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CAPITULO 1 : INTRODUCCION

1. Introducción general:

1.1. E1 concepto de sociabilidad:

La abeja doméstica italiana Apis melJifnrn lír

Spinola (Clase Insecta, Orden Hymenoptera, Snpnrfnmilia

Apoidea, Familia Apidae, Tribu Apini [Michnnnr |”f“|)

definida, junto con las hormigas, termitas,

otras abejas, como un insecto social. El vnnrnptl. du

sociabilidad implica determinadas características, zinndw

éstas: 1) 1a cooperación de varios individuos

cuidado de la cria; 2) la superposición de por lo mnnnx

dos generaciones, de modo tal que la descendencia pundu

asistir a Sus progenitores en algún periodo de su vida;

3) la división reproductiva del trabajo, lo cual requinrn

la coexistencia de individuos fértiles y otros esterilnv

(Wilson 1971). Con respecto al punto (3) tres qrupns dv

individuos con especializaciones morfológicas

comportamentales (definido comocastas según Holldnhlnr

Wilson 1991) coexisten en colonias de Apis mnllifnrn:

reina, zánganos y obreras.

1.2. La división temporal de tareas y su correlato

glandular:

Uno de los aspectos más importantes que hnvnn I»

realización de tareas cooperativas está hasndvn



existencia de una división 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 realización simultánea IM

esas tareas. Las abejas, además de las castas estables

mencionadas, poseen dentro de las obreras lo que wiïsn

(1971) define como castas temporales. Las diferentes
actividades a realizar se correlacionan con: 1) la "dad

del adulto; y 2) con cambios glandulares y hormonales

(Lindauer 1961, Seeley 1982). Es asi que obreras

juveniles, las cuales realizan tareas de limpioza,

cuidado de la cria y construcción de panales, poseen un

gran desarrollo de la glándulas mandibularnfi,

hipofaríngeas y cerisigenas, las cuales alcanzan

máximo desarrollo entre los dias 5 y 15 de 1a vida 4"!

adulto (Winston 1987). Pasado ese periodo, las glándnïar

mencionadas comienzan a atrofiarse. Se desarrolla ahora

1a glándula del aguijón, que produce y almacena

sustancias que actúan como señales de alarma para o]

resto de la colonia, como asi también venom".

correlacionado con estos cambios fisiológicos, la:

obreras despliegan su función de guardianas en 1a entrada

de la colmena (Lindauer 1961, Winston 1987). En la última

etapa, luego de una pérdida importante de masa corporal

por reducción del tejido adiposo, las obreras comienzan a
realizar tareas de recolección de sustancias esencialnn

para la colmena, las cuales se llevan a cabo cn nl



exterior. A través de esta actividad, las obreras

colectan: 1) polen y néctar, alimento de larvas

individuos adultos; 2) agua, que además de servir nn ln

preparación del alimento es con lo cual roqulnn la

temperatura de 1a cria; y 3) resinas, sustancias

obtenidas de vegetales que son utilizadas on ln

construcción y reparación de la colmena (von Frisvh

1965).

Es importante destacar que todas las actividndns

anteriormente mencionadas no son rígidas y pueden osrnr

afectadas por: 1) cambios internos, e.g. descensa nn nl

número de individuos de una casta temporal (Rósch 107”,

Seeley 1989); o 2) cambios externos, e.g. bruscos cambios

de temperatura dentro de la colmena o grandes varinrionnv

en las reservas de alimento disponibles (Lindauer 1054,

Seeley 1986, 1989).

El presente estudio se circunscribirá a!

comportamiento de la abeja recolectora de néctar.

á. La recolección de néctar en la abeja doméstica:

La actividad recolectora también presenta

división de actividades entre obreras que abandonan In

colonia en búsqueda de las fuentes de alimento y ohrnrnu

que permanecen en la colmena y que son orientadas hacia

las nuevas fuentes descubiertas (von Frisch 1965). Por I

tanto, la eficacia en la explotación del alimento dcpnndn
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no sólo del comportamiento recolector individual, sinH
también de la eficacia en la transferencia de información

acerca de las nuevas fuentes (von Frisch 1965, Núñn:

1970, 1982a). Hasta el presente no se vonovn in

existencia de individuos que sean capaces de "percibir"

las necesidades alimentarias de la colonia ni de aquellos

que dirijan 1a actividad recolectora (Seeley 1986, 109°,

Goss et al. 1989, Seeley et a1. 1991, Jaffe y Pnnnnhnurw

1992). Bajo este marco, entender cuáles son y

funcionan los mecanismos de control e integración qnn

hace que los individuos respondan con acciones apropiadas

a1 estado y a los requerimientos de 1a colonia como un

todo, son preguntas que aún quedan sin respuesta en nl

estudio del comportamientosocial de estos insectos.

2.1. Aspectos individuales:

A1 salir de la colmena en búsqueda de néctar Inw

abejas recolectoras disponen de una gran cantidad 40

información que resultará fundamental para pudor

orientarse. Aparte de las variables climáticas, que

determinantes en 1a regulación de los ritmos de actividad

durante 1a recolección de alimento (von Frisch 1965,

Núñez 1977a), existen otras claves ambientales qnn

fundamentales para la orientación en el exterior (vvn

Frisch 1965). Las claves olfativas emanadas por la"

flores y por la propia colmena aportan información que nn

de suma importancia para la orientación durante 1nd
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vuelos de recolección (von Frisch 1965, Ribbands 1051,

Wenner y Wells 1990). También, numerosos estudin"

muestran cómola utilización de claves espectrales,

la luz polarizada y la luz ultravioleta de la hÓVndn

celeste, junto con los colores de las flores (Wohnnr

1981, Menzel 1985), son utilizadas para el mismo fin.

Al comenzar la explotación de una nueva funnro rw

néctar, la abeja recolectora también obtiene otro rip” dm

información sobre la fuente descubierta que son YPCÍhÍÜJW

por vía gustativa. Esta entrada sensorial le pormifn

percibir concentraciones de néctar en un ranqn muy

amplio, y por ende, estimar la riqueza de la fuentn qu"

está explotando (Whitehead y Larsen 1976).

2.1.1. El concepto de productividad y rentabilidad:

Para analizar el comportamiento recolector

indispensable identificar parámetros comportamentnlnn

cuantificables, y por ello es importante definir
previamente dos conceptos ligados a dicha actividad. Fs'n

es: qué se entiende por "productividad de una fuente dv

nectar" y por "rentabilidad de una fuente" mientras nn

explotada por la abeja. Definiendo productividad

rendimiento de azúcar en función del tiempo y

rentabilidad como la ganancia neta obtenida que rosnlin

de restarle a la productividad el costo para realizar In

recolección y llevar' a la colmena la carga de azúcr
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Este costo se puede medir como el azúcar consumido para

este trabajo.
2.1.2. El control del flujo de azúcar de In fuenrn

explotada:

El néctar en las flores se encuentra en pequeñnv

cantidades, pero es continuamente secretado a muy hninr

tasas (Watt et al. 1974, Núñez 1977b, Vogel ¡091). A

partir de estas observaciones se infiere qu"
realizar un análisis cuantitativo de la recolección du

néctar en la abeja Apis mellifera es de suma importancia

trabajar con diseños experimentales que representen

intenten imitar una situación natural. Esto ha podido nnr

realizado gracias al desarrollo de alimentadoren

artificiales de flujo regulado que permiten controlar dv
manera precisa la cantidad de azúcar ofrecida por unidad

de tiempo (Núñez 1971a). Dichos alimentadores reproducen

asi flujos de néctar que son similares a los secretndos

por fuentes naturales (Núñez 1977b). La mayoria de los

utilizados hasta el presente se diferencian de éstos pHr
ofrecer soluciones de azúcar sin control del fluio (0.a.

von Frisch 1965, Seeley 1986, 1989). El control an. esta

variable es de suma importancia si se intenta analizar e]

comportamiento recolector de la abeja, ya que en

contexto afectado por 1a motivación —comoes el caen du

la recolección—, el control de la recompensa ofrecida

dentro de los rangos de trabajo del animal en condiciennn

naturales es de fundamental importancia para una adecuada
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cuantificación del comportamiento estudiado (Mc Parland

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

2.1.3. Los rangos de trabajo durante 1a recolección do
néctar:

Con los alimentadores antes mencionados pudo

definirse, para soluciones de sacarosa 50% p/p, CHntY“

rangos de flujos de solución ofrecidos por la funntn quo

se correlacionan con diferentes respnnstnn

comportamentales de la abeja recolectora (Núñez 1966,

197lb, 1975): 1) en el primer rango, flujos mayores 40

60-65 ul/min, la disponibilidad de solución ofrecida

excede el umbral perceptual de la abeja. Sólo la

participación de otras abejas reclutadas a la (monto

permiten estimar la productividad de la fuente do

alimento. En este caso el número de abejas reclutadas y

la carga de buche promedio alcanzada durante Jn

recolección son parámetros comportamentales

correlacionados con dicha productividad (Núñez 1971b). 2)

En el segundo rango, entre 60-65 ul/min y 8u10 ul/mín, ln

recolectora estimaria la productividad a través del

tiempo necesario en llenar su buche, que es entre 1 y 7

min según la tasa de flujo de la fuente en cuestión

(Núñez 1966). 4) En el tercero, entre 8-10 y 0.3 ul/min,

existe una correlación positiva entre el flujo de In

fuente y la carga de buche alcanzada (Núñez 1966,
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1982a). 4) Finalmente para el cuarto rango, por debajo do

0.3 ul/min, se encontró una dependencia cuantitarirr

entre el flujo y la pausa entre visitas (Núñez, datos nn

publicados). Para otras concentraciones de solución

azucaradas los valores de flujo de solución están

correspondientemente desplazados.

2.1.4. El intercambio informacional Como hírórvwír d»

trabajo:
Es importante destacar que para el tercer rango dv

trabajo, donde existe una correlación entre el flujo dn

la fuente y la carga de buche, otras variables, como en

el caso de 1a distancia colmena-fuente, afectan nl

comportamiento recolector (Núñez 1982a). Al aumentar ln

distancia, el tiempo de visita en la fuente se incrementa

para un mismo flujo y consecuentemente se incrementa ln

carga de buche. Estos resultados junto con aquellos que

mostraron que abejas con el buche parcialmente ¡Innn

también reclutan nuevas recolectoras, produciendo ln

disminución de su propia carga de buche (Núñez 197Hfl,

dieron origen al planteo de una hipótesis, llamada dn]

intercambio informacional (Núñez 1982a, Varjú y Húñn:

1991, 1993). Esta postula que existe un compromiso de ln

abeja recolectora entre el nivel individual y socia] cnyn

resultado es que la rentabilidad de 1a fuente sea óptima

para el' grupo recolector. La abeja sería

ineficiente transportador de néctar, al cargar menos



buche, sino que eso le posibilita aumentar el intercambio
de información con la colmena. Con la disminución dn la

carga se observa también el aumento de la frecuencia dm

viajes, lo que incrementa la frecuencia de contactos con

la colmena y por ende la probabilidad de intercambiar

información sobre fuentes explotadas simultáneamente por

otras abejas (Núñez 1982a).

Es importante destacar que otros autores plan'nav

otra hipótesis basada en un modelo de optimizacion

energética individual (Schmid-Hempelet al. 1985). Esta

postula que, aunque la abeja no maximize su rentabilidad,
si es eficiente individualmente si se define a la

eficiencia como la energía neta ganada por unidad de

energia gastada. Sin embargo, trabajos experimentales qnn

analizan el metabolismo en abejas recolectoras no avalan

los supuestos de dicha hipótesis (Núñez 1974, Baldorrama

et al. 1991).

2.2. Aspectos sociales:

2.2.1. El concepto de comunicación:

El análisis de la recolección de alimento implhn

conocer también cuales son y cómo funcionan los canales

de comunicación involucrados. Para ello es importanrn

definir previamente el concepto de comunicación. Sor

Hawkins y Myrberg (1983) es definida como "la

transferencia de información entre un individuo emisor y

otro receptor, en donde ambos concuerdan y cooperan nnn
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el significado del mensaje transmitido". Esta ocurrn

"cuando la acción o clave dada por un organismo hr

percibida, alterando la probabilidad de ocurrencia dc un

patrón de comportamiento en otro individuo de mnnnrn

adaptativa a uno o a ambos participantes" (Wilson 1°7“).

Otra caracteristica importante de la comunicacion

biológica es que debe estar "mediada por señales,

información sensorial, más que por factores físicos

tróficos o por información genética" (Dusenbery l“°2).

2.2.2. Canales de comunicación involucrados durante In

recolección:

2.2.2.1. La transferencia de información sobre Jn

ubicación de la fuente de néctar:

La abeja mellifera es uno de los mejores modelns

para el estudio del comportamiento social debido n qun

gran parte de éste es desarrollado en la colmena. Es ya

c0nocido que la abeja Apis mellifera posee diversos

sofisticados canales de comunicación para informar
caracteristicas de las fuentes de alimento (von Frisvh

1965).

Dentro de los canales de comunicación que estan

sociedades poseen, el más conocido es la danza dn

reclutamiento (von Frisch 1965). A través de 09th

comportamiento estereotipado, que las recolectorns

realizan al regresar de una fuente de alimento,

transmitiria información sobre distancia y dirección dm



las flores visitadas (von Frisch 1965). Dos tipnw rh

danzas han sido descriptas:

(1) En la danza del contoneo o danza en ocho (Fin.

1.1.A) Ja recolectora realiza una caminata recta subi" n'

panal, mientras mueve su abdomen hacia los lados "un

frecuencia de 13-15 Hz. Luego de este recorrid",

pecoreadora camina en circulo volviendo a retomar l

caminata recta, repitiendo e] comportamientoanrn'i"!

mismo tiempo producen sonido, el cual es produvidw

frecuencia de 250 Hz y pulsado a una frnvunnvia ww

repetición de 30 Hz. Este comportamiento se repito w:

veces y su trayectoria toma la forma de un och”.

duración del sonido en la parte recta de 1a «hnz:

asi también la trayectoria recorrida y su duración harán

correlacionadas positivamente con la distancia dn
fuente (Wenner 1962, von Frisch 1965). También ol

con respecto a 1a vertical -es importante mencionar qu“

1a abeja danza sobre panales ubicados en la pflsi0‘¿n

vertical- se correlaciona con el formadoentre el sn], Ia

colmena y la fuente (von Frisch 1967, Gould 197€).

Durante el contoneo, la reclutadora realiza una intnnwa

vibración de sus alas que genera un flujo de aire en n'

campo cercano de 1 m/s y una intensidad de sonido Jn 1""

140 dB (Michelsen et a1. 1987). Mientras ésta se 01""H'H,

las abejas seguidoras generan vibraciones quo

transmiten por el sustrato -de 320 Hz" que producen

respuesta de freezing en la danzarina, la "un!
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detiene, posibilitando asi la transferencia del nliwnnv

recolectado en la fuente, i.e. trofalaxin (Hivhnlvvn

al. 1986).

(2) Otro tipo de danza es la danza circular (Fiw.

1.1.B), la cual es ejecutada cuando la rnvn!nv!
retorna de fuentes de alimento cercanas a la vnlwnnu

(menores de 100 m en esta raza de abejas). Sohro n' vnnu‘

realiza intensos movimientos en círculo a fnvny

contra de las agujas del reloj. Comoen la danza nn “ch”

durante su realización son emitidos sonidos sin rywvu:

vibraciones a nivel sustrato. El ángulo entre nl ¡”nn

vertical y el lugar donde estos sonidos se omitnn

correlacionan con la dirección de la fuente, haciéndwrn

por esto también comparable a la danza an"rir'n

anteriormente (Kirchner y Lindauer 1988).
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Figura 1.1: A) Abeja recolectora e jocntanrlñ In rimp
del contoneo o en ocho sobre un pana l; B) r'ñ(_‘r\1rw‘?'y»
roaHzaan-o 1.a danza circular. (Dilij (¡o wm Hi. w‘v
1965).
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La pregunta clave al analizar la danza ns 'vh

esa información puede ser utilizada por las nrrnr nlnï‘

recolectoras para orientarse hacia la fuente. Eutu4iwv

experimentales cambiando las posiciones de las fnnu'v"

analizando el reclutamiento, así como la utilizavifin du

danzarinas robots (von Frisch 1965, Gould 1975, Hi"h“¡“vu

et al. 1989, 1992), permitirían aceptar ln hipótnr’w qu“
la danza informa sobre la ubicación de ln

descubierta. Según von Frisch (1956) pnstulú, nntn

comportamiento sería un "lenguaje" ya qUe ln

utilizaría un sistema de símbolos, aunque otros nntvvnw

plantean que no tendria valor simbólico porque la rhnr:

puede ser vista como una aproximación miniaturizadn dnl

vuelo recién efectuado dentro de la colmena (Dnsnnhnrï

1992).

Tmportante es destacar que otros autores plantean

que si bien existen correlaciones entre el comportaminnrn

de danza y el lugar de la fuente, esta informHPÍñn nn

seria utilizada por las receptoras. Las funntnr

alimento serian encontradas por una búsqueda al

está basada en su gran capacidad para oriontnrrv

olfativamente (Wenner y Wells 1990).

2.2.2.2. La transferencia de información sobre

productividad de la fuente de néctar:
La comunicación dentro de una sociedad de insv"'”'

no está dada, en general, por procesos de tipo "toda
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nada" donde una señal genera una respuesta cnmpnrtnmnn'nl

fija (Hólldobler y Wilson 1991). La mayoría de

canales de Cómunicación utilizados por los

sociales se basan en la emisión de señales análnqn ,

graduales, que pueden ser amplificadas o amnrtiqunlnr

según estímulos externos (Lindauer 1990). Este ripx «M

comunicación se la define como modulada y su duraciñn e

intensidad dependen del estado motivacinnnl del

La emisión de la señal afectará la prohnhililnd dv

reaccionar del receptor a otros estímulos, pnqun

influencia, también, el estado motivacionnl de

(Hólldobler y Wilson 1991).

Un ejemplo de comunicación modulada es ln dnnra dm

reclutamiento, ya que ésta varía en su amplifhh

función de estímulos externos, como lu"

características de las fuentes de néctar. Ahnïnn

reclutadoras modifican sus niveles de actividad (Mvnnln

la danza, ya sea de contoneo o circular, en función d" In

concentración de soluciones de azúcar ofrecidas (Frnh

1962, von Frisch 1956). Fuentes más ricas en azúcar

representadas en la colmena con danzas más activ: ("en

Frisch 1965, Waddington 1982, Waddinqton y Kirrhntv

1992). Algunos de estos estudios son sólo descripviwnv“

no cuantitativas sobre mayores o menores nivhlnu du

excitación de las exploradoras al regresar a ln "HlWHNJ,

y por ende, poco cuantificables, mientras qnn “lun”

registran tendencias sin siqnificancia runnulhdha
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Importante es mencionar que estos trabajos se realizaron

con fuentes de alimento que ofrecían soluciones

flujos ilimitados de azúcar, es decir, sin control del

mismo. Esta situación no sólo no representa a la natural,

sino que no permite un adecuado control del estado

motivacional del animal (Mc Farland 1971), que on

fundamental al estudiar un canal de comunicacion

modulado. Por esto, podemos afirmar que la informacion

que se posee sobre los mecanismos utilizados para

transferir información sobre la productividad de las
fuentes de alimento es aún escasa.

Si puede afirmarse, en cambio, que la eficiencia del

reclutamiento, i.e. número de abejas reclutadas a la

fuente, depende de la productividad de ésta, tanto en
términos de concentración de azúcar (von Frisch 1965),

comodel flujo de néctar a concentración constante (Núñnr

1971).

Si se analiza un ciclo recolector, se pueden

considerar los pasos siguientes: a) la abeja vuela hasta

el lugar de la fuente; b) con su proboscis liba el néctar

acumulado en la flor, el cual lo ingiere accionando la

bomba de ingestión; c) lo almacena en el buche; d) vuela

de flor en flor repitiendo los pasos de b a c; e) vuela

de regreso a 1a colmena. Cuando llega a la colmena

transfiere el néctar cosechado a sus compañeras, a trnvñs

de contactos bucales directos para luego salir nuevamenrn

al próximo vuelo de recolección.
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Por esto puede suponerse que no sólo la danza

estaria involucrada en el reclutamiento de nunvan

obreras, sino también el mecanismo do

ingestión/regurgitación de la solución azucarada

._.
recolectada, es decir, el conocido comotrofaláctico, o
cual será desarrollado más adelante.

Debe ser mencionado que durante la recolección de

néctar en las flores también actúan canales dv

comunicación que utilizan señales olfativas, i.c.

feromonas. Estas son producidas en 1a glándula de

Nassonov, que está ubicada en el séptimo tergito

abdominal y cuyo principal componente es el geraniol,

sustancia que también está presente en las flores

(Snodgrass 1956, Boch y Shearer 1962). Esta glándula es

expuesta durante la recolección en fuentes de néctar

particularmente atractivas con la consecuente emisión de

la feromona (Free y Williams 1972), dependiendo su tiempo

de exposición de la recompensa de la fuente explotada

(Pflumm 1969, Núñez 1971). Otros ensayos mostraron que

cuando esta glándula es ocluida la eficiencia reclutadora
es menor (von Frisch 1965).

3. El comportamientotrofaláctico:
3.1. Definición:

A la trofalaxia se 1a define como 1a transferencia

de alimento liquido que se produce entre individuos de la
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misma C) de diferentes castas dentro de una colonia de

insectos sociales (Wheeler 1918, 1923; Wilson 197]). Esta

puede ser de tipo estomátodegl, esto significa que los

individuos dador y receptores de alimento se contactan

bucalmente, transfiriéndose el alimento; o proctodeal, en

donde el dador entrega por via anal sustancias líquidas a

otros receptores que lo reciben a través de sus órganos

bucales (Wilson 1971). Mientras que a través de la

estomatodeal se transfieren alimentos y sustancias

químicas, la proctodeal, que se realiza en colonias de

termitas, es el mecanismopor el cúal son distribuidos

flagelados simbiontes capaces de degradar celulosa y que

han sido perdidos durante la ecdisis (Grassé 1946).

La transferencia de alimento es fácilmente

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: Grassi y Sandias 1893; en

hormigas: Wheeler 1918). También, muchos autores han

elegido este comportamiento comovariable para determinar

el grado de sociabilidad dentro de los insectos sociales

(Wilson 1971, Hólldobler y Wilson 1991, Hunt 1982, Kukuk

y Crozier 1990, Kukuk 1992), ya que sociedades de

Himenópteros con altos niveles de cohesión y organización

social utilizan estas interacciones para la distribución
de sustancias esenciales para el mantenimiento y
crecimiento de sus colonias.
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3.2. El proceso de transferencia de sustanciss:

3.2.1. Componentesdel aparato digestivo involucrados:

La mayoria de los insectos sociales que poseen

trofalaxia estomatodeal más elaborada (desde aquí

simplemente será llamada trofalaxia) presentan un elevado

desarrollo del proventriculo que permite que e] alimento

almacenado en el buche sea fácilmente regurgitado (wilson

y Eisner 1957). Eisner (1957) propone que esa es Ia

caracteristica morfológica más importante que determina

la realización de este complejo comportamiento social. El

proventriculo posee una válvula presente en el sistema

digestivo de algunos insectos y controlada por el sistema

nervioso vegetativo. El accionar de esta válvula depende

del estado motivacional del animal, implicando que el

sistema nervioso central ejerce también un rol en dicho

control (Dimant de Fischbarg y Núñez 1970, Núñez y

Quesada 1971). El proventriculo separa el buche del

ventrículo (mesenterón) y según algunos autores, no sólo

es un elemento componente del aparato digestivo sino que

divide dos niveles de organización: el social del

individual (Wilson 1971, Hólldobler 1977). El buche, quo

se encuentra en la parte anterior del aparato digestivo,

es un engrosamiento del esófago. Ambos, esófago 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). El hncho

cumple 1a función de almacenar el alimento recolectndn

para luego ser transferido por regurgitación a otros

individuos de la colonia. Este "estómago social" {no

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 qnn

por él fluye no sólo alimento para toda la colonia sino

también sustancias que actúan como mensajeros químicos,

i.e. feromonas (Velthuis 1985, Robinson 1985). Parte del

alimento almacenado en el buche atraviesa ol

proventriculo e ingresa en la parte media del intestino,

el ventrículo o mesenterón. A partir de a]lí, las

sustancias pueden ser asimiladas por el organismo

(Snodgrass 1956).

3.2.2. Descripción y dinámica de la trofalaxia:

Los contactos trofalácticos (Fig. 1.2) requieren por

lo menos de dos individuos: uno dador y uno o más

receptores de alimento (Wheeler 1923, Free 1956, 1957).

El individuo dador ofrece el néctar almacenado

regurgitándolo de su buche por 1a apertura de

mandíbulas, mientras que los individuos receptoras

ingieren el alimentc> ofrecido extendiendo su prohonn'a

que se contacta con las partes bucales de la dndorn

(Snodgrass 1956, Korst & Velthuis 1982). Mientras ln



transferencia se lleva a cabo, la receptora realiza
intensos movimientos antenales en forma de tamborilno

sobre la cabeza y órganos bucales de la dadora. A menudo

estos movimientosantenales se producen sin transferencia

de sustancia, siendo la trofalaxia en estos casos sólo

ritualizada (Van der Blom 1991).

El proceso de regurgitación de alimento por parto

del individuo dador es producto de la presión eiercidn

sobre el buche por los músculos abdominales (Snodqrass

1956). Este proceso es posible gracias a la presencia do

receptores de estiramiento que recubren las paredes del

buche y que son estimulados cuando el buche está

extendido (Penzlin 1985). La señal es enviada al cerebro

a través de las numerosas inervaciones que rodean ni

buche mellifero por el nervio esofágico, que es uno do

los nervios componentes del sistema nervioso

estomatogástrico (Brosch y Schneider 1985, Nesse 1988).

Por retroalimentación negativa, el cerebro inhibe ln

ingestión y estimularia la regurgitación del alimento

(Gelperin 1971).
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Receptor

Figura 1.2: Intercambio de alimento 0 Lrofalaxia “nt!”
abejas obreras. El individuo receptor es quion mantiwnn
su prohoscis extendida. (Dibujo de Rihhands IQRH).
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El proceso de recepción de alimento por parte del

individuo recipiente es esencialmente el mismo que nn

realiza durante la ingestión de néctar en las fuentes de

alimento. En esto debemos diferenciar que existen grupos

de insectos que no poseen proboscis o en los cuales esta

se encuentra muy reducida (e.g. hormigas, avispas). En

estos grupos el individuo receptor recibe el alimento en

forma de gotas, las cuales son retenidas por las

receptoras con sus mandíbulas extendidas, siendo luego

ingeridas (Holldobler y Wilson 1991).

En el caso de las abejas, que poseen proboscis, la

capilaridad juega una rol importante durante 1a succión

de alimento (Núñez 1966, Varjú y Núñez 1991). La dinámica

de este proceso esta determinada por las características

anatómicas del sistema en cuestión y por las del fluido

que atraviesa el capilar. Esto puede ser mejor entendidn

presentando la ecuación de Poiseuille que describe el

flujo de fluidos a través de un tubo:

n r4 (pl-P2) (l)

donde Q es el flujo, r el radio del tubo (en este caso el

del canal alimentario), (plnpg) la diferencia de
presiones entre el medio externo e interno, 1 la longitud

de la proboscis y n la viscosidad del fluido ingerido.
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Por lo tanto, durante la ingestión de alimento

liquido, las caracteristicas fisicas de las soluciones

ingeridas, comopuede ser 1a viscosidad n, deben jugar un

rol importante durante 1a ingestión de alimento, tanto en

la recolección de néctar como al ser recibido por

trofalaxia. Esto, sumado al hecho de que los receptores

gustativos están muydesarrollados en insectos (Whitehead

y Larsen 1976, Morita y Shiraishi 1985), permite suponer

que distintas propiedades del alimento transferido pueden
ser evaluadas durante los contactos.

Por otra parte, y observando otros parámetros de la

ecuación (1), vemos que el flujo de la solución ingerida

es producido por la diferencia de presión entre el medio

externo e interno. Esta puede ser generada por paquetes

musculares que rodean al cibario. El cibario es la part"

anterior del tubo digestivo, ubicado entre las piezas

bucales y el esófago (Snodgrass 1956). La contracción de

estos músculos generan presiones negativas sobre la

sección cibarial provocando la succión del liquido.

Luego de la contracción, los paquetes musculares se

distienden, el cibario se comprine y envia el líquido

hacia el buche mellifero. Comopuede interpretarse, la

ingestión de alimento no se produce bajo condiciones de

diferencias de presión constantes sino que se trata de un

proceso de succión discontinua. Por ende, el flujo de

ingestión no es constante y ello implicaría que una bomba
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peristáltica actuaria en dicho proceso (Bennet-Clark

1963, Núñez 1966).

Con la descripción de este mecanismo puede

observarse que los elementos intervinientes en la

ingestión-regurgitación son esencialmente los mismospero

con la diferencia que durante la ingestión la diferencia

de presión se genera por la bomba de ingestión y durante

la regurgitación por la presión abdominal. El modnln on

estudio resulta interesante, no sólo desde el punto de

vista fisiológico, a nivel de los mecanismos

involucrados, sino también por su posible función como
canal informacional.

3.3. La trofalaxia en la abeja doméstica Apis mellifera:

La trofalaxia en colonias de abejas Apis mellifern

es uno de los procesos más importantes en el

mantenimiento de la cohesión de la colonia, ya que a

través de este comportamiento las diferentes castas
interactúan (Winston 1987). Contactos trofalácticos

pheden ser observados dentro de una colmena tanto entro

los diferentes grupos presentes (i.e. interacciones

obreramlarva, obrera-reina, obrera-zángano), como así
también entre obreras adultas.
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3.3.1. Interacciones entre castas:
3.3.1.1. Interacción obrera-larva:

Luego del tercer dia de desarrollo embrionario

emerge la larva del huevo y comienza a ser alimentada por

contactos trofalácticos realizados por las obreras
nodrizas (Nelson 1915). Desde ese momento hasta que la

larva se encuentra en su 4° estadio (dia 7° luego de 1a

puesta) recibe un alimento compuesto por jalea roal

(secretada por las glándulas mandibulares de las

nodrizas) y una mezcla de miel y polen. Luego, sólo las

que serán reinas seguirán recibiendo esa dieta mientras

que las futuras obreras recibirán sólo miel y polen hasta

que la celdilla es operculada (día 9°) comenzando el

periodo de pupa, i.e. del día 9° hasta el 21° (Dietz y

Lambremont 1970).

3.3.1.2. Interacción obrera-reina:
En el caso de las interacciones trofaláctícas 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 la obrera se comporta como dadora lo hara

entregando alimento compuesto por azúcares y aminoácidos,

mientras que cuando desempeña el rol de receptora recibo

de la reina, junto con el fluido alimentario, un conjuntn

de sustancias que modifican distintas variables

comportamentales y fisiológicas (Velthuis 1985).
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Dichas sustancias son producidas por la glándula

mandibular y hasta el momento se sabe que dos componentes

cumplen funciones de feromonas. Estas son el ácido 9-oxo«

trans-2-decenoico o QODA(Butler y Simpson 1958) y el

ácido hidroxi*decenoico o 9HDA(Butler et al. 1964). Los

efectos de estas sustancias sobre la colonia son: inhibir

la construcción de celdas reales, inhibir el desarrollo

ovárico de las obreras, atraer a los zánganos hacia la

reina, reconocimiento de la reina, estimular la actividad

recolectora en obreras y mantener la cohesión dentro de
la colonia.

3.3.1.3. Interacción obrera-zángano:

Al igual que con la reina, los contactos por los

cuales las obreras entregan alimento a los zánganos son

mucho más frecuentes que los contactos de solicitud

(wilson 1971, Galliot et al. 1982). Con esta afirmación

podemos concluir que el objetivo fundamental de estos

contactos es nutricional. Los zánganos no colectan ni

néctar ni polen (von Frisch 1965), deben por ello obtener
el alimento mediante contactos trofalácticos con las

obreras de su colonia. En la mayoria de los casos

observados, las recepciones exitosas dependen de la

intensidad con que los zánganos realizan los pedidos y no

de una disposición de las obreras por ofrecer alimento

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

y a pesar de intensos pedidos del zángano, se interrumpen
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las entregas de alimento realizadas previamente por las

obreras, y los zánganos son finalmente expulsados de 1a

colonia en su totalidad antes de comenzar la temporada

invernal (Winston 1987).

3.3.1.4. Interacción obrera-obrera:

Las primeras observaciones realizadas para analizar

el comportamiento trofaláctico entre abejas obreras
fueron realizadas por Park (1923), quien analizó la

distribución de sustancias en abejas recolectoras de

agua. En este estudio, se le ofreció un alimentador con

agua coloreada a un núcleo de 2600 adultos, observando al

dia siguiente que más de la mitad de los individuos

estaban con el buche distendido y coloreado. Este autor

interpretó que, a través del comportamientotrofaláctico,

podian distribuirse sustancias en la colonia que eran

luego almacenadas por las obreras como reserva. Trabajos

posteriores con soluciones de azúcar mezcladas con trazas

radioactivas mostraron que las sustancias son

distribuidas rápidamente a toda la colonia y que no todos

lbs individuos retienen en sus buches cantidades

similares (Nixon y Ribbands 1952). Por otra parte, Free

(1956) demostró que uno de los estímulos más importante

para desencadenar la trofalaxia era que estos contactos
se dieran entre individuos de la misma colonia. Esto

mostró que claves olfativas actúan durante el proceso de

transferencia, ya que cada colonia posee su olor
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particular (Ribbands 1955). Se concluyó además que la

trofalaxia era un comportamiento adecuado para

cuantificar la relación entre grupos genéticamente

diferentes. Numerosas trabajos mostraron que individuos

de diferentes lineas fenotipicas (patrilineas) de 1a
misma colmena realizan contactos trofalácticos con menor

frecuencia que los individuos más emparentados (Breed

1983, Getz y Smith 1983, Breed et al. 1984, Moritz y

Heisler 1992).

Variables tales como 1a edad y las caracteristicas

fisiológicas de los individuos involucrados también
afectan las relaciones de dominancia dentro de una

colonia, alterando directamente el rol que cada individuo

desempeña durante la transferencia de alimento (Free

1957, Korst y Velthuis 1982). Individuos dominantes

dentro de la colonia tienen una mayor tendencia a

solicitar alimento, mientras que los subordinados a

entregarlo (Moritz y Hillesheim 1985, Hillesheim et al.

1989).

Una de las caracteristicas que determinan la

cohesión de la colonia es la división del trabajo en

tareas especificas (Wilson 1971). Esta especialización no

es rígida dado que las colonias pueden responder a

cambios en las condiciones externas o internas ajustando

el número de obreras que participan en cada actividad

(Lindauer 1954, Seeley 1989). Esta plasticidad depende en

gran medida de las interacciones entre los grupos de
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r‘trabajo via trofalaxia, a través de la cual los
individuos pueden recibir información 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 néctar nl

regresar a la colmena luego de un viaje de recolovoión

exitoso realizan la danza de reclutamiento (von Frisch

1965). Este comportamiento, que sirve para indicar ol

lugar donde se encuentra la fuente de alimento,

alterna frecuentemente con contactos trofalácticos que ln

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

ningún valor de señal, o es parte de un cana] do

comunicación que informa sobre alguna caracteristica de

las fuentes explotadas. Los primeros ensayos realizado:

en este sentido fueron realizados por von Frisch (192?,

l965), mostrando que el olor y el sabor del néctar

almacenado por la recolectora en el buche sirven

claves para que las abejas reclutadas encuentren

fuente de alimento. Por otra parte recolectoras que nn

realizan danzas también pueden reclutar abejas que habían

previamente explotado néctar en dichas fuentes (Ribbands

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



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

Por otra parte, fue demostrado en la hormiga

nectivora Camponotus sericeus que el simple contacto

trofaláctico entre una recolectora recién llegada y otra

obrera que permanecía en el nido desencadena una

respuesta de seguimiento de la segunda hacia la fuente

(Hólldobler 1971, 1974). La dadora realiza nntnn

contactos en forma de tándem con varias receptoras y esto

fue interpretado como un comportamiento de "invitación"

de la dadora para iniciar la explotación de la fuente.

Comofue mencionado anteriormente, la asignación do

tareas en una colonia depende de las condiciones externas

e internas de la misma. La regulación 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 rápidamente atendidas si la temperatura en

los panales de cria era elevada pero lo inverso sucedía

si ésta ya habia sido controlada, impidiéndose o

demorándose la descarga del agua recolectada (Lindauer

1954). Esa "falta de atención" de las receptoras hacía

las recién llegadas ocurre cuando: 1) las necesidades do

la colonia han sido ya cubiertas, o 2) la tasa de

llegadas es mayor que la tasa de servicios de los

individuos receptores, provocando los llamados "fenómenos

de espera" (Faure et al. 1961). Comportamientos similares
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fueron observados en abejas obreras recolectoras do

néctar, cuya demora en entregar néctar era dependiente

del estado nutricional de la colmena y de la cantidad do

obreras encargadas en recibir y procesar alimento (Seelny

1986, 1989, 1991).

A pesar de todas estas observaciones, son escasos

los estudios que analizan el rol de la trofalaxia comoun

posible canal de comunicación que informe Sobre la

productividad de las fuentes de néctar explotadas.

Trabajos realizados por Núñez (1970) muestran qnn

recolectoras provenientes de fuentes pobres, de bajos

flujos, realizan danzas más prolongadas después do

realizar intensos contactos trofalácticos de pedido, i.e.

actuando como receptoras de alimento. Esto implica que la

recolectora podría comparar la calidad de su fuente con

otras fuentes explotadas, realizando esta comparación

mediante pedidos de alimento. De ese modo, recolectoras

que retornan de fuentes escasas en néctar requerirínn

información adicional para continuar comunicando,

través de la danza, las caracteristicas de su fuente.

su fuente fuera comparativamente mejor, volveria a danzar

luego de contactos de pedidos, mientras que si fuera peor

interrumpiria las danzas.

Por este motivo, en este trabajo se prestó atención

en primer lugar al mecanismoinverso, hasta cierto punto,

al de ingestión, es decir, al comportamiento do

regurgitación durante la trofalaxia, como posihlo



responsable de la transferencia de información sobre la

productividad de una fuente de alimento en relación con

la rentabilidad de la misma expresada como flujo dn
solución azucarada.

4. Objetivos del trabajo:

Los objetivos generales de este trabajo fueron:
—Determinar los canales de comunicación involucrados nn

la transmisión de información ligada a la productividad
de las fuentes de néctar.

Realizar un análisis cuantitativo de los

comportamientos que podrian servir para representar la

productividad de las fuentes de alimento en 1a colmena,

e.g. trofalaxia y danza de reclutamiento.

En el curso de este estudio se plantearon algunos

interrogantes en relación con los objetivos generales

recién expuestos:

1) ¿Cómoes la dinámica de 1a trofalaxia en relación con

la carga de solución azucarada de la abeja dadora?

É) ¿Cómose nmdifica el comportamiento trofaláctico en

relación con:

a) la productividad de la fuente explotada por ln

abeja dadora?

b) la hora del dia?

c) la actividad recolectora general de la colmena?
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3) ¿Existe interacción entre la trofalaxia y la danza
reclutamiento?

4) ¿Está modulado el comportamiento de danza con la

productividad de la fuente de néctar, expresada en fin
de azúcar?
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CAPITULO 2: AMLISIS DEL COMPORTAMIENTO

TROFALACTICO EN FUNCION DE LA CARGA DE BUCHE

EN LA ABEJA DADORA DE ALIMENTO

1. Introducción:

La abeja recolectora, a1 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 trofalácticos siempre

durante el reclutamiento, mientras que la danza es un

proceso menos frecuente (von Frisch 1965, 1968). No so

conoce aún qué señales están involucradas para transferir

información de la fuente de néctar cuando no hay danza,

aunque fue postulado que la trofalaxia podria aportar

información útil sobre algunas características de In
fuente (Núñez 1970. 1982a).

Por otra parte, ya que la productividad de las

fuentes de néctar afecta directamente el comportamiento

recolector, aumentando la carga de buche de in

recolectora al incrementarse el flujo de azúcar de las

fuentes (Núñez 1966, 1970, 19823), se pensó que la

representación de dicha característica en la colmena

podria realizarse a través del proceso inverso ni dm

ingestión, i.e. el de regurgitación de alimento.

Comohasta el presente no existe información sohrn

la trofalaxia en relación con cambios en la productividad

de las fuentes de néctar, se intentará en este capitulo
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realizar un análisis cuantitativo de dicho comportamiento

en función de cambios en la 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 capítulo, como

los que serán presentados en los próximos, han sido

realizados durante el final de las temporadas do

floración en el apiario de la Sociedad Argentina do

Apicultores (S.A.D.A.), González Catán (34.6O S),

Provincia de Buenos Aires.

2.1. Diseño 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 5 cm de

diámetro con agujeros de 3 mmen su cubierta). E] dÍSCM

de Petri contenía solución de sacarosa 50%peso/peso con

flujo ilimitado y estaba ubicado en una ventana del
laboratorio. Las soluciones utilizadas en 1a fuente de

alimento eran marcadas con olor, agregando 80 u] de

esencia de vainilla por cada litro de solución.

Las abejas, que habian sido condicionadas durante 1

hora, eran capturadas de a pares en el alimentador antes

de comenzar la ingestión. De las abejas capturadas, la
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"abeja dadora", era alimentada por medio de un capilar

graduado con un volumen de solución de sacarosa, cuya

concentración era conocida. La otra abeja, la “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

consistía de una caja rectangular de 4 x 6 x 1 cm

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 diámetro x 2.5 cm

de longitud también provistos de compuertas corredizas,

las cuales retenian a las abejas antes y después del

ensayo. Diez lninutos después de la captura, todas las

c0mpuertas eran abiertas, permitiendo que las abejas

entraran en contacto. Luego del primer contacto

trofaláctico o luego de un periodo de observación máximo

de 10 min, si es que IK) se producía intercambio, las

abejas dadora y receptora eran separadas cerrando las

compuertas y pesadas nuevamente (Pf). Sólo contactos

trofalácticos 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 metabólico debia ser considerada durante el

ensayo, se realizaron controles en la arena mencionada.

Para ello se determinó la relación entre la pérdida de
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peso en mg y el tiempo de observación en minutos: Y“

0.J+0.097X, N=55, P<0.01; regresión lineal). Debido n

que la pérdida de peso era despreciable durante nl

período de observación esta variable no fue considera
durante el análisis de los datos.

2.2. Los parámetros registrados:

Fueron registradas los siguientes parámntrnn

comportamentales: 1) el tiempo del contacto trofalácticM,

i.e. el tiempo durante el cual ambas obreras sb
encuentraban realizando el contacto bucal mientras

transferian alimento. 2) El volumen intercambiado, i.e.

la diferencia media entre el peso inicial (Pi) y final

(Pf) de las dos abejas por el peso específico do In

solución. 3) La respuesta trofaláctica, i.e. el númerodu

ensayos con transferencia de alimento x 100 / el total du

ensayos realizados.
De la relación entre el volumen intercambiado (nl) y

el tiempo de contacto (s) se pudo estimar la tasa IM

transferencia en ul/s (i.e. la pendiente de 1a reqresion
lineal b entre ambosvalores) para cada ensayo.
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2.3. Series experimentales:

2.3.1. Experimento con 1a concentración 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 Volúmnnnu

variables de solución de sacarosa 50%p/p, siendo 69!09:

5, 10, 20, 40 ul y hasta saciedad (57.9 nl

aproximadamente). Los datos a saciedad con soluciones de

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 1a concentración de azúcar variable:

La respuesta trofaláctica fue similar y se nmntuvo

elevada para todas las concentraciones de sacarnsn

estudiadas (test de heterogeneidad, ver Tabla ?.I).

Tampoco se encontró ninguna dependencia entre e] tiempo

de contacto trofaláctico o el volumen intercambiado y ln

concentración de solución de sacarosa cargada en el hnchn
ode la dadora (test de ANOVAde un factor, Tabla ¿.ï). La

tasa de transferencia de solución (en ul/s) aumentó Con
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la concentración de sacarosa, hasta alcanzar un máximonn

30% p/p (Fig. 2.2). Las correspondientes 9Cuacionñs du

regresión para cada concentración 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, N19; 50%, Y

0.201+1.066X, rr0.964, P<0.001, N=16.

Si, en cambio, sólo es considerado el ann

transferido de sacarosa (mg) por segundo (Lasa dv

sacarosa transferida, e.g. para 10% p/p: tasa dn

transferencia10% x peso especific010% x 10/100r1.115 nl/n

x 1.038 mg/ul x 10/100=0.116 mg/s), la máxima tasa {nn

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



Tabla 2.1: Valores de las respuestas trofalácticas

(Rt), el tiempo de contacto (Tt) y el volumen

intercambiado (Vi) fueron comparados a difnronlcn

concentraciones de soluciones de sacarosa. n/N- númorn

de ensayos con transferencia de alimento/número do

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

i ES.

%p/p 10 20 30 40 50

n/N 8/11 8/9 9/11 9/15 16/18

cn(u1) 4912.0 4912.2 5311.2 58i1.8 57+1.5

Rt (%)* 72.7 88.9 81.8 60.0 99.9

Tt (s)** 5:1.3 1212.3 1011.1 910.6 1wo2.7

V1(u1)+ 611.5 17:3.2 1112.0 8t1.2 1447.0

* GT=7.96; NS (test de heterogeneidad, test de G).

** F=1.72; GL=4,45; NS (test de ANOVAde un factor).

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

En esta serie experimental, la respuesta

trofaláctica (Rt) fue dependiente de la carga de huche de

la abeja dadora (test de heterogeneidad, ver Tabla 2.11).

Cuando 1a carga fue de 5 ul, ningún contacto trofalácticn

fue realizado durante el periodo de observación. 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 ANOVAde un factor), aunque e] volumen

intercambiado mostró una dependencia con 1a carga de ln

dadora (Tabla 2.II).

Las tasas de transferencia y particularmente sus
coeficientes de correlación r, aumentaron con las cargas

de buche (Fig. 2.3). Las ecuaciones de regresión

estimadas fueron: para 10 ul, Y=1.35140.l98X, rm0.504,

NS, N=6; 20 ul, Y=—0.0665+0.757X, r=0.782, P<0.05, N18;

40 ul, Y=—0.619+0.702X, r=0.876, P<0.01, Nr8; dadoras

saciadns, 57.5 111 aproximadamente, Y=«0.201I1.066X,

r=0.964, P<0.001, N=16. A mayores cantidades de solución

transportadas en el buche de la dadora, el volumen

intercambiado fue fuertemente dependiente de] tiempo,

durante el cual la dadora y la receptora intercambiahan
alimento.



Tabla 2.11: Valores de las respuestas trofalácticas

(Rt), el tiempo de contacto (Tt) y el volumen

intercambiado (Vi) fueron comparados a diforcntns

cargas de buche (CB) con soluciones de sacarosa de 50%

p/p. n/N= número de ensayos con transferencia de

alimento/número de réplicas; CB= carga de buche de la

abeja dadora; media i ES.

CB (ul) 5 10 20 40 Saciedad
(57.5+1.47)

n/N 0/6 6/20 8/30 8/24 16/18

Rt (%)* 0.o 30.0 26.7 33.3 88.9

Tt (s)** 6i1.1 12t2.2 7t1.6 13+2.7

v1 (u1)+ - 2.5:0.45 8.112.]3 4.111.25 1483.0

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

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

* F=3.82; GL=3,34; P<0.02 (test de ANOVAde un

factor).
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4. Discusión:

En este capitulo fue estudiado el comportamiento

trofaláctico cuando abejas individuales accedieron a ln

productividad de la fuente ya sea: l) a través de ln

concentración de soluciones de sacarosa, como fua

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 ul/min- (como ya fue mencionado en el PRPíLHIH

1), i.e. cuando la abeja individual puede acceder n In

productividad de la fuente a través del flujo y

representarlo a través de la carga de buche alcanzada

durante el viaje recolector (Núñez1966).

Abejas dadoras saciadas muestran una máxima

respuesta trofaláctica. Independientemente de la

concentración de azúcar cargada, un alto porcentaje de

ensayos concluyen con transferencias de alimento exitosas

(Tabla 2.1). Es importante mencionar que abejas dadoras

saciadas fueron frecuentemente observadas ofreciendo

gotas de solución en forma espontánea, aún sin haber Sido

observados pedidos de alimento de parte de las

receptoras. Las tasas de transferencia de solución

aumentaron con la concentración, hasta un máximo para

soluciones con 30%p/p de sacarosa (1.61 ul/s). Esta tasa

excede la tasa de ingestión conocida por la abeja

individual (Núñez 1966). De esto se infiere que, al

aumentar la concentración de azúcar, 1a dadoras

transfieren su carga a una velocidad creciente y el
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tiempo de ingestión de las receptoras excede el tiempo de

c0ntacto trofaláctico registrado. Por otra parte, nl
descenso en 1a tasa de transferencia a alta:

concentraciones podria ser explicado a través de: 1) un

umbral de saturación alcanzado por los receptores

gustativos de la abeja dadora (Whitehead s Larsen 1976);

y 2) una creciente viscosidad de la solución (Fiq. 2.2).

A1 decrecer 1a carga de buche de 1a dadora, ln tasa

de transferencia disminuye. La decreciente disposición

por entregar alimento de la dadora podria explicarse por

los bajos valores obtenidos en los coeficientes do

correlación entre los volúmenes intercambiados (Vi) y el

tiempo de contacto trofaláctico (Tt), de lo que debe

interpretarse que la sacarosa transferida (Vi) estuvo

menos asociada con el tiempo de contacto (Tt).

Comparando ambas series experimentales se encontró

una sorprendente correspondencia entre la cantidad de

sacarosa transferida y la cantidad de sacarosa

transportada en el buche del dador, independientemente de

su disolución (Fig. 2.4.A). Esto puede observarse cuando

la dadora contiene en su buche 20 ul de solución 50%p/p

(12.3 mgde sacarosa), ella transfiere un promedio de 5.0

mg de sacarosa a la receptora. Mientras que cuando ln

dadora retiene 49.2 ul de solución 20% (10.6 mq de

sacarosa), transfiere 3.7 mg (la diferencia entre nmhnn

valores no es estadísticamente significativa). Por otra
parte, a1 aumentar la cantidad de sacarosa en e] bucho dn
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la dadora, la cantidad transferida se incrementa hasta

una carga de la dadora de 10-12 mg en ambos experimnntnn.

Por esto y a pesar de que estos resultados funrnn

obtenidos en una arena experimental y no en unn situnvión

natural, e.g. la colmena, podria suponerse que nl

comportamientotrofaláctico de 1a recolectoras durante nl

reclutamiento depende esencialmente de la cantidad dn

azúcar que ella transporta.

Esta suposición c0ncuerda con la hipótesis dn Núnn:

(1966), quien sugirió que la principal entrada gustativn

del sistema de control de la ingestión es la tasa rin

ingestión de azúcar (mg/s) y plantea la pregunta sobre ln
existencia de una función cuantitativa de] sistema do

ingestión que evalúe la productividad de las fuentes dn
alimento.

Por otra parte, si la sacarosa transferida

expresa como porcentaje de la carga de sacarosa

almacenada en el buche de la dadora, se Observa

considerable descenso para las cargas mayores. Así,

resulta que la abeja dadora, al aumentar la carga dn

azúcar, reduce el porcentaje de sacarosa transferido (mq)

en el primer intercambio trofaláctico (Fig. 2.4.n), y

retiene un porcentaje mayor de la carga. Esto sugiere quo

un aumento en el grado de reparto del alimento cargado,

lo que permitiría estimular a un creciente número do

obreras receptoras (este punto será considerado en el

capitulo 4).
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El reparto de alimento entre obreras, combinado con

una creciente tasa de transferencia, podria ser

efectiva estrategia informacional durante el
reclutamiento en fuentes naturales. Tanto 1a tasa dn

transferencia, comoel porcentaje de sacarosa transferido

alcanzan valores máximos y minimos, respectivamente, en

el rango de 30-50%p/p, sugiriendo que fuentes de nóclar

dentro de esas concentraciones serian más atractivas para

el grupo recolector. Comopuede 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 diseño experimental ignora el hecho que

diferentes cargas se obtienen en fuentes naturales qnn

producen flujos de néctar distintos (Núñez 1970). Dicho

punto será analizado en los capitulos siguientes.
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SacarosaTransferida[mg]

%Transferido

10 20 30

Carga de Buche [mg de sacarosa]

Figura 2.4: A) Carga de sacarosa transferida por
intercambio en relación con la carga de sacarosa
almacenado en el buche de la dadora; (O) experimento
con cargas de buche variables; (Ó) experimento con
Concentraciones variables. Las cargas de sacarosa
transferida aumenta significativamente hasta 10.6 mgde
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,
df=12, P<0.05; otras relaciones entre pares son nn
significativas). B) Porcentaje de sacarosa transferida
(sacarosa transferida x 100 / sacarosa cargada) para
diferentes cargas de azúcar; (O) experimento con
cargas de buche variables; (Ó) experimento con
concentraciones variables. Los porcentajes entre cargas
de sacarosa son diferentes: GT=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. Introducción:

En el capitulo anterior se mostró Cómoun parámetro

de la trofalaxia, comoes la tasa de transferencia, pnndn

ser moduladodurante el proceso de transferencia variandn

la cantidad de solución azucarada transportada por las

abejas dadoras. Ya que, como fue mencionado, la carga do

buche depende de la productividad de la fuente de néctar,

este parámetro podria tener relevancia durante el

reclutamiento en la colmena para transmitir información
sobre las fuentes de néctar.

Trabajos previos realizados en colonias de Apis

mellifera sugieren que otro parámetro de la trofalaxia,

COmo la demora en entregar alimento, varía los

requerimientos de la colonia, mostrando que la demora en

entregar puede ser un indice que represente lan

necesidades de la colonia a cada instante (Lindauer 1949,

1954; Núñez 1970; Seeley 1986; Seeley et al. 1991).

Durante el desarrollo de este capítulo se analizará

este parámetro trofaláctico en función de la

productividad de la fuente que las mismas abejas dadoras

explotan. Para ello se analizará la trofalaxia en
arena experimental similar a la descripta en e] capítuln
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2, donde la demora en entregar alimento será estudiada en

función de: 1) cambios en la cantidad de azúcar

transportada por abejas dadoras; y 2) cambios en los

tiempos invertidos para recolectar néctar en la fuente.

2. Materiales y métodos:

2.1. Diseño y procedimiento experimental:

Abejas recolectoras Apis mellifera ligustjca fueron
condicionadas a dos alimentadores con solución de

sacarosa 50%p/p aromatizada con esencia de vainilla (80

ul por litro de solución) ubicados a 50 m del laboratorio

y ubicados en sendas ventanas del mismo. Uno de los

alimentadores visitados proveia solución de sacarosa con

flujo ilimitado (AFI) y era del mismo tipo del que fUn

utilizado en el capitulo 2, mientras que e] segundo

permitía un control del flujo de la solución ofrecido

(AFR) .

El AFR estaba compuesto por una base de madera do fl

x 8 x 2 cm con un agujero en el centro, donde terminaba

ona cánula plástica por la cual se entregaba solución

azucarada a un flujo de 2.4 ul/min. La solución era

eyectada por una bomba, que era controlada por un motor

sincrónico, a través de un tubo plástico de 1 mm (Núñnr

1970). Al llegar la abeja al AFR, el motor era encendido

y apagado cuando ésta partía hacia su colmena.
Las observaciones fueron realizadas utilizando in
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misma arena experimental descripta en el capitulo 2 para

registrar los comportamientos de pares de abejas. Las

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 parámetros registrados:

Durante el periodo de observación (máximode 10 min)

fue registrado 1a demora en transferir alimento , 5.9. e]

tiempo transcurrido hasta que es realizado el primer

contacto trofaláctico entre el par de abejas, dadora y

receptora.

Este parámetro fue registrado a distintas horas de]

día, por ello los datos obtenidos fueron agrupados en

tres periodos: mañana (08:00-12:00 horas), mediodía

(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 de

buche al incrementarse el flujo de solución ofrecido por

la fuente (Núñez, 1966), se planteó en este experimento

si diferentes demoras en entregar alimento por la dndnrn

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 volúmenes (15, 30, 40 ul c

hasta saciedad, ca. 58 ul) de solución 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 la 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 observación aún cuando no

hubiera habido contactos trofalácticos. Sólo contactos

con duraciones mayores a l segundo fueron considerados.

2.3.2. Experimentocon flujo de solución variable:

Para conocer si la abeja dadora puede representar el

tiempo de recolección en la fuente mediante el retardo en

transferir, se comparó dicho parámetro entre dadores qnn

contenían similares cargas de buche pero obtenidas a dos

flujos diferentes.
Para ello se utilizaron dos grupos de abejas

dadoras. El primero era entrenado en el APR, una ahnjn

por vez. En el segundo, grupos de dadoras eran entrenados

en el AFI. Después de haber sido entrenadas durante l

hora, las dadoras que visitaban el AFReran capturadas al

final de su visita en la fuente, antes de partir hacia sn

colmena. Las dadoras entrenadas en el AFI eran capturadas

antes de libar y fueron alimentadas con una cantidad de

solución de sacarosa 50% p/p de igual volumen que la

obtenida por el grupo que explotaba el AFR: carqa dn
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buche de abejas dadoras en el ¡FR con un flujo de 2.4

ul/min= 33i2.1 ul, N=23; carga de buche de abejas dadoran

en el AFI con un flujo ilimitado= 3611.3 ul, N718; medias

t ES (test de t:t=0.98, GL=39, NS). La carga de buche dn

las abejas entrenadas al AFRfue estimado multiplicando

el flujo de la fuente (2.4 ul/min) por e] tiempo

invertido por la abeja en el alimentador (media: 13.7%

min). Asi fueron obtenidos, dos grupos de abejas dadorns,

los cuales poseían similares cargas pero obtenidas

tiempos diferentes, i.e. con diferentes tasas un

ingestión. Las abejas receptoras eran todas entrenadns al

AFI, donde eran capturadas antes de comenzar la ingestión

y permanecían sin ser alimentadas. Las demás

manipulaciones eran similares a la primera

experimental.

2.4. Análisis estadístico:
Los datos fueron analizados con test de ANOVAde dos

factores y de componentes principales, asi como con

contrastes de Newman-Keuls (Sokal & Rohlf 1969). Se

utilizaron 94 pares de abejas, 53 pares en e] primer

experimento y 41 en el segundo.

3. Resultados:

3.1. Experimento con cargas de buche variables:
Cuando todos los otros factores eran mantenidos



c0nstantes, la demora en transferir alimento dependih de

la carga de buche de la dadora y de 1a hora de] din (Fiq.

3.1). Por la mañana (08:00-12:00 horas) las dnmnrnn

fueron siempre reducidas; las recolectoras parec'

estar urgidas por intercambiar alimento,

independientemente de la carga de buche de Ja Madura

(demora en 1a mañana: F=0.11; GL=3,41 NS; test de ANOVA

de efectos principales).

A partir del mediodía, i.e. para los periodos 1?:00

16:00 y 16:00-20:00 horas, la demora por entregar

alimento decreció con el aumento de la carga de huvhn do

la abeja dadora, presentándose diferencias dentro do cada

periodo entre todas las cargas de buche comparadas

(P<0.05, contrastes de Newman-Keuls). Entre los qrnpnn

del mediodia y de la tarde no se observaron diferencias

significativas entre las cargas (NS, contrastes dn

NewmanuKeuls). Cuando ambos factores eran comparados,

i.e. la carga de buche de la dadora y 1a hora del día, ln

interacción entre ellos era significativa (factor do
interacción; test de ANOVAde dos factores). Abejas

saciadas transfieren con bajas demoras a cualquier hora

del día (demora en dadoras saciadas: F= 0.02; q] 2,4];

NS; ANOVAde efectos principales), mientras que dadoras

con pequeñas cargas presentaron grandes diferencias en ln

demora a1 COmparar los periodos mañana y tarde (0.a.

mañana para 15 y! 30 ul versus tarde para 15 y 30 ¡Hz

P<0.05, contrastes de Newman-Keuls).
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Figura 3.1: Demoraen transferir alimento (medias ' FS)

para distintas cantidades de solución dada a ¿nw‘rw:
dadoras en tres períodos del día: mañana, 8:00 IRrfl“
horas (I); nmdiodía, 12:00m16:00 horas (U); y tnnhn
16:00-20:00 horas (AJ. El correspondiento font Jn
ANOVAde dos factores es el siquiento: F ll.fi”fi;
GL=3,4]; N=53; P<0.0001 (factor carqa dn huvhn);
F—8.201; GL=2,41; N753; P<0.001 (factor hora do] din);
F=2.403; GL76,41; N*53; P<0.05 (facLor de jnLnrnvvión,
carga de buche x hora del día).



3.2. Experimento con flujo de solución variable:

Aunque las dadoras contenian volúmenes similares de

solución de sacarosa en ambos alimentadores, AFR y AFI,

éstos fueron alcanzados en tiempos de recolección muy

diferentes (media=13.75 min, en el AFRy 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 aumentó cuando las dadoras so

alimentaron en el AFR (i.e. cuando el tiempo de ingestión

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 variación diaria

fue observada, el factor hora del dia no presentó

diferencias significativas (ANOVAde dos factores, factor
hora del día).
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Figura 3.2: Demoraen transferir alimento (medias i ES)
en relación con la hora del día para diferentes flujos

ofrecidos en dos tipos de
Dadoras

de solución azucarada
inqioron

nJ/min; 'J:
artificiales: I:

flujo de 2.4
las cuales

alimentadores
holnción en el AFR con un

estándadoras ingieren similares cantidades,
sólo limitadas por sus propias tasas de inqestión (¡.0.
flujos ad libitum, ca. 60 ul/min, ver Núñez 1966). La
correspondiente ANOVAde dos factores fue: F 4.19;
GL=1,35; N=4l; P<0.05 (factor flujo); F=2.85; GL"?,?“;
N=41; P>0.07 (factor hora del día); F=0.50; <;L—?,JS;
Nr4]; P>0.6 (factor de interacción, flujo x hora dnl
día).
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4. Discusión:

Estos resultados muestran que el tiempo transcurrido

hasta el primer contacto trofaláctico depende de la

productividad de la fuente y de la hora del día.

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

limitación de flujo (primera serie experimental). A su

vez, a iguales volúmenes de solución de sacarosa, estas

demoras dependen de la tasa de ingestión de las dadoras

alimentadas en la fuente de flujo limitado (segunda serio

experimental). Por otro lado, cuando el flujo del

alimentador y la carga de buche se mantienen constantns

las demoras en entregar alimento dependieron de la hora

del día (primera serie experimental). Frente a estos

resultados se plantea la siguiente pregunta: ¿Puede
atribuirse este resultado a la existencia de una relación

funcional entre los parámetros medidos y las variables do

forrajeo?

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

(l) Los experimentos para estudiar el comportamiento

trofaláctico fueron realizados en una arena experimental

y no en una colmena. Este diseño experimenta] fue ol

resultado de un compromiso entre simular una situación

natural para el comportamientotrofaláctico e introducir

cambios que permitan alguna cuantificación. La arena
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simuló una situación que podria ser encontrada en una

colmena, donde forrajeadoras potenciales con el hucho

vacío intercambian alimento con recolectoras exitosas

recién llegadas.

(2) Las abejas, dadora y receptora, son, como en las

series experimentales del capitulo 2, recolectorns. En

una situación natural, por el contrario, las receptoras

pueden ser o bien recolectoras (Nixon & Ribbands 1952), n

obreras nodrizas que procesan y almacenan el néctar

cosechado (Seeley 1989).

sin embargo, intercambios trofalácticos puedan

ocurrir regularmente entre recolectoras no sólo on la

colmena, sino también en fuentes de alimento pequeñas,

i.e. capilares (datos no publicados de experimentos

realizados por Núñez 1971a y 1982b).

Las abejas, entrenadas a ingerir en el alimentador

con flujo ad libitum (AFI), eran capturadas antes do

comenzar la ingestión y recibían una reducida cantidad dn

la misma solución. Los cambios observados podrían ser,

por lo tanto, producto no sólo de las reducidas cargas do

buche, sino también de la diferencia entre la recompensa

esperada y la recibida. Sin embargo, podria asumirSn quo

cuando se inician las observaciones, i.e. 10 min despues

de la captura, este efecto transitorio de la recompensn

esperada estaria más o menos extinto. El comportamiento

trofaláctico de las dadoras debería reSpondor

esencialmente al estímulo de la carga de buche. Aún
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cuando no se realizaron controles para cargas de huchn,

el efecto de la hora del dia sería suficientnmnntn

intenso comopara permitir desechar la interferencia dm

este efecto transitorio esperable en las dadoras.

Independientemente de las condiciones externas, In
demora en transferir alimento varía con la hora del din,

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

horas. Durante las primeras horas de] día In dndnrq

parece estar presurosa por descargar la snlnwiñn
contenida en su buche. La información sobre la

disponibilidad de néctar puede ser más valiosa cuando las

fuentes conocidas por el grupo recolector

inspeccionadas al comenzar el dia, cuando 1a actividad

recolectora diaria de la colmena se inicia (Nunez 1977h;

Vogel 1983). Estas situaciones pueden promover

agrupamiento dentro de los grupos de recolectores denLrH

de la colmena (Moore et al. 1989) y; por lo tanto,

aumentan la eficiencia del reclutamiento (Lindauer 1949;

Boch 1956). Al mediodia, sin embargo, las demoras

incrementan dramáticamente para cargas pequeñas

intermedias. La recolección de néctar, sería de mnnnr

valor en ese horario; en contraste con el incremento dn

la recolección de agua (Núnez 1977a) para satisfacer las

demandas de regulación térmica de la cría (Lindauer ¡054;

Núnez l977a, 1979). Seeley (1986) también encontró

aumento de la demora en entregar néctar para bajan

concentraciones de azúcar (0.5 bd y 1.0 M). Por onde,
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estas demoras deben ser tomadas en cuenta cuando

estudia a la trofalaxia bajo un marco informacional.

La dependencia encontrada entre la carga do la

dadora y la demora en realizar contactos permite supnnvl

que la motivación de la dadora por informar pndríu

depender de la productividad de la fuente explmtdfln,

expresada tanto por la carga final alcanzada como por nl

tiempo invertido para recolectarla. Aunquees improbnhln

que las abejas que permanecen en la colmena estén alentnu

a la demora producida por la recolectora arríhndd,

suponiendo una constancia del resto de las variablnn,

prolongadas demoras reducirían la probabilidad de las

receptoras de entrar en contacto con abejas que provionnn

de fuentes con escasa productividad y asi, recibir

información sobre fuentes pobres. Por el contrario,

abejas provenientes de fuentes abundantes entrarían

rápidamente en contacto trofaláctico con otras obreras,

incrementando de ese modo la probabilidad de las

receptoras por conocer dichas fuentes y de ser reclutndns

a ellas. Asi, la probabilidad de recibir información

sobre fuentes abundantes sería siempre mayor, permitiendn

que la actividad recolectora del grupo de recolectoras S“
realice a cada instante en las fuentes más convenientna

siguiendo las necesidades de la colonia.
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CAPITULO 4: LA DISTRIBUCION DE ALIMENTO

DENTRO DE GRUPOS DE ABEJÁS RECOLECTORAS EN

FUKLAIZICHV CIHV 11! CHLRGH! LH? IBUÏHÉE'IHE ¡lBEhHlS

IMRDCHGÁS

1. Introducción:

Es conocido que abejas receptoras son ínfnrmndnn

la colmena por medio de contactos trofalácticos Sobre r4

olor y el sabor de las fuentes de néctar. Pala

información seria sólo útil para esas abejas, si ¿alan yu
han visitado estas fuentes (von Frisch 1965). Do ¡una

forma, un grupo de abejas recolectoras podría reasnmir nl

forrajeo en fuentes de néctar conocidas que estaban

previamente exhaustas sin la necesidad de utiliznr- la

información contenida en la danza (von Frisch 1968).

En los capítulos anteriores se mostró que camhin:

cuantitativos en la tasa de transferencia y en 1a domurn
en transferir alimento se correlacionan con la

productividad de las fuentes de néctar, 1a cual nslh

representada por la cantidad de azúcar transportada en nl

buche de abejas dadoras. Con la modulación de la tasa un

transferencia y el retardo en realizar la transferencia,

las abejas dadoras podrían informar a otras rQCOÏOCLHrnn

sobre la productividad de las fuentes recientemnntn

explotadas. Como fue indicado en el capítulo 2, nl

aumento de la carga transportada no produce un jncrnmnntn



significativo de la solución transferida durante cada
contacto individual. La dadora debe, por ln innl”,

contactarse con más de una obrera para descnrqur

buche. Como resultado de esto, un mayor número du

recolectoras potenciales entrarian en contacto (KH!ln

abeja dadora, posibilitando que más abejas puedan recibir
información sobre la fuente de alimento.

En este capitulo se analizará 1a distrilnw-hhi rhx

alimento en abejas recolectoras y su dependencia nun In

cantidad y calidad del alimento transportado por aheinn

dadoras en una arena experimental.

2. Materiales y métodos:

2.1. Diseño y procedimiento experimental:

De igual modo que en el capitulo 2, abejas Apis

mellifera ligustica ubicadas en una colmena a 50 ni«hfl

laboratorio, fueron entrenadas a un alimentador de flnin

ilimitado (AFI) con las mismas caracteristicas del

mencionado anteriormente. Este estaba ubicado nn

ventana del laboratorio y poseía solución de
aromatizada con esencia de vainilla.

Las interacciones trofalácticas fueron observadas nn

una arena experimental de 8 x 6 x 1 cm subdividhhiywn

una compuerta corrediza (Fig. 4.1). Siete cilindros

acrilicos de l cm de diámetro x 2.5 cm de Ionqitud

estaban insertos en las paredes de la misma y provistnn



73

de compuertas corredizas individuales.

Los ensayos fueron realizados con abejas qnn

colectaban soluciones de sacarosa a (Hatinlnn

concentraciones (10, 20, 30, 40 y 50% p/p) en nl AFI.

Siete abejas fueron entrenadas a1 alimentador y

capturadas individualmente antes de comenzar ljhnr

solución. Una de ellas, la abeja dadora, run

individualizada con una marca de pintura ncrílívn un v4

tórax y alimentada con solución de sacarosa

cantidad y concentración conocidas de solución. Las otxnn

seis, las abejas receptoras, permanecieron sin marcan y

sin alimentar. Diez minutos después de la captura,

comenzaba el ensayo que tuvo una duración do 30 Inin.

Concluido éste, las abejas eran aisladas y no volvían a

ser utilizadas en los ensayos siguientes.
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2.2. Los parámetros registrados:

Se registró: 1) númerode contactos trofaláctinns 4o

entrega (TE) realizados por la abeja dadorn marcada

durante el periodo de observación. Durante esos Cnntüvthfl

la dadora abre las nmndibulas, mientras que una

receptoras la contactan con su/s proboscis. Sóln

contactos mayores de 1 s fueron considerados (ver Kornl y

Velthuis 1982). 2) Númerode receptoras por cada TH, ost”

es la cantidad de receptoras que reciben el alimonio nn

forma simultánea de la dadora.

2.3. Series experimentales:

2.3.1. Experimento con cargas de buche variables:

En esta serie experimental, donde se analizó ol

efecto de 1a carga de buche de 1a dadora sohrn cl

comportamiento trofaláctico, las abejas se entrenaron en

el AFI con soluciones de sacarosa 50% p/p. La ahnid

dadora era alimentada con volúmenes de 20, 40 nl n hasta

saciedad (ca. 53 ul) de soluciones de 1a concentración

antes mencionada, mientras que las receptoras permanecían
sin alimentar.

2.3.2. Experimento con concentraciones variables:

Aquí fue analizado el efecto de la concentración un

sacarosa. Los grupos de abejas eran entrenados a explotar

distintas concentraciones de sacarosa en e] AFI (10, 20,

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



alimentadas a saciedad (ca. 53 ul) con las

concentraciones con que fueron entrenadas previamenlv,

mientras que las receptoras permanecían
alimentadas.

2.4. Análisis estadístico:
Los datos fueron analizados con test de ANDVAdn un

factor, contrastes de NewmanKeuls y análisis du

frecuencias (Sokal & Rohlf 1969). Un total de 491 abejas

fueron observadas en 69 ensayos.

3. Resultados:

3.1. Experimento con cargas de buche variables:

La frecuencia de entregas, i.e. las TE duranto Inn

30 min de observación, aumentó con la carga de huchn dn

la abeja dadora, la cual fue alimentada con solución dn

sacarosa 50% p/p (Fig. 4.2, ANOVAde un factor).

Las frecuencias relativas de TE con más

receptoras en relación al volumen cargado por In dndnrn

se representan en la Figura 4.3. Contactos múltiplnu

fueron observados en cualquier carga transportada por ln

dadora, sin ninguna diferencia significativa entre Inn

cargas (test de G para heterogeneidad, ver Fiq. 4.1). Cnn

abejas saciadas fueron observados, sin cmlmrqo, alqnnw:

contactos con la participación de más de tres receptoras.
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FrecuenciaRelativa
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Figura 4.3: Frecuencia relativa del número 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: más de 3). La
proporción de frecuencias absolutas fue homogéneaentre
las cargas de las dadoras (test de G para
heterogeneidad: GH=5.6, GL=6, NS).
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3.2. txperimento con concentraciones variables:

Bajo nuestras condiciones experimentales, los

volúmenes máximos alcanzados por las dadoras cuando

fueron alimentadas hasta saciedad fueron independientes

de la concentración de sacarosa utilizada (Tabla 4.1).

Tabla 4.1: Cargas de buche de abejas dadoras (CB)
alimentadas hasta saciedad con diferentes
concentraciones de sacarosa.

Concentración N CB‘

(% p/p) (Medias t ES)

10 6 54.7 i 2.47

20 6 51.7 t 2.1]

30 9 52.8 i 2.06

40 8 51.7 i 2.04

50 12 53.1 t 1.79

* F=0.270, GL=4,36, NS (ANOVAde un factor).
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La frecuencia de las TE varia con la concentración

de sacarosa cargada por 1a dadora (Fig. 4.4). Las TE

fueron significativamente mayores para dadoras carqadas

con soluciones, cuyas concentraciones eran mayores que

20% p/p.

Las frecuencias relativas de las TEen relación a 1a

concentración transportada por las abejas dadoras es

presentado en la Figura 4.5. Sólo las concentraciones

mayores de 30%p/p presentaron la participación de Lres o

más receptoras por contacto de entrega de la dadora.

Aunque el número 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 más receptoras

simultáneas (test de G del buen ajuste).
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Figura 4.5: Frecuencia relativa del número de
.receptoras por TE, para las distintas concentraciones
de sacarosa transportadas por las abejas dadoras
(barras blancas: 1, barras punteadas: 2, barras negras:
3, barras rayadas: más de 3). La proporción de
frecuencias absolutas fue homogéneaentre las cargas de
las dadoras (test de G para heterogeneidad: GH*1].8,
GL=12, NS), aunque trofalaxias con la participación de
tres o más receptoras alcanzaron valores significativos
(datos agrupados para 3 y más de 3 receptoras por

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

Con el objeto de correlacionar el intercambio

trofaláctico con la productividad en azúcar de las

fuentes explotadas, se calculó un "indice trofaláctico"

(IT), definido como el número 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.

Volúmenes crecientes cargados en el buche Hp la

dadora no afectan los valores del IT (primera serio

experimental, Fig. 4.6.A), i.e. 1a frecuencia de TE por

mg de sacarosa permanece constante.

Aumentando la concentración, el IT se modifica

(segunda serie experimental, Fig. 4.6.B). E1 IT alcanza

un máximopara la concentración de 30%p/p y luego tiendo

a aumentar hasta la minima concentración utilizada, 10*

p/p.
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Figura 4.6: Indice trofaláctico, IT (TE/mgde sacarosa
cargados por la dadora, medias), para cada serie
experimental: (A) cargas de buche variablns y (B)
concentraciones de sacarosa variables.
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4. Discusión:

Cargas de buche crecientes dan lugar a un incremento

de la frecuencia en las trofalaxias de entrega de la

abeja dadora (Fig. 4.2). Ya que la concentración de la

solución cargada por las dadoras permaneció constante en

50% p/p, los cambios comportamentales observados parecen

representar la tendencia de la dadora por ofrecer

alimento en dependencia con el volumen cargado en su

buche.

Con el aumento de la concentración de sacarosa de la

solución cargada a saciedad, la frecuencia de TE (Fiq.

4.4) se incrementó abruptamente cuando la concentración

creció 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

concentración ofrecida (Tabla 4.1).

Cambios en 1a tendencia por solicitar alimento

pueden verse representados a través del número do

receptoras involucradas en contactos múltiples (Fiq. 4.3

y 4.5). Estos resultados sugieren que la disposición a

pedir alimento depende de la concentración de la fuente

explotada previamente por el grupo recolector (Fig. 4.3.

y 4.5), más que de la disposición por ofrecer alimento de

1a abeja dadora (Fig. 4.2 y 4.4).

Es importante destacar que variaciones en el número

de trofalaxias múltiples han sido observadas tanto en

hormigas (Solenopsis invicta) como en abejas, aunque n
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diferencia del caso aqui presentado, ellas estaban
correlacionadas con las necesidades nutricionales de la

colonia (Lindauer 1954, Howard y Tschinkel 1980, Seeley

1986).

Las variaciones observadas en el comportamiento

trofaláctico de las abejas involucradas, dadora y

receptoras, al incrementarse la concentración 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 concentración. El estimulo sensorial asociado con la

concentración de las soluciones de sacarosa ha sido

medido, por un análisis electrofisiológico, sobre los

receptores gustativos en abejas (Whitehead & Larsen

1976). Se observó asi que la respuesta del receptor

gustativo aumenta con la concentración de sacarosa hasta

alcanzar un plateau alrededor de 30%p/p.

Parámetros asociados a1 reclutamiento, como e]

número de danzas observadas en la colmena y el número de

abejas reclutadas en la fuente, se incrementan

abruptamente con la c0ncentración de azúcar ofrecida,

Hasta alcanzar un plateau también alrededor de esa

concentración (von Frisch 1965; Waller‘ & Bachman 1981;

Rinderer 1982).

Los valores de IT obtenidos para una misma

concentración (Fig. 4.6.A) indican que el aumento en Ja

frecuencia de TE guarda relación con la cantidad de
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sacarosa transportada por la dadora (Fig. 4;2). En una

situación natural, mayores volúmenes de carga son

alcanzados en fuentes muy productivas (Núñez 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

númerode recolectoras potenciales, al entrar en contacto
con la dadora, pueden informarse sobre esa fuente y ser

reclutadas a ésta. Experimentos en una situación natural,

i.e. en la colmena, necesarios para sustentar esta
hipótesis, serán presentados en los siguientes capitulos.

Los valores de IT alcanzados para distintas

concentraciones (Fig. 4.6.8) merecen ser analizados en

dos aspectos:

(1) Para el rango de concentraciOnes 20-50% p/p, que

es el rango correspondiente a las fuentes melliferas

naturales (Baker y Baker 1983), fue encontrado un máximo

valor para el IT en 30% (Fig. 4.6.8). Esto significaría

que la productividad de la carga de azúcar a esa

concentración seria perceptualmente mayor para la abeja

recolectora. Si bien la entrada gustativa puede ser
estimulada de manera creciente con la concentración de

azúcar hasta un plateau para 30%, con la concentración

aumenta la viscosidad y con ella el esfuerzo requerido

para ingerir las soluciones más concentradas. Esto ha

podido ser observado al cuantificar las tasas de

ingestión en alimentadores capilares, en donde pudo ser



88

registrada una disminución de las tasas a partir de 30%

(Núñez 1966, Roubik y Buchmann 1984).

Respecto al comportamiento trofaláctico, comoya fue

mostrado en el capitulo 2, las tasas de transferencia
alcanzan un máximo alrededor de 30%.

(2) El indice IT aumenta para soluciones muy

diluidas (10%p/p). El IT para esta concentración pondria

en evidencia la baja disponibilidad de las receptoras n

recibir la solución diluida (i.e. interrumpiéndose las
transferencias iniciadas y buscando asi las dadoras a

otras receptoras). Para este rango de bajas

concentraciones hasta el agua pura (0% p/p), se puede

argumentar que las necesidades de agua o néctar en una

colmena están en general acompañadas 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 azúcar muy diluidas

que, si la colmena lo requiere, pueden cambiar

rápidamente su motivación y transformarse en recolectoras

de agua (Lindauer 1954; Núñez 1970). Lamentablemente es

aún escasa la información que se posee sobre las abejas

recolectoras de agua como para realizar otro tipo de

especulación en este sentido.

¿Cómo podrian estar relacionados los contactos

trofalácticos con el flujo informacional? Si se admite

que cada c0ntacto representa algo asociado con una
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cantidad de información transferida, a mayor valor del

IT, mayor seria el valor perceptual que cada unidad de

sacarosa transportada representa para 1a colmena en
cuanto en él serian evaluados no el valor absoluto

energético del azúcar transportado sino el relativo a 1a

presencia de otras fuentes y del agua para 1a regulación
térmica de la cria.
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CAPITULO 5: EL COMPORTAMIENTO TROFALACTICO EN

ABEJÁS RECLUTADORAS Y SU RELACION CON EL

FLUJO DE AZUCAR DE LA FUENTE DE ALIMENTO

1. Introducción:

Las abejas recolectoras que regresan a la colmena

luego de un viaje de forrajeo, entregan el alimento

cosechado por contactos trofalácticos que pueden llevarse

a cabo, incluso, sin la presencia de danzas do

reclutamiento (von Frisch 1965, capitulo 5). Hasta el

presente es conocido que, a través de la trofalaxia, Ian

abejas recolectoras pueden estimular a otros miembros do
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 la descarga, las recolectoras a menudo Se

aproximan a otras obreras y reciben alimento antes do

retornar hacia sus fuentes (von Frisch 1965, Núñez 1970).

Éstos comportamientos de entregar y recibir alimento han

sido, hasta el presente, poco estudiados en el marco de

la actividad de reclutamiento de la colonia (Núñez 1970).

En los capitulos anteriores se mostró que las

obreras dadoras de néctar pueden modular

comportamientos de entrega. Estos resultados son todavía
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insuficientes para afirmar que la trofalaxia actúa como

canal de comunicación por medio del cual se informa la

productividad de las fuentes recientemente explotadas, ya

que fueron realizados en diseños experimentales marenas

de observación- que, si bien permitieron trabajar bajo
condiciones más controladas, no es el contexto natura]
donde estos contactos se realizan.

En este capitulo se realizará un análisis
cuantitativo del comportamiento trofaláctico de abejas

recolectoras y su dependencia de 1a disponibilidad de
azúcar en la fuente de alimento.

2. materiales y métodos:
2.1. Instrumental utilizado:

Se utilizaron abejas Apis mellifera ligustica (h:
una colmena de observación de dos cuadros (von Frisch

1965) con alrededor de 4000 abejas. La colmena mencionada

permitió la observación del comportamiento desplegado por

las abejas en el interior, cuando regresaban de un viaje

recolector. Abejas recolectoras fueron entrenadas a [H]

alimentador automático de flujo regulado (APR)similar a]

que ya fue descripto en el capitulo 3, situado a 30

metros de la colmena. Este alimentador permitió mantener

el control del flujo ofrecido (Núñez 1970) de soluciones

de sacarosa 50%p/p aromatizadas con esencia de vainilla

(80 ul de sustancia por litro de solución). El
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alimentador era encendido cuando la abeja arribaha a 1a

fuente y apagado al partir hacia la colmena.

2.2. Procedimiento experimental:

En distintas Series experimentales las abejas
condicionadas recibían en el alimentador solución de

sacarosa 50%p/p con diferentes flujos: 0.76, 1.53, 3.06

o 7.65 ul/min.

Cada flujo fue utilizado en seis u ocho visitas de

recolección consecutivas. El programa diario de Oferta

podia comenzar con flujos elevados, que luego fueron

decreciendo progresivamente en el transcurso del dia 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 intención de

compensar posibles programas endógenos de actividad
diaria.

Las abejas utilizadas fueron estudiadas de a una por

vez, identificándolas en la fuente de alimento.

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

En el alimentador de flujo regulado se registró el

tiempo de visita de la recolectora marcada. Con este

registro y el flujo de solución ofrecido pudo estimarse

la carga de buche alcanzada por la abeja al final de 1a
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visita, multiplicando el tiempo de visita por el flujo de
la solución ofrecido en el alimentador.

2.3.2. En la colmena de observación:

Al regresar del alimentador eran registrados con la

ayuda de cintas magnetofónicas: 1) el tiempo de

permanencia en la colmena, desde el ingreso de una abeja

hasta su partida hacia la fuente; 2) el número de

contactos de entrega, i.e. contactos en que 1a abeja abre

sus mandíbulas y una o más receptoras la contactan con

su/s proboscis; 3) el tiempo de entrega, i.e. 1a duración

de cada contacto de entrega de la abeja marcada; 4) el

número de receptoras por contacto de entrega con 1a abeja

marcada; 5) el número de recepciones de alimento, i.e. el

número de contactos de la abeja marcada en los cuales

extiende su proboscis y se contacta con obreras que están

con sus mandíbulas abiertas; 6) el tiempo de recepción de

alimento, i.e. la duración de cada contacto en los cuales

1a abeja marcada contacta con su proboscis las mandíbulas

abiertas de sus compañeras; Para los puntos 3) y 6)

fueron considerados sólo los contactos con duraciones

mayores a 1 segundo (Korst y Velthuis 1982).

Con el fin de estudiar la actividad recolectora de

la colmena durante el periodo de observación se registró,

además, cada 10 minutos, el número de danzas ejecutadas

por otras abejas, que no visitaron el alimentador
artificial.
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2.4. Análisis estadintico:
Se analizaron un total de 250 ciclos de recolección

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 ANOVAde

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

1981).

3. Resultados:

Para 1a presentación de los resultados obtenidos se

imponen las siguientes preguntas: 1) ¿Cómo afecta la

productividad de la fuente explotada a1 comportamiento

trofaláctico de la abeja recolectora?; 2) ¿cómoafecta 1a

actividad de forrajeo de la colmena al comportamiento

trofaláctico de la abeja recolectora?

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

Coincidiendo con estudios previos (Núñez 1982a), el

incremento del flujo de solución en el alimentador dio

lugar no sólo a un aumento de la carga de buche final

alcanzada por 1a recolectora, sino también a una más

breve estadía en la colmena (Tabla 5.1).



Tabla 5.1: Valores de carga de buche (CB) y de tiempos
de permanencia en la colmena (TC) en abejas
recolectoras que explotan distintos flujos de solución
de sacarosa 50% p/p en el alimentador artificial.
Medias i ES; el número de observaciones es presentado
entre paréntesis.

Flujo [ul/min] 0.76 1.53 3.06 .7.65

CB[ul]* 16¿0.7 21¿1.3 33i1.8 41:0.7
(46) (74) (69) (59)

'rc [s]# 381169 214¿12 245i18 218112
(41) (75) (69) (65)

* F=66.45; GL=4,244; P<0.ÜUOJ (ANOVAde un factor).
# F=6.58; GL=3,246; P<0.0003 (ANOVAde un factor).

3.1.1. El comportamiento de entrega de alimento:

La frecuencia de contactos de entrega, i.e. el

número de entregas de la recolectora por unidad de tiempo

de permanencia en la colmena, aumentó con la recompensa
ofrecida en el alimentador (Fig. 5.1, ANOVAde un

factor). Ya que el tiempo de estadia en 1a colmena

disminuyó con el flujo de solución en la fuente (Tabla

5.1), las recolectoras que explotaban flujos elevados en

el alimentador, entregaban la solución explotada no sólo

a un creciente número de receptoras, sino que también

exhibian una mayor frecuencia de contactos.
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Con la carga de buche obtenida en la fuente (en ul)

y el tiempo total de descarga durante la permanencia en

la colmena (en segundos) se pudo estimar la tasa de

transferencia media (en ul/s) de 1a 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 (Núñez 1966, Brandstetter et

al. 1988). Este parámetro también mostró un incremento

con el flujo ofrecido en la fuente.



" r — —' "—7—"’" "r"—'" '1

1.4

7‘ w-
> -----""3. //
Q 1.2

u;
C
O
L¡­
a)'o 1.0
O
(n
D

¡,­

0.8

1 J 1 1 J 1 l

O 1 2 3 4 5 6 7 8

Fluío [ql/min]

Figura 5.2: La tasa (lo. transferencia estimada «lnmvh
los; contactos (Je entrega de alimento, medias I HI,
qr'r'lfírr'u'ln on relación (ton el flnjn ofrecido vn
alimonl'mlrn (í"-3.397; Glr- 3,194; I‘<0.0?; ANUVA(lv
{act or).

1 u

H.’ 1



ProbobHÍdoddeRecíbh

99

3.1.1. El comportamiento de recepción de alimento:

Después de descargar alimento pudo observarse quo

las recolectoras a menudose aproximan a otras obreras y

solicitan alimento de éstas. La probabilidad de recibir

alimento de otras obreras fue inversamente proporcional

al flujo de solución explotado por las recolectores en la

fuente (Fig. 5.3).

Í I I I I r I

1.0 - _

0.8 a

0.6 — _

l l J l l l l

O 1 2 3 4 5 6 7 8

Fluío [ql/ïnin]

Figura 5.3: La probabilidad de realizar contactos de
solicitud de alimento de la abeja estudiada es
representado en relación con el flujo de solución
ofrecido en la fuente artificial (Gadj=—60.6, GL=3,P<0.00], Gmtest).
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Contrariamente a lo observado en el comportamiento

de entrega (Fig. 5.1), la frecuencia de solicitud, i.e.
el número de solicitudes de alimento por unidad de

FR(even’ros/mín]

tiempo, decreció con la recompensa en la fuente.
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Figura 5.4: La frecuencia de contactos de solicitud,
i.e. el número de recepciones de la abeja recolectora
por minuto de estadia en la colmena, medias i ES, en
relación con el flujo de solución ofrecido en la fuente
artificial (F= 3.732; GL= 3,181; P<0.02; ANOVAde un
factor).
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3.2. Influencia de la actividad recolectorn de la colmena

sobre la trofalaxia de la abeja recolectorn:

Con el objeto de analizar cómo la actividad del

entorno social afecta el comportamiento trofaláctico de

abeja condicionada al alimentador artificial,
cuantificó la cantidad de contactos de entrega que esta

realizó con varias receptoras en forma simultánea. Este

parámetro, que indica el "grado de atención" do la

colonia hacia la abeja recien llegada (Lindauer 1954,

Secley 1986), decreció al incrementarse e] número de

danzas que se ejecutaban en la colmena, siendo esta

respuesta independiente de la productividad de 1a fuente

explotada por la recolectora (Fig. 5.5)

El comportamiento trofaláctico de la abeja que
recolectaba solución en el alimentador artificial también

Fue analizado en el transcurso del dia (Fig. 5.6.A).

Independientemente del flujo explotado, las frecuencias

de entrega y de recepción de alimento variaron con la

hora del dia. Las frecuencias de entrega presentaron una

distribución bimodal, con un máxinu) entre las 08:00 y

09:00 horas y otro a las 14:00 horas; mientras que las

frecuencias de recepción de alimento alcanzaban valoren
máximos a las 13:00 horas.

Con la intención de correlacionar estos resultados

con los niveles de actividad recolectora de la colonia sp

obtuvo un índice, definido como "tendencia trofaláetiea"

(TT) y que fue el resultado de las diferencias entre las



frecuencias de entrega y de recepción

recolectores, por hora. Los valores do TT por horn fu

comparados con el número de danzas ejecutadas

resto de las obreras (Fig. 5.6.8). Valores positivo

TT indican que la tendencia a entregar alimento (h

recolectora es mayor que la de recibirlo. Durante

primeras horas del día, cuando la actividad rocolnc

se estaba iniciando —nótese que las danzas

escasas entre las 07:00 y las 08:00 horas», o] TT ulv

valores positivos. A1 aumentar el número de (un

competitivas, éste decreció a valores negativos,

luego volvieron a incrementarse al descender el númor

danzas en la colmena (Fig. 5.6.B).
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4. Discusión:

4.1. ¿Cómoafecta la productividad de la fuente explotada

a1 comportamientotrofaláctico de la abeja recolectora?
Es conocido que la productividad de las fuentes de

néctar modifica el estado motivacional de 1a abeja

recolectora, ya que al aumentar la recompensa de la

fuente explotada, un creciente esfuerzo individual y

colectivo es invertido para recolectar el alimento (Von

Frisch y Lindauer 1955, Núñez 1974, Balderramn (fl. a].

1992, Moffatt 1993). Aquí 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 recompensacrecientes, las recolectoras

entregaron la solución cosechada a una cantidad creciente

de receptoras por unidad de tiempo invertido en la

colmena (Fig. 6.1), del mismo modo del que fue observado

en un diseño no natural —la arena experimental“ cuando

abejas dadoras contenían en sus buches diferentes carqas

de azúcar (capítulo 4). El aumento en la distribución de

alimento permitiría así estimular a un número creciente

de recolectoras potenciales, para iniciar o reasumir la

recolección en esa fuente, sin perjuicio del tiempo

invertido en dicha actividad, ya que la recolectora

entregó la solución cosechada a frecuencias mayores (Fiq.
6.1).

Comotambién 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 incromnntó

en la colmena con el flujo explotado por ella (Fiq. 6.2).

La notable correlación positiva entre ln tan, de

ingestión de néctar en la fuente y la tasa de

regurgitación en la colmena permite especular que las

recolectoras, al modular ese parámetro trofaláctico,

podrían representar a cada receptora, la tasa de

recompensa encontrada 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
ejecución y frecuencia de estos contactos de solicitud no

parecen ser, como fue planteado por von Frisch (1965),

para obtener el alimento necesario para el siguiente

vuelo de recolección recuérdese que la distancia de la

fuente de alimento no varia a lo largo del experimento ,

sino que se correlacionan con la productividad de la

fuente explotada (Fig. 6.3 y 6.4). Puede postularse que,

por medio de este comportamiento, la recolectora obtiene

información sobre la productividad (ha otras fuentes de

néctar. De ese modo, podria obtener información de la

riqueza relativa de su fuente, comparando lo 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 trofaláctico,
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dependiendo de la productividad de las fuentes que están

explotando. Las recclectoras se comportan principalmnnin

como dadoras de néctar, e.g. contactándose con muchas

receptores y descargando el alimento a altas velocidades,

cuando sus fuentes son abundantes (Fig. 6.] y 6.2).

Mientras que, al regresar de fuentes pobres, se comportan

principalmente como receptoras de néctar realizando

abundantes contactos de recepción (Fig. 6.3 y 6.4), lo

que le permitiría recibir información de otras fuentes

que están siendo explotadas en ese momento por otrnn

abejas.

4.2. ¿Cómoafecta la actividad de forrajeo de la colmena

al comportamientotrofaláctico de 1a abeja recolectora?
Cambios en los factores ambientales y sociales

pueden desencadenar diferentes respuestas durante o]

reclutamiento bajo distintas condiciones (Lindauer 1954,

Núñez 1970, Seeley 1989, Seeley et al. 1991). Esto puedo

ser válido para el comportamientotrofaláctico, ya que al

aumentar las fuentes competitivas que estan siendo

explotadas simultáneamente, menor cantidad de ahnias

están disponibles en la colmena para recibir alimento, lo

que explicaría el menor número de receptoras que

intervinieron por contacto de entrega (Fiq. 6.5). Rain

sumadoa que las tendencias a entregar o recibir alimnnin

se correlacionan negativamente con la actividad de

reclutamiento del resto de la colonia (Fiq. 5.6.P),
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indicaria que el "grado de atención" recibido durante 1a

permanencia en la colmena podria afectar a 1a nhnjn

recolectora, disminuyendo su nivel motivacional por

entregar alimento y aumentandosu disposición por recibir
el néctar de otras fuentes, i.e. a través de contactos de
solicitud.

Estos resultados muestran que la abeja recolectnrn

podría ser capaz de representar la productividad

"absoluta" de la fuente recientemente explotada a través

del comportamiento trofaláctico, pero que el entorno

social donde éstos se realizan también pueden modular esa

representación. De ese modo, la productividad "relativa"

de su fuente determinaria el rol informacional a ejercer

durante el proceso de transferencia de alimento (Fig.

6.7). Cuando son explotadas fuentes abundantes, la

probabilidad de emitir información seria mayor que la de

recibirla, mientras que en fuentes pobres esto sn

invertiria. Recolectoras que regresan de fuentes

productividades intermedias podrian cumplir ambos roles

en forma simultánea durante su permanencia en 1a colmena.

Por esto, se postula que las recolectores via trotalaxia,

podrian informar y ser informadas sobre la productividad

de las fuentes explotadas sin la utilización de la danza
como canal de comunicación.
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CHEPIÜHZLC> 6: JHVTIHQACXZICHVEHVTTUZ IU! DUUVZA.]{.LA

DEÉKHUR.EN'ITUUWSFERHIZAALIIHHWHO EHV1ABEJZÁï

RECLUTADORAS Y SU RELACION CON'EL FLUJO DE

.AZTKJÁR LHZ.LA FTHHVTE [HgiáLIlflflWTO

1. Introducción:

La demora en descargar alimento que las recolectores

recién llegadas experimentan en la colmena mostró
sensible indicador de las necesidades alimenticias dn In

colonia y de la disponibilidad diaria en las fnonton

(Lindauer 1948, 1954, Seeley 1989, capitulo 3 en ostn

trabajo). Las demoras pueden también variar con ln

productividad de las fuentes en explotación por las

recolectoras, y en ese caso esas demoras son generadas

por ellas (Seeley 1986, Seeley et al. 1991, capitulo R).

Además, recolectoras dadoras alimentadas con soluciones

de azúcar modifican tanto sus tasas de transferencias

como el grado de distribución del alimento en relación

con la concentración de azúcar y con el flujo de In

fuente de alimento (ver capítulos 2, 4 y 5). Todos estos

resultados indican que la recolectora recién Jleqada

podria representar cuantitativamente la productividad de

las fuentes explotadas por medio del comportamiento
trofaláctico.

Sin embargo, abejas danzarinas serían mucho más

eficientes en reclutar nuevas recolectoras hacia

fuentes que las que no danzan (von Frisch 1968). A esta
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debe agregarse que dichas abejas pueden modular e]

comportamiento de danza en función de la concentración de

azúcar de las soluciones explotadas (Esch 1962, von

Frisch 1965, Waddington 1982, Waddinqton s Kirchner

1992). Más allá de la concentración de néctar, e] flujo
de secreción en las fuentes de alimento es orrn

importante propiedad de las fuentes, que influencia o]

comportamiento recolector de la abeja. Que la tasa du

recompensa modifica el comportamiento de ingestión de ln

abeja recolectora fue ya extensamente analizado (Núñez

1966, 1970, l971b, 1982a, Varjú & Núñez 1991), pero no

está aún totalmente comprendido cómo el flujo de azúcar

es representado durante el reclutamiento (Núñez1970).

En este marco, se plantea la pregunta si el flujo de

recompensa de la fuente puede modular la activida<i do

reclutamiento de las abejas que llegan a su colmena. Esto

será analizado tanto en los componentes de la danza

circular como en el comportamiento trofaláctico en In

presente sección.

2. Materiales y métodos:

En este estudio, tanto el instrumental utilizado

comoel procedimiento experimental fueron idénticos a los

ya descriptos en el capitulo anterior.
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2.1. Los parámetros registrados:

Con la ayuda de un grabador magnetofónico so

registró: l) el tiempo total de danza, i.e. el tiempo

durante el cual la abeja entrenada realizaba 1a danza

circular después de cada visita a la fuente artificial,
excluyendo el tiempo invertido en descargar alimento por

trofalaxia; 2) la demoraen transferir alimento, i.e. el
intervalo entre el retorno a la colmenade la recolectnrn

y el comienzo de la primera entrega de alimento.

2.2. Análisis estadístico:

En once dias de medición, fueron analizados un total

de 216 ciclos de recolección 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 ANOVAde dos factores y componentes principales,

test de ANCOVAy test de G (Sokal & Rohlf 1981).

3. Resultados:

Tanto la probabilidad de danzar, i.e. número de

visitas a la colmena con la ejecución de danzas / total

de visitas a la colmena (von Frisch 1965), como el tiempo

total invertido en danzar, fueron analizados en relación

con la productividad de la fuente de néctar, medido como

el flujo de solución de sacarosa 50%p/p eyectado (Fiq.

6.1). La probabilidad de realizar danzas (en esta



experimento las danzas fueron circulares por tratarse de

fuentes cercanas) se incrementó con la recompensa de 1a

fuente explotada (Fig. 6.1.A, test de G). Ya que son

conocidas las variaciones interindividuales durante ¡H

comportamiento de danza (Oldroyd et al. 1991, 1993), sv

realizó un análisis de covarianza con la intención dv

evitar ese efecto al analizar el tiempo total de danza.

También el tiempo de danza se incromnnlú

significativamente con el flujo de azúcar de la fuonrn

(Fig. 6.1.B, test de ANCOVA).

En el transcurso del día, y luego de realizar

repetidas visitas a la misma fuente, muchas abejas dejan

de ejecutar danzas cualquiera sea la productividad de Jan

fuentes, como fue observado por von Frisch (1965). Por

esta razón, los retardos registrados entre las llegadas a

la colmena y las primeras descargas de alimento fueron

separados en tres grupos: (1) demoras de las abejas

cuando no ejecutan danzas durante su permanencia en la

colmena; (2) demoras cuando las abejas danzan después do]

primer contacto trofaláctico de entrega; y (3) demoran

cuando las abejas danzan antes del primer contacto.

Ninguna diferencia significativa fue enc0ntrada en
el retardo en entregar entre los distintos flujoc
utilizados (Fig. 6.2; ANOVAde dos factores, factor

flujo), pero las demoras si dependieron de la ejecución

de la danza. La interacción entre el flujo de la fuente y

la ejecución de danza también tuvo un efecto (Fiq. 6.7,
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ANOVAde dos factores, factor de interacción, flujo x

ejecución de danza). No hubo diferencias significativas

cuando las danzas fueron ejecutadas durante o después do]

primer contacto (primer contacto realizado durante la

danza: F=0.378; GL=3,214; NS; danzas realizadas d95pués

del primer contacto: F=0.154; GL=3,214; NS; ANOVAdo

efectos principales). Sin embargo, cuando la recolectorn

no danzó, la demora en transferir alimento presentó un

abrupto decrecimiento con el aumento del flujo en ln

fuente (F=14.05; GL=3,214; P<0.001; ANOVAde efectos

principales).
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4. Discusión:

Antes de la discusión de estos resultados deben

realizarse dos consideraciones.

(1) Como ya fue mencionado en el capitulo 1, el

néctar se presenta en las flores en pequeñas cantidades

aunque es producido en forma continua a muy bajas tasas

(Watt et al. 1974, Núñez 1977b). La utilización del

alimentador utilizado en este capitulo intenta reproducir
las fuentes naturales, a diferencia de otros estudios que

utilizaron alimentadores que presentaban soluciones de

azúcar con flujos ad libitunr y que sólo permitían la

manipulación de la concentración de las soluciones

azucaradas (e.g. Esch 1962; von Frisch 1965; Seeley 1986,

1989; Waddington & Kirchner 1992).

(2) El aumentar la concentración de las soluciones

para controlar la recompensa da lugar no sólo a un

aumento de la cantidad de azúcar ofrecida por unidad de

volumen ingerido, sino también de la viscosidad de la

solución. 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 así

también aumenta el nivel de actividad de las recolectoras

durante la ejecución de las mismas, aunque las fuentes

explotadas sean menos productivas (von Frisch 1965). Este

podria ser el caso de las soluciones de sacarosa más

concentradas, las cuales no serian percibidas por los

receptores gustativos de la abeja (Whitehead & Larsan
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1976). En esta serie experimental se mantuvo constante 1a

concentración de azúcar de las soluciones, i.e. la

viscosidad fue mantenida constante, y sólo fue manipulada

la cantidad de solución de azúcar por unidad de tiempo.

A1 analizar el comportamiento de reclutamiento en

relación con el flujo en la fuente, se observa que Ja

probabilidad de danza aumenta abruptamente hasta un flujo

de 1.53 ul/min (Fig. 5.1.A). Ya que se observó un escaso

incremento adicional con el flujo, es posible que

alrededor de este valor se alcance un flujo de saturación

para este parámetro de la danza. Por otro lado, e] 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

recolectores de néctar, la demora en descargar néctar

puede señalizarle a la recolectora dadora las necesidades
nutricionales de la colonia. Esas demoras no están

moduladas por las dadoras, sino que, como Seeley (1989)

puntualiza, es la consecuencia del medio socia], el cual

afecta la eficiencia operacional de las abejas que actúan

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



arena experimental poseen cargas de buche pequeñas (ver

capitulo 3). Estos resultados muestran que la disposición

de la dadora por entregar néctar también depende de la

riqueza de la fuente que se está explotando. Por lo

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 modulación de la demora en entregar

en función de la recompensa de 1a fuente tendria un valor

informacional en esos casos (ver capitulo 3). Además, ya

que fuentes "productivas" dan lugar a breves retardos con

la consecuente reducción del tiempo de permanencia en la

colmena, recolectoras que provienen de fuentes abundantes

podrian retornar más rápidamente a ellas. Asi, la

frecuencia de visitas se incrementa, aumentando no sólo

la tasa de recolección individual sino también aumentando

la probabilidad de intercambiar información con otros

miembros de su colonia (Núñez l982a, Varjú s Núñez 1991,

1993).

Desde un punto de vista informacional, la

disposición de las dadoras por entregar néctar puede

afectar la probabilidad de otras obreras de entrar en

contacto con el alimento colectado —comoya fue planteado
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en el capítulo 3_, mientras que la trofalaxia mismapuede

ser un canal de comunicación que "directamente" informo

sobre algunas propiedades de 1a fuente como el olor, la

concentración y el flujo del néctar (Ribbands 1955,

Frisch 1965, Seeley 1989, capitulo 2 y 5 de esta tesis).

Tanto el tiempo de danza como la demora en

transferir resultaron modulados en la colmena, variando

la magnitud de la recompensa pero esto se produïo

distintos rangos de flujo de alimento, para cada unn do

los parámetros citados. En el rango de altos flujos dv

solución, a partir de 1.53 ul de solución de sacarosa 50%

p/p / min en este trabajo, se halló correlación Con la

duración de la danza; debajo de este flujo, la demora en

transferir parece ser el parámetro más sensible. Por lo

tanto, las recolectoras pueden estimar la productividad

de las fuentes que explotan en un extenso ranqn de

flujos.
A partir de estos resultados se sugiere que In

productividad de una fuente de néctar en términos dv

flujo de azúcar encuentra una representación cuantitativa
en la colmena a través de diferentes elementos

comportamentales modulados en función de] tiempo, cnnw

fue el caso de la demora en transferir alimento y de In
duración de la danza de reclutamiento.



121

CAPITULO 7: INTERACCION ENTRE LA DANZA Y LA

RECEPCION DE ALIDENTO EN ABEJAS RECLUTADORAS

1. Introducción:

Si el comportamiento trofaláctico es [H] cana] dn

comunicación ligado a la productividad de Jas fuentes do

néctar, éste deberia modificar no sólo el comportamiento

de la abeja recolectora cuando ofrece alimnnrw,

individuo emisor, sino también cuando lo solicita, "0mm

receptor. El análisis del comportamientotrofalávrivo on

una misma abeja recolectora, permite poner a prueba "sta

hipótesis, ya que durante su permanencia en la colmena,

ésta puede comportarse como dador y receptor de alimento

(capitulo 5 de esta tesis).

Un estudio previo indica que abejas recolectoras

pueden ejecutar danzas después de realizar contactnu

trofalácticos de pedido (Núñez 1970). Esto implica que la

recolectora podria comparar la calidad de su fuentn von

otras fuentes explotadas a través de contacrow dn

recepción de alimento y, luego de recibir esa informnrifin

adicional, podria continuar comunicando, a través Jn 14

danza, las caracteristicas de su fuente.

Teniendo en cuenta estos hechos, se intentará
realizar un análisis cuantitativo de Jos contactos dv

solicitud de alimento y su interacción con la rhn7n du

reclutamiento en función de la productividad de ln fuenl”

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 utilizada

comoel procedimiento experimental fueron idénticos a los

ya descriptos en los capitulos 5 y 6.

2.1. Los parámetros registrados:

Con la ayuda de un grabador maqnetnfónicn

registraron los siguientes comportamientos de |:i nhoin
recolectora arribada a la colmena de observación: 1) El

número de contactos de solicitud de alimento realizados

con duraciones mayores a 1 segundo; 2) la frecuencia dv

danza o dance tempo (según von Frisch 1965), i.e. el

número de giros que realiza 1a recolectora cada 15

segundos de danza circular ejecutados (para 1a

descripción de este comportamiento ver capítulo 1).
Con la intención de cuantificar la actividad

recolectora de la colmena durante el período do

observación se registró cada _10 minutos e] número do

danzas ejecutadas por otras abejas que no visiinhnn nl
alimentadorartificial.

2.2. Análisis estadístico:

En once dias de medición, fueron analizados un total

de 250 ciclos de recolección realizados por cinco abejas

diferentes. Los registros se llevaron a cabo entre Inn

07:00 y las 16:00 horas y los datos fueron analizadas con
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reqresiones lineales, análisis de medidas repetidas y
test de G (Sokal & Rohlf 1981, Zar 1984).

3. Resultados:

Con la intención (k3 conocer cómo la solicitud «h‘

alimento afecta a la actividad de reclutamientrw dn In

recolectora, se estudió la relación entre distintos

parámetros del comportamiento de danza y los contnvlor

mencionados. Estos contactos pueden ser observados

frecuentemente en abejas que retornan de fuentes

escasas recompensas y en general son realizados luego dn

la descarga del néctar cosechado (ver capítulo 5). Debido

a eso, el comportamiento de danza de abejas recolectorns

fue clasificado en: 1) antes de realizar contactos do

solicitud de alimento; y 2) después de realizar e] primor

contacto de ese tipo. De ese modo, los comportamientos un

danza registrados en las abejas adiestradns nl

alimentador artificial fueron agrupados en: 1) danzas qur

no presentaron contactos de solicitud de alimento do la

abeja danzarina durante su ejecución; 2) danzas quo sólo

se llevaron a cabo luego de contactos de solicitud; y 1)

danzas que presentaron contactos de solicitud durante

ejecución.

La probabilidad de ocurrencia de los distintos Lipflfi

de danzas descriptas variaron con la tasa de recompnnsa
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ofrecida en la fuente de alimento (Fiq. 7.1). In

probabilidad de danza sin la realización de pedidos dv

alimento aumentó con el flujo, mientras que las abejas

que sólo ejecutaron danzas luego de solicitar alimento

respondieron en sentido inverso. Por otra parte, pedidos
efectuados durante la danza fueron más frecuentes durant"

la explotación de flujos bajos en la fuente de alimento.

Para determinar el efecto del primer contacto (hr

recepción de la recolectora sobre su posterior

comportamiento de danza, se analizó la probabilidad de

ejecución de esta última en función de la productividad

de la fuente que esa abeja explota. Crecientes tasas de

recompensa desencadenaron danzas de reclutamiento más

frecuentes luego de la primera recepción de alimento

(Fig. 7.2).
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Figura 7.1: La probabilidad de danzar para abejas
Entrenadas al alimentador con flujos de solucion dn
sacarosa 50%p/p variables. círculos vacíos: las aho1nu

alimento dnrnnrn turealizan danzas sin solicitar
ejecución (Gadj=20.76, GL=3, P<0.001, test de u);
circulos llenos: las abejas sólo ejecutan dflHÏdÜ

aliment,H
test de G); y triángulos

las abejas realizan contactnq
(Gadj’77.11, GL=3, P<0.01,
vacíos: durante la danza,
de solicitud (Gadj=m49.71, GL=3, P<0.00], test de U).
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test de G).



En el mismo sentido la frecuencia de danza o dance

tempo (según von Frisch 1965), DT, fue analizada en

función del flujo explotado (Fig. 7.3). Cuando las abeias
reclutadoras aún no han realizado los contactos de

solicitud de alimento, el DT se correlaciona

positivamente con la tasa de recompensa explotada en ln

fuente (Fig. 7.3, círculos vacios, regresión linea]

significativa). Luego de la primera solicitud do

alimento, las mismas abejas reinician la danza y nn es!“

caso sus DTS no dependieron de la tasa de recompenSn

producida por el alimentador (Fig. 7.3, circulos llenos,

regresión lineal no significativa). Aunque no
observaron diferencias en los valores de DT para flujos

abundantes (flujos 3.06 y 7.65 ul/min agrupados: Fr0.004,

GL=1,13, NS, análisis de medidas repetidas), los DTS

realizados luego de solicitar alimento fueron

significativamente mayorespara flujos bajos (flujos 0.76

y 1.53 ul/min agrupados: F=5.62, GL=1,19, P<0.05,

análisis de medidasrepetidas).

Independientemente de la productividad de la fuentn

explotada, los niveles de actividad en la colmena pueden
afectar la actividad de reclutamiento de las recolectoras

(Lindauer 1954; Seeley 1986, 1989; capitulo 5). La

diferencias de medias entre los DT antes (DTA) y los

realizados después de la solicitud de alimento (DTD)

fueron representadas para abejas que explotaron nl

alimentador artificial con un flujo de 1.53 ul/min, On
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función del número de danzas observadas en la colmena

(Fig. 7.4). Los valores medios de DTS alcanzados fnnrnn

inversamente proporcionales a la actividad reclutadorn
del resto de 1a colonia.
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Figura 7.3: La frecuencia de danza (DT), expresada rm
número de qiros realizados cada 15 segundos de (lanza,
de abejas que ejecutan ambas danzas durante sm
permanencia en la colmena, en relación con e] fluio dn
solución ofrecido en la fuente de alimento. O: IYI'
antes de solicitar alimento (Y-—3.43+0.176X,P<0.0()0’r,
N=33, regresión lineal); .2 DT después de solicitar
alimento (Y=3.93+0.078X, NS, N=33, regresión lineal).
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4. Discusión:

Durante la primera [ase de la dun"

reclutamiento, la abeja recolectora realiza

descargas del néctar cosechado. Luego, la rnrolncl

comienza a realizar contactos (ka solicitud chi nlhw

que poco o nada se superponen con los do nnlrndn

partir de ese momento, 1a danza puede ser: 1) l

suspendida, 2) o reiniciadn, 1) o que lu

los pedidos de alimento, sin la previa r‘ïf'r“1“‘5

primera fase de ésta 2) y 3) son definida «nm»

fase de danza

Durante 1a primera fase, el comportamiento dn «h

bien puede representar la productividad do

explotada: Tanto la probabilidad de danza (Fid.

Círculos vacíos), comoel DT (Fiq. 7.3, círculos

aumentan con el flujo de la fuente. Esto nn resulta

al analizar la segunda fase. Ahora,

correlación (Fiq. 7.3), o sólo aumenta hrnscnmnntn r

bajos flujos (Fig. 7.1). Estos resultados muestral. yn

comportamiento de danza se modifica lueqo de redli

contactos de solicitud de alimento (Fíq. 7.7,

llenos). Es decir, los contactos de 1a segunda f

también modifican su comportamiento recolector.

Si suponemos que en cada contacto de anli ¡Url

recibe información de lo que 1a colonia está expln':

la abeja recolectora tendría ahora la posibilidww

comparar la productividad de su fuente con ln «M
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recolectoras de la colmena. De ese modo, abejas que

retornan de fuentes relativamente pobres roquñrirían

información adicional, i.e. contactos de solicitud du

alimento, para iniciar o mantener su motivación para

reclutar por medio de la información de la danza. Si su

fuente fuera comparativamente mejor, volvería a (lanzar

luego de contactos de pedido, mientras que si fuera poor

no desencadenaría danzas. Esto explicaría por quó ahnjan

que retornaron de fuentes pobres ejecutaron 1a Segunda

fase de la danza más frecuentemente que la primera (Fig.
7.1, circulos llenos y triángulos vacios). Por otra

parte, el hecho de que la segunda fase de 1a danza haya

sido desencadenada con más frecuencia después de un solo

contacto de recepción al aumentar el flujo en la fuentn

explotada por la recolectora (Fig. 7.2), indica quo

fuentes explotadas relativamente mejores requerirían

menos la información complementaria contenida durante los

pedidos de alimento para desencadenar danzas.

Es conocido que la experiencia previa puede influir

sobre el comportamiento de danza, modificando los niveles

de actividad. Abejas que retornan de fuentes explotadas

durante largo tiempo, disminuyen, en las sucesivas

visitas, sus niveles de actividad al danzar (Schweiqer

1958). También ciertos parámetros de la danza pueden Ser

modificados al regresar de fuentes con programas

variables de recompensa (Richter y Waddington 1991).

Durante la permanencia en la colmena, pueden existir



estímulos que modifiquen los niveles de actividad

previamente alcanzados. Aumentosen 1a persistencia dn la

danza luego de pedidos de alimento fueron observados

abejas que retornaban de fuentes pobres en néctar (Núñez

1970). Siguiendo en esta linea, los experimentos aquí

presentados muestran que durante la recepción de alimento

la reclutadora puede llegar a modificar efectivamente

otros parámetros de su comportamiento de danza. El danvn

tempo (DT), por ejemplo, pudo ser modulado por la

recompensa de la fuente explotada durante la primera raso

de danza, pero poco o nada durante 1a segunda raso,

cuando se recibe alimento (Fig. 7.3). Durante la segunda

fase el DT se nmntuvo con valores elevados para flujos

altos, similares a los de la primera fase. Por el

contrario, para flujos bajos, los valores de DTs funron

significativamente mayores durante esta segunda fase.

Esto puede interpretarse comoque 1a reclutadora que esta

poco estimulada por su fuente, al recibir información de

otras fuentes muy pobres por 1a época del año en que se

realizaron estos ensayos, incrementa su motivación por

reclutar hacia su fuente, lo que se manifiesta en la

amplificación 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 más abundantes durante la primera pero nunca

mayores, lo que sugiere que el DT de la danza ha

alcanzado un nivel de saturación en la segunda fase.



La segunda fase de la danza parece también ser

afectada, independientemente de la fuente explotada, por
cambios en los niveles de actividad recolectora de la

colonia (Fig. 7.4). Cuando la entrada de néctar en la

colmena es pobre, i.e. cuando son poco frecuentes las

danzas, el valor relativo de la productividad del

alimentador seria mejor en comparación con otras fuentes

explotadas por el resto de la colonia, y por ello

generaría ¡Mimayor nivel (ha actividad (k2 reclutamiento

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 juzgar por su actividad de reclutamiento al

danzar, la abeja recolectora de néctar puede representar

la productividad de su fuente durante la primera fase de

1a danza. Durante la segunda fase, luego de compararla

con otras que están siendo explotadas en ese instante,

podria estimar su productividad "relativa" que tendria sn

expresión al retomar la danza de reclutamiento.

Estos resultados muestran que la trofalaxia
efectivamente actúa comoun canal de comunicación, ya que

modifica el comportamiento de 1a abeja recolectora y

permite modular au 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 y

comparar las productividades de las fuentes que eSLán

siendo explotadas por ellas y otras abejas de la colmena

sin la necesidad del seguimiento de otras danzas do

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 monos

dos tipos de comportamientos como canales de comunicación

para transmitir información asociada con 1a productividad

de las fuentes explotadas. Estos son: l) 1a transferencia

de alimento o trofalaxia y 2) la danza de reclutamiento.

Esta afirmación es sustentada por los experimentos

desarrollados tanto en arenas experimentales (capitulos

2, 3 y 4), como en la colmena (capítulos 5, 6 y 7).

Los experimentos realizados en

experimentales, si bien no representan las condiciones

naturales, permitieron realizar una cuantificación más

precisa de algunos parámetros de la transferencia dm

alimento analizados. Esto por otra parte, permitió

trabajar bajo situaciones más rigurosamente controladan,

minimizando asi el número de variables que podrian

intervenir o afectar los procesos en estudio.
Los resultados presentados bajo estas condiciones

experimentales permiten concluir que la abeja renoloclnru

de néctar puede modular su transferencia de alimento on

función no sólo de su carga de buche, sino también dni

programa de carga. Esta modulación se observó al analizar

la tasa de transferencia de solución azucarada (capítulo

2). Los flujos del alimento intercambiado dependieron



136

tanto del volumen comode la concentración de la solución

azucarada transportada en el buche de 1a abeja dadora,

pudiendo ser esta una señal efectiva para la receptora

sobre la productividad de las fuentes de néctar. También

es interesante señalar que, de los resultados obtenidos

en el capitulo 2, pudo observarse que las cantidades

transferidas por contactos trofalácticos dependieron
esencialmente de la cantidad de azúcar cargada,

independientemente del volumen o concentración de la

solución ingerida. Esto sugiere que la entrada sensorial

gustativa del sistema de control de la ingestión en la

abeja Apis mellifera seria la tasa de ingestión de

azúcar, medidas en moléculas de azúcar por tiempo.

La motivación de la abeja dadora por entrar en

contacto trofaláctico con la receptora resultó también

dependiente, no sólo de la carga de buche a]can2ada y el

tiempo invertido en colectar el alimento, variables que

están directamente relacionadas con la productividad de

las fuentes de néctar, sino también de variables

ambientales, como la hora del dia (capitulo 3). Pudo

también establecerse que el alimento no es transferido en

su totalidad durante el primer contacto trofaláctico

(capitulo 2), sino que es distribuido entre un número

variable de receptoras, con cierta dependencia del

volumen y concentración de la carga transportada por lan

dadoras (capitulo 4). La tasa de transferencia, e] qradn

de reparto del alimento y el número de receptoras
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involucradas en el proceso (metransferencia alcanzaron

valores máximos en el rango de concentraciones de 30 50%

p/p de soluciones de sacarosa (capitulos 2 y 4),

mostrando que seria éste el rango más apropiado para ln

recolección de néctar en la abeja.

Algunos de los resultados obtenidos en el estudio de

los parámetros del comportamiento trofaláctico en la

arena experimental fueron corroborados en la volmnnn

(capítulos 5 y 6). Bajo esta nueva situación

experimental, abejas recolectores modularon IK) sólo sn

comportamiento de entrega, sino también de recepción de

alimento, en función de la tasa de flujo de azúcar

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
información sobre dichas fuentes. La frecuencia de

recepciones también se modificó con la disponibilidad de

alimento, alcanzando valores máximos en fnentos que

presentaban recompensa reducida para la recolectora.

Desde un punto de vista informacional, esto le permite n

la recolectora recibir mayor cantidad de información

sobre otras fuentes de alimento y asi evaluar la

productividad "relativa" de su propia fuente. Las

variaciones en el comportamiento trofaláctico de 1a abeja

recolectora no dependió exclusivamente de la
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productividad de su propia fuente, sino también de la

actividad de forrajeo del resto de las recolectoras, qUn

es la que determinaria la productividad relativa de esa

fuente de néctar (capitulo 5).

También fueron registrados cambios cuantitativos

importantes en la danza de reclutamiento ejecutada por ln

abeja al regresar del alimentador artificial (capítulo 6
y 7). Distintos parámetros de 1a danza, cnmo ln

probabilidad de ejecución, el tiempo de danza y

frecuencia, dependieron directamente del flujo encontrado

en la fuente de alimento. Estos resultados indican que ¡a

danza podria también representar la productividad de Inn
fuentes de néctar.

Entre la trofalaxia y la danza de reclutamiento han
sido observadas interacciones al analizar diversos

parámetros de ambos comportamientos. Por ejemplo, la

demora en transferir alimento, que fue analizada también

en 1a arena experimental (capitulo 3), exhibió cambios on

función de la tasa de recompensa sólo cuando la danza no

fue ejecutada por la recolectora (capítulo 6). Las

mayores variaciones de ambos parámetros comportamentalos

se registraron en los extremos opuestos del ranqo (hx

flujos analizados -i.e. máximasdemoras para flujos bajos

y breves en las altas tasas de recompensa, siendo inversa

la situación para los parámetros de danza cuantificados

Esto permite concluir que las recolectoras pueden estimar

la productividad de las fuentes que explotan en
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extenso rango de flujos.
Otro caso de interacción fue observado entre la

danza de reclutamiento y la solicitud de alimento llevado

a cabo por la misma abeja recolectora (capitulo 7). Una

estrecha relación positiva entre la frecuencia de danza y

la tasa de recompensa fue observada mientras la abeja

recolectora ofrece alimento. A partir de la fasc dc

pedidos de alimento, las frecuencias de danza no quardnn

tal relación, incrementándose para los flujos más bajns.

Esto, junto con otros parámetros de la danza que fueron

analizados en el capítulo 7, muestra que los contactos de

solicitud de alimento modifican el comportamiento de 1a

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

número de danzas del resto de la colonia. De aquí se

postula que esos contactos de pedido ejecutados por la

abeja le permitiría comparar la productividad de su

fuente con las que están siendo explotadas por otras
recolectores.

En resumen puede afirmarse que 1a trofelaxia es un

canal de comunicación asociado a 1a productividad de las

fuentes de néctar, ya que a través de ella se puede

alterar 1a probabilidad de presentación de un patrón de

comportamiento dado en el individuo receptor, que en este
caso se manifiesta en cambios en 1a danza de

reclutamiento. Cambios gradualea en los comportamientos
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trofalácticos ¡r de danza indican que ambos canales de

comunicación pueden ser moduladoe por le productividad de

las fuentes de néctar, caracteristica ésta que no es

medida en valores absolutos por la abeja sino relativos a
condiciones externas; comole hora del dia, actividad de

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