Sigquiendo en esta linea, los experimentos aqui
presentados muestran que durante la recepcién de alimento
la reclutadora puede 1llegar a modificar efectivamente
otros paré&metros de su comportamiento de danza. F1 dance
tempo (DT), por ejemplo, pudo ser modulado por  1a
recompensa de la fuente explotada durante la primera fase
de danza, pero poco o nada durante la segunda fase,
cuando se recibe alimento (Fig. 7.3). Durante la segunda
fase el DT se mantuvo con valores elevados para flujns
altos, similares a 1los de 1la primera fase. Por el
contrario, para flujos bajos, los valores de DTs furron
significativamente mayores durante esta seqgunda fase.
Esto puede interpretarse como que la reclutadora que esté
poco estimulada por su fuente, al recibir informacibdn de
otras fuentes muy pobres por la época del afio en que se
realizaron estos ensayos, incrementa su motivacibdén por
r.eclutar hacia su fuente, lo que se manifiesta en 1Ia
amplificacién de la danza reiniciada. Cualquiera sea el
flujo explotado, el DT de la danza en la segunda fase
alcanza niveles que son similares a los obtenidos en los
flujos mads abundantes durante 1la primera pero nunca
mayores, lo que sugiere que el DT de 1la danza ha

alcanzado un nivel de saturacién en la segqunda fasec.



La segunda fase de 1la danza parece también ser
afectada, independientemente de la fuente explotada, por
cambios en los niveles de actividad recolectora de 1a
colonia (Fig. 7.4). Cuando la entrada de néctar en la
colmena es pobre, i.e. cuando son poco frecuentes las
danzas, el wvalor relativo de 1la productividad «de~l
alimentador seria mejor en comparaciédn con otras fuentes
explotadas por el resto de 1la c¢olonia, y por ello
generaria un mayor nivel de actividad de reclntaminonto
durante la segunda fase de danzas. Por el contrario,
cuando la entrada de néctar en la colmena es abundante,
los niveles de actividad de la abeja durante la segunda
fase de su danza alcanzan niveles de actividad que =son,
incluso, menores a los registrados previamente. De este
modo, y a Jjuzgar por su actividad de reclutamiento al
danzar, la abeja recolectora de néctar puede representar
la productividad de su fuente durante la primera fase de
la danza. Durante la segunda fase, luego de compararla
con otras que estin siendo explotadas en ese instante,
podria estimar su productividad "relativa" que tendria sn

expresiébn al retomar la danza de reclutamiento.

Estos resultados muestran que la trofalaxia
efactivamente actta comd un canal de comunicacién, ya que
modifica el comportamiento de 1la abeja recolectora y
permite modular su actividad de reclutamiento, de acuerdo

con la productividad de las fuentes de néctar explotadas.
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Asi, por medio de la trofalaxia, las recolectoras que
regresan de una fuente de alimento podrian informarse vy
comparar las productividades de 1las fuentes que estan
siendo explotadas por ellas y otras abejas de la colmena
sin la necesidad del seguimiento de otras danzas de

reclutamiento (ver von Frisch 1968).
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CAPITULO 8: CONCLUSIONES GENERALES

Los resultados presentados en este estudio muestran
que las abejas recolectoras pueden utilizar por lo menos
dos tipos de comportamientos como canales de comunicacidn
para transmitir informacién asociada con la productivicari
de las fuentes explotadas. Estos son: 1) la transferencia
de alimento o trofalaxia y 2) la danza de reclutamiento.

Esta afirmacidén es sustentada por los experimentos
desarrollados tanto en arenas experimentales (capftulos
2, 3y 4), como en la colmena (capitulos 5, 6 y 7).

Los experimentos reallzados en
experimentales, si bien no representan 1las condiciones
naturales, permitieron realizar una cuantificacién mAs
precisa de algunos parédmetros de 1la transferencia dn
alimento analizados. Esto por otra parte, permiti®
trabajar bajo situaciones m&s rigurosamente controlacias,
minimizando asi el numero de variables que podrfan
intervenir o afectar los procesos en estudio.

Los resultados presentados bajo estas condiciones
experimentales permiten concluir que la abeja recolectora
de néctar puede modular su transferencia de alimentn en
funcién no sélo de su carga de buche, sino también el
programa de carga. Esta modulaci6én se observs al analizar
la tasa de transferencia de solucién azucarada (capitulo

2). Los flujos del alimento intercambiado dependieron
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tanto del volumen como de la concentraciédn de la soluciotn
azucarada transportada en el buche de la abeja dadora,
pudiendo ser esta una sefial efectiva para la receptora
sobre la productividad de las fuentes de néctar. También
es interesante seflalar que, de los resultados obtenidos
en el capitulo 2, pudo observarse que las cantidacdes
transferidas por contactos trofaldcticos dependieron
esencialmente de la cantidad de azucar cargada,
independientemente del volumen o concentracidn «d«de 1a
solucibébn ingerida. Esto sugiere que la entrada sensorial
gustativa del sistema de control de la ingestibén en la
abeja Apis mellifera seria 1la tasa de ingestidén de
azucar, medidas en moléculas de azlcar por tiempo.

La motivacibén de 1la abeja dadora por entrar en
contacto trofalédctico con la receptora resultd§ también
dependiente, no sélo de la carga de buche alcanzada y el
tiempo invertido en colectar el alimento, variables que
estan directamente relacionadas con la productividad dn
las fuentes de néctar, sino también de wvariables
ambientales, como la hora del dfa (capitulo 3). Pudo
fambién establecerse que el alimento no es transferido en
su totalidad durante el primer contacto trofaldictico
(capitulo 2), sino que es distribuido entre un numero
variable de receptoras, con cierta dependencia (el
volumen y concentracidén de la carga transportada por las
dadoras (capitulo 4). La tasa de transferencia, el grado

de reparto del alimento y el nOimero de receptoras
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involucradas en el proceso de transferencia alcanzaron
valores madximos en el rango de concentraciones de 30 H0%
p/p de soluciones de sacarosa (capftulos 2 vy 1),
mostrando que seria éste el rango mids apropiado para la
recoleccibébn de néctar en la abeja.

Algunos de los resultados obtenidos en el estudio de
los parédmetros del comportamiento trofaldctico en 1la
arena experimental fueron corroborados en la colmena
(capitulos 5 Y 6). Bajo esta nueva situacion
experimental, abejas recolectoras modularon no sdlo su
comportamiento de entrega, sino también de recepcidn de
alimento, en funcién de 1la tasa de flujo de azicar
ofrecida en un alimentador artificial (capitulo 5). Las
frecuencias de descargas y las tasas de transferencias
registradas se incrementaron con la tasa de recompensa en
la fuente, aumentando de este modo la probabilidad de que
las otras obreras que se encuentran en la colmena reciban
informacién sobre dichas fuentes. La frecuencia ‘e
recepciones también se modificé con la disponibilidad de
alimento, alcanzando valores midximos en fuentes que
ﬁresentaban recompensa reducida para 1la recolectora.
Desde un punto de vista informacional, esto le permite A
la recolectora recibir mayor cantidad de informacién
sobre otras fuentes de alimento y asi evaluar 1la
productividad "relativa®™ de su propia fuente. J.as
variaciones en el comportamiento trofaldctico de la abeja

recolectora no dependiéb exclusivamente de 11
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productividad de su propia fuente, sino también de 1a
actividad de forrajeo del resto de las recolectoras, que
es la que determinarfa la productividad relativa de esa
fuente de néctar (capitulo 5).

También fueron registrados cambios cuantitativos
importantes en la danza de reclutamiento ejecutada por 1a
abeja al regresar del alimentador artificial (capitulo €
y 7). Distintos parémetros de la danza, como 1A
probabilidad de ejecucibén, el tiempo de danza vy
frecuencia, dependieron directamente del flujo encontradn
en la fuente de alimento. Estos resultados indican que 1la
danza podria también representar la productividad cde las
fuentes de néctar.

Entre la trofalaxia y la danza de reclutamiento han
sido observadas interacciones al analizar diversos
pardmetros de ambos comportamientos. Por ejemplo, 1la
demora en transferir alimento, que fue analizada también
en la arena experimental (capitulo 3), exhibié cambios en
funcién de la tasa de recompensa s6lo cuando la danza no
fue ejecutada por 1la recolectora (capftulo 6). Las
ﬁayores variaciones de ambos parlmetros comportamentales
se registraron en los extremos opuestos del rango de
flujos analizados -i.e. maximas demoras para flujos bajers
y breves en las altas tasas de recompensa, siendo inversa
la situacibén para los parémetros de danza cuantificados
Esto permite concluir que las recolectoras pueden estimar

la productividad de 1las fuentes que explotan en
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extenso rango de flujos.

Otro caso de interacciétn fue observado entre 1la
danza de reclutamiento y la solicitud de alimento 1llevadn
a cabo por la misma abeja recolectora (capftulo 7). Una
estrecha relacién positiva entre la frecuencia de danza vy
la tasa de recompensa fue observada mientras la abeja
recolectora ofrece alimento. A partir de la fase der
pedidos de alimento, las frecuencias de danza no quarcdan
tal relacién, incrementdndose para los flujos mAs hajns,
Esto, junto con otros pardmetros de la danza que fueron
analizados en el capitulo 7, muestra que los contactos de
solicitud de alimento modifican el comportamiento de la
abeja recolectora. También se observaron cambios en el
comportamiento de danza al cambiar la actividad
recolectora de la colonia que se pone de manifiesto en el
namero de danzas del resto de la colonia. De aqui se
postula que esos contactos de pedido ejecutados por 1la
abeja le permitiria comparar 1la productividad de su
fuente con las que est&n siendo explotadas por otras
recolectoras.

En resumen puede afirmarse que la trofalaxia es un
canal de comunicacién asociado a la productividad de las
fuentes de néctar, ya que a través de ella se puede
alterar la probabilidad de presentacién de un patré$n de
comportamiento dado en el individuo receptor, que en este
caso se manifiesta en cambios en 1la danza de

reclutamiento. Cambios graduales en los comportamientos
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trofalfcticos y de danza indican que ambos canales de
comunicacién pueden ser modulados por la productividad de
las fuentes de néctar, caracteristica ésta que no es
medida en valores absolutos por la abeja sino relativos a
condiciones externas; como la hora del dfa, actividad de

recoleccién de la colonia, etc. (capitulos 3, 5y 7).
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