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Biología del Ioﾏpoヴtaﾏieﾐto eﾐ aHejas ヴeIoleItoヴas de ﾐYItaヴ: uﾐ estudio 
compaヴado eﾐtヴe aHejas ﾏelipoﾐas ┞ ﾏelífeヴas. 

RESUMEN 

Dentro de la familia Apidae, la tribu meliponini eﾐgloHa a ﾏás de ンヵヰ espeIies de aHejas siﾐ 

aguijóﾐ. Estas aHejas pヴeseﾐtaﾐ uﾐ aﾏplio ヴepeヴtoヴio de Ioﾏpoヴtaﾏieﾐtos de ヴeIoleIIióﾐ ┞ 

IoﾏuﾐiIaIióﾐ. A pesaヴ de estaヴ IeヴIaﾐaﾏeﾐte ヴelaIioﾐadas Ioﾐ la aHeja ﾏelífeヴa, ケue es uﾐo 

de los modelos de estudio en invertebrados por excelencia en aspectos cognitivas, hasta la 

fecha existen muy pocas descripciones de las habilidades de aprendizaje de las abejas sin 

aguijóﾐ. El oHjeti┗o Ieﾐtヴal de esta tesis fue desaヴヴollaヴ estudios Ioﾏpaヴados de diIhas 

habilidades cognitivas y correlacionarlas con sus estrategias de recoleIIióﾐ ┞ IoﾏuﾐiIaIióﾐ. 

Para ello utilizamos por pヴiﾏeヴa ┗ez eﾐ aHejas siﾐ aguijóﾐ el pヴotoIolo de IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto 

IlásiIo REP ふRespuesta de E┝teﾐsióﾐ de PヴoHósIideぶ ケue peヴﾏite e┗aluaヴ el apヴeﾐdizaje olfati┗o 

en condiciones controladas de laboratorio. Las especies de abejas con las que trabajamos 

mostraron diferencias en su capacidad para resolver una tarea de condicionamiento 

difeヴeﾐIial olfati┗o. A paヴtiヴ de su deseﾏpeño eﾐ este pヴotoIolo, disIutiﾏos la ヴele┗aﾐIia de la 

iﾐfoヴﾏaIióﾐ olfati┗a duヴaﾐte la ヴeIoleIIióﾐ paヴa Iada espeIie.  

Particularmente con las abejas de la especie Melipona quadrifasciata, estudiamos la 

tヴaﾐsﾏisióﾐ de iﾐfoヴﾏaIióﾐ olfati┗a eﾐ el Ioﾐte┝to soIial de la Iolﾏeﾐa. OHseヴ┗aﾏos ケue esta 

especie de abejas tiene la capacidad de efectuar un aprendizaje mediado por uﾐa IoﾐgYﾐeヴe 

(aprendizaje soIialぶ. TaﾏHiYﾐ deteヴﾏiﾐamos ケue la iﾐfoヴﾏaIióﾐ ケue adケuieヴeﾐ eﾐ la Iolﾏeﾐa 

eﾐ tYヴﾏiﾐos olfati┗os puede seヴ e┗oIada eﾐ uﾐ paヴadigﾏa aヴtifiIial de apヴeﾐdizaje, 

demostrando que son capaces de efectuar una tヴaﾐsfeヴeﾐIia de iﾐfoヴﾏaIióﾐ eﾐtヴe Ioﾐte┝tos.  

La pヴoduIIióﾐ de ┗iHヴaIioﾐes al ヴetoヴﾐaヴ de ヴeIoleItaヴ aliﾏeﾐto foヴﾏa paヴte de las estヴategias 

paヴa oHteﾐeヴ ヴeIuヴsos de ﾏuIhas espeIies de aHejas siﾐ aguijóﾐ. E┗aluaﾏos las ┗iHヴaIioﾐes 

ocurridas durante la tヴaﾐsfeヴeﾐIia de aliﾏeﾐto eﾐtヴe Ioﾏpañeヴas eﾐ Melipona quadrifasciata. 

Estas ┗iHヴaIioﾐes paヴeIieヴaﾐ afeItaヴ el estaHleIiﾏieﾐto del ┗íﾐIulo oloヴ-recompensa.  

La iﾐIoヴpoヴaIióﾐ de las aHejas siﾐ aguijóﾐ Ioﾏo ﾏodelos de estudio aHヴe un promisorio campo 

de investigaIióﾐ Ioﾏpaヴati┗a eﾐ apヴeﾐdizaje olfati┗o en insectos sociales.  

PalaHヴas Cla┗e: AHejas siﾐ aguijóﾐ – Melipona – Aprendizaje asociativo – Aprendizaje social- 

CoﾏuﾐiIaIióﾐ 
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Biology of behavior of nectar foraging bees:  a comparative study between 

stingless and honey bees. 

ABTRACT 

Within the Apidae family, the meliponini tribe includes more than 350 stingless bee species. 

These bees present a wide repertoire of foraging and communication behaviour. Even though 

they are closely related to the honeybee, which is the best studied invertebrate study model 

ヴegaヴdiﾐg Iogﾐitioﾐ, so faヴ theヴe aヴe little desIヴiptioﾐs of stiﾐgless Hees´ leaヴﾐiﾐg aHilities. The 

main goal of this thesis was to develop comparative studies of those abilities and correlate 

them with their foraging and communication strategies. To achieve that we used for the first 

time in stingless bees the classical PER (Proboscis Extension Response) conditioning protocol 

that allows the evaluation of olfactory learning in controlled laboratory conditions. The bee 

species we worked with showed differences in their ability to solve a differential conditioning 

olfactory task. Based on their performance in this protocol we discuss the relevance of  

olfactory information during foraging for each bee species.   

Particularly with Melipona quadrifasciata bees we studied the transmission of olfactory 

information in the social context inside the hive. We observed that this bee species is able to 

learn from a nestmate (social learning). We also determined that the olfactory information 

acquired inside the hive can be evoked later on in an artificial learning paradigm, showing that 

they are able to transfer information between different contexts. 

The production of vibrations when returning from a successful foraging trip is part of many 

stiﾐgless Hees´ foヴagiﾐg stヴategies. We assessed the ┗iHヴatioﾐs that oIIuヴヴed duヴiﾐg food 

transfer between nestmates in Melipona quadrifasciata. These vibrations appear to affect the 

establishment of the odor-reward association. 

 The incorporation of stingless bees as study models opens a promising field of comparative 

research of olfactory learning in social insects.  

Key words: Stingless bees – Melipona – Associative learning – Social Learning - Communication 
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IﾐtヴoduIIióﾐ 

Entre los insectos existen algunas especies como las termitas, las hormigas, y algunas 

abejas y avispas, que son consideradas eusociales, es decir que se organizan en colonias donde 

e┝iste uﾐa di┗isióﾐ ヴepヴoduIti┗a del tヴaHajo, uﾐ Iuidado Ioopeヴati┗o de la Iヴía ┞ uﾐa 

supeヴposiIióﾐ de geﾐeヴaIioﾐes (Michener, 1969; Wilson, 1971). Estos insectos presentan una 

alta Ioﾏplejidad eﾐ la oヴgaﾐizaIióﾐ de la Ioloﾐia ┞ eﾐ las actividades que desarrolla cada 

individuo (Wilson, 1971). Los insectos en general han resultado ser importantes modelos de 

estudio en cuestiones de aprendizaje y memoria tanto a nivel comportamental como 

ﾐeuヴofisiológiIo (Menzel, 1999; Carew, 2000). Los insectos sociales en particular permiten 

taﾏHiYﾐ el estudio de Iuestioﾐes ヴelaIioﾐadas Ioﾐ la IoﾏuﾐiIaIióﾐ, el apヴeﾐdizaje soIial ┞ la 

tヴaﾐsfeヴeﾐIia de iﾐfoヴﾏaIióﾐ. El ﾏodelo poヴ e┝IeleﾐIia paヴa estos estudios ha sido sieﾏpヴe la 

abeja Apis mellifera (Menzel, 1999; Giurfa, 2007). Sin embargo existen otras abejas que 

presentan un alto o avanzado comportamiento social: las aHejas ﾐati┗as siﾐ aguijóﾐ que 

forman la tribu Meliponini. Estas aHejas pヴeseﾐtaﾐ uﾐa alta di┗eヴsidad eﾐ el ﾐúﾏeヴo de 

especies y en su repertorio comportamental lo que presenta una buena oportunidad para el 

desarrollo de estudios comparados. En las palabras de Randolf Menzel: さWe learﾐ froﾏ 

similarities and differences when we compare species, and we only recognize general 

ﾏeIhaﾐisﾏs ┘heﾐ ┘e disIo┗er theﾏ all o┗er agaiﾐざ.  

Aprendizaje 

El aprendizaje se define como un cambio en el comportamiento como consecuencia de la 

experiencia (Carew, 2000). Esta plasticidad en el comportamiento resulta esencial en la vida de 

las aHejas. Al saliヴ eﾐ Húsケueda de aliﾏeﾐto las aHejas ヴeIoleItoヴas deben recordar la 

uHiIaIióﾐ de su Iolﾏeﾐa ┞ de las difeヴeﾐtes fueﾐtes de aliﾏeﾐto disponibles en ese momento. 

Al llegaヴ a uﾐa floヴ deHeﾐ ヴeIoﾐoIeヴla ┞ apヴeﾐdeヴ las Ila┗es ┞ estíﾏulos de difeヴeﾐtes 

modalidades sensoriales que le permitan retornar a la misma para asegurar uﾐa ヴeIoleIIióﾐ 

eficiente y sostenida en el tiempo.  

“e defiﾐeﾐ dos gヴaﾐdes Iategoヴías eﾐ lo ケue ヴespeIta al apヴeﾐdizaje: poヴ uﾐ lado, el 

aprendizaje no asociativo en el que el iﾐdi┗iduo apヴeﾐde aIeヴIa de las IaヴaIteヴístiIas de uﾐ 

úﾐiIo estíﾏulo ケue, Ioﾏo IoﾐseIueﾐIia de suIesi┗os eﾐIueﾐtヴos Ioﾐ el ﾏisﾏo, puede geﾐeヴaヴ 

cambios en la conducta del animal (Squirre y Kandel, 1999). Por otro lado, el aprendizaje 

asociativo el cual surge al establecer la asoIiaIióﾐ eﾐtヴe dos estíﾏulos Ioﾐtiﾐgeﾐtes. Este tipo 
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de asociaciones permite establecer relaciones predictivas entre  eventos que coexisten en el 

medio ambiente y de este modo reducir la incertidumbre del animal (Mackintosh, 1994).  

Ambos tipos de aprendizaje han sido estudiados extensamente utilizando como modelo a la 

aHeja ﾏelífeヴa ふMeﾐzel, ヱΓΓΓ; Giuヴfa, ヲヰヰΑぶ. “i Hieﾐ soﾐ ﾏuIhos los difeヴeﾐtes pヴotoIolos ┞ 

ﾏedidas utilizadas eﾐ el estudio del apヴeﾐdizaje de las aHejas, la ヴespuesta de e┝teﾐsióﾐ de 

pヴoHósIide ふREPぶ ha sido iﾐIluida eﾐ ﾏuIhísiﾏos protocolos con los que se estudia un amplio 

rango de cuestiones relacionadas con el aprendizaje.  

La ヴespuesta de e┝teﾐsióﾐ de pヴoHósIide ふREPぶ 

Cuando una abeja IoﾐtaIta sus aﾐteﾐas o taヴsos Ioﾐ uﾐa soluIióﾐ azuIaヴada responde de 

forma refleja extendiendo su pヴoHósIide. En condiciones naturales este reflejo es parte del 

Ioﾏpoヴtaﾏieﾐto de ヴeIoleIIióﾐ ┞ le peヴﾏite a las aHejas obtener el ﾐYItaヴ eﾐ las floヴes. Eﾐ 

ヱΓヴヴ Fヴiﾐgs adaptó la REP para el trabajo de bioensayos en condiciones de laboratorio. Para 

ello iﾐﾏo┗ilizaHa a las aHejas ┞ IoﾐtaItaHa sus aﾐteﾐas Ioﾐ soluIióﾐ azuIaヴada, con lo que 

lograba evocar la REP. Desde entonces este bioensayo ha sido utilizado frecuentemente y ha 

resultado uﾐa heヴヴaﾏieﾐta Ila┗e paヴa el estudio de ﾏuIhas áヴeas del Ioﾏpoヴtaﾏieﾐto de las 

aHejas. Poヴ ejeﾏplo la REP peヴﾏite e┗aluaヴ la seﾐsiHilidad al azúIar de los individuos (Page et 

al., 1998; Pankiw y Page, ヲヰヰヰぶ ケue está ヴelaIioﾐada Ioﾐ la pヴopeﾐsióﾐ a ヴesponder a muchos 

otヴos estíﾏulos seﾐsoヴiales ふScheiner, 2004; Erber et al., 2006) y es interpretada como una 

medida del estado interno del individuo (Hammer y Menzel, 1995; Menzel, 1999). TaﾏHiYﾐ se 

ha utilizado para estudiar cuestiones relacionadas con el aprendizaje olfativo (Kuwabara, 1957; 

Takeda, 1961; Bitterman et al., 1983; Smith, 1991; Sandoz et al., 1995). Este protocolo de 

aprendizaje olfativo de REP ha resultado ser extremadamente poderoso dando acceso a un 

trabajo controlado en el laboratorio y ha permitido ahondar incluso en aspectos relacionados 

Ioﾐ la geﾐYtiIa del apヴeﾐdizaje ふBヴaﾐdes et al., 1988), así Ioﾏo eﾐ las bases neuronales del 

aprendizaje (Menzel, 1999) y de la memoria (Erber et al., 1980; Menzel, 1984).  

Aprendizaje no asociativo  

Como mencionamos anteriormente durante los procesos de aprendizaje no asociativo, el 

iﾐdi┗iduo apヴeﾐde aIeヴIa de las IaヴaIteヴístiIas de uﾐ úﾐiIo estíﾏulo que, luego de ser 

presentado sucesivas veces, genera cambios en la conducta del animal (Squirre y Kandel, 

ヱΓΓΓぶ. Estos IaﾏHios ﾐo se deHeﾐ a la IoﾐtiﾐgeﾐIia eﾐtヴe dos estíﾏulos, siﾐo al efeIto aislado 

de uno solo de ellos (Moore, 2001). Un ejemplo de este tipo de aprendizaje es el さpヴiﾏiﾐgざ 
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sensorial que produce una respuesta en menor tiempo o sesgada hacia un estimulo particular 

pヴoduIto de su e┝posiIióﾐ pヴe┗ia al mismo (Schacter y Buckner,  1998; Giurfa,  2003; Bouton y 

Moody, 2004). En este proceso no se establecen relaciones especificas de aprendizaje, sino 

que los individuos almacenan las propiedades físiIas del estíﾏulo eﾐ uﾐa ﾏeﾏoヴia iﾏplíIita de 

Ioヴto tYヴﾏiﾐo ケue posteヴioヴﾏeﾐte sesga sus ヴespuestas a ese estíﾏulo ふGiuヴfa, ヲヰヰンぶ. Otヴo 

ejeﾏplo típiIo de apヴeﾐdizaje ﾐo asoIiati┗o es la seﾐsiHilizaIióﾐ que consiste en un aumento 

iﾐespeIífiIo de uﾐa ヴespuesta Iausada poヴ la pヴeseﾐtaIióﾐ pヴe┗ia de uﾐ estíﾏulo fueヴte (Dudai, 

1989; Kandel et al., 1992). La magnitud de la sensibilizacióﾐ depeﾐde de la fueヴza del estímulo 

sensibilizante (Groves et al., 1969; Davis, 1974; Marcus et al., 1988). La misma es 

geﾐeヴalﾏeﾐte de Ioヴto tYヴﾏiﾐo ふDethieヴ et al., 1965; Krasne y Glanzmann, 1986) aunque la 

e┝posiIióﾐ ヴepetida o uﾐ auﾏeﾐto eﾐ la fueヴza del estiﾏulo pueden conducir a una 

seﾐsiHilizaIióﾐ de laヴgo tYヴﾏiﾐo ふPiﾐskeヴ et al., 1973; Walters, 1987). Eﾐ oposiIióﾐ al さpヴiﾏiﾐgざ 

sensorial que es especifico para el estimulo previamente encontrado, la seﾐsiHilizaIióﾐ afeIta a 

un rango amplio de respuestas. Es decir, luego de la seﾐsiHilizaIióﾐ Ioﾐ uﾐ estiﾏulo espeIífiIo 

se pヴoduIe uﾐ auﾏeﾐto eﾐ la pヴopeﾐsióﾐ a ヴespoﾐdeヴ a ﾏuIhos otヴos estíﾏulos (Carew, 2000). 

Eﾐ las aHejas ﾏelífeヴas uﾐa foヴﾏa de e┗aluaヴ su gヴado de seﾐsiHilizaIióﾐ es ﾏidieﾐdo su 

sensibilidad gustativa al azúIaヴ. 

SeﾐsiHilidad gustativa: UﾏHrales de respuesta al azúIar ふURAぶ 

Varios aspectos del Ioﾏpoヴtaﾏieﾐto de ヴeIoleIIióﾐ de aliﾏeﾐto ふPage et al., 1998) y del 

aprendizaje asociativo (Scheiner et al., 2001) se correlacionan con la respuesta de los 

individuos al estíﾏulo de azúIaヴ. El ┗aloヴ URA es aケuella ﾏíﾐiﾏa IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ de soluIióﾐ 

azucarada capaz de evocar en las abejas la REP (Page et al., 1998). Existen individuos que 

e┝tieﾐdeﾐ la pヴoHósIide al contactar las aﾐteﾐas Ioﾐ agua ┞ otヴos ケue sólo lo hacen a mayores 

IoﾐIeﾐtヴaIioﾐes de soluIióﾐ azuIaヴada. La foヴﾏa de ﾏediヴ estos uﾏHヴales de ヴespuesta es 

presentando IoﾐIeﾐtヴaIioﾐes IヴeIieﾐtes de soluIióﾐ azuIaヴada ┞ registrando la ﾏíﾐiﾏa 

IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ a paヴtiヴ de Iual uﾐa aHeja Ioﾏieﾐza a ヴespoﾐdeヴ e┝teﾐdieﾐdo su pヴoHósIide 

(Page et al., 1998). 

El aﾐálisis del ﾐi┗el de ヴespuesta al azúIaヴ ha ヴesultado uﾐa heヴヴaﾏieﾐta suﾏaﾏeﾐte útil. “e ha 

visto que los URA estáﾐ Hasados eﾐ Ioﾏpoﾐeﾐtes geﾐYtiIos y pueden sesgar el tipo de 

alimento a recolectar: los individuos que tienen bajo URA son recolectores de polen mientras 

que aquellos con un alto URA son recolectores de nYItaヴ  (Pankiw y Page, 2000; Pankiw et al., 

2004). No solo existeﾐ Ioﾏpoﾐeﾐtes geﾐYtiIos ケue determinan el URA de un individuo, sino 
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ケue taﾏHiYﾐ se ha ┗isto ケue puedeﾐ ﾏodulaヴse dependiendo de la IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ de azúIaヴ de 

la soluIióﾐ azuIaヴada que ingirieron las abejas previamente: abejas alimentadas con altas 

IoﾐIeﾐtヴaIioﾐes de soluIióﾐ azuIaヴada pヴeseﾐtaﾐ ﾏa┞oヴes URA ケue aケuellas aliﾏeﾐtadas Ioﾐ 

Hajas IoﾐIeﾐtヴaIioﾐes de azúIaヴ ふPaﾐki┘ et al., 2001, 2004). 

A ﾐi┗el ﾐeuヴofisiológiIo, la ヴespuesta al azúIaヴ parece estar controlada por un grupo de 

interneuronas VUM (さventral unpaired median interneuronざ) cuyos somas se ubican en el 

ganglio subesofágico (Kreissl et al., 1994; Schroeter et al., 2006). Particularmente se ha 

focalizado en el estudio de la neurona VUMmx1 (さventral unpaired median interneuron of 

maxillary neuromere 1ざ). Esta neurona responde con una larga ヴáfaga de poteﾐIiales de aIIióﾐ 

al contactar la pヴoHósIide o las antenas con soluIióﾐ azuIaヴada ふHaﾏﾏeヴ, 1993, 1997). 

Adeﾏás iﾐeヴ┗a los ﾐeuヴopilos del IeヴeHro involucrados en el procesamiento de olores como 

soﾐ el lóHulo aﾐteﾐal, el protocerebro lateral y los cuerpos pedunculados (Hammer, 1993). La 

misma, junto con las otras neuronas VUM son la mayor fuente del neurotransmisor 

octopamina en el cerebro de la abeja (Hammer, 1997; Schroeter et al., 2006). Es por esto que 

ﾐuﾏeヴosos estudios faヴﾏaIológiIas haﾐ e┗aluado el ヴol modulatorio de la octopamina tanto 

en la sensibilidad al azúIaヴ como en el aprendizaje asociativo (Mercer y Menzel, 1982; Menzel, 

1992; Hammer, 1997; Scheiner et al., 2002; Scheiner et al., 2006)  

Por todo lo expuesto anteriormente resulta claro que la sensibilidad gustativa al azúIaヴ esta 

fuertemente relacionada  tanto con el aprendizaje no asociativo como con el asociativo que 

utiliza la respuesta REP al azúIaヴ (Scheiner, 2002). Se ha visto que  abejas con altos niveles de 

ヴespuesta al azúIaヴ llegaﾐ a ﾏa┞oヴes ﾐi┗eles de adケuisiIióﾐ ┞ ﾏuestヴaﾐ ﾏeﾐoヴ e┝tiﾐIióﾐ ケue 

los individuos con baja respuesta al azúIaヴ (Page y Erber, 2002). Estas correlaciones hacen que 

el ﾐi┗el de ヴespuesta al azúIaヴ permita predecir los diferentes comportamientos de la abeja. 

Aprendizaje asociativo 

Dada la complejidad de los ambientes naturales, los aﾐiﾏales ヴeケuieヴeﾐ la iﾐtegヴaIióﾐ de 

iﾐfoヴﾏaIióﾐ de sus eﾐtoヴﾐo, las Iuales se pヴeseﾐtaﾐ eﾐ diferentes modalidades sensoriales, 

para formar memorias que les permitan predecir eventos relevantes (Mackintosh, 1994). Esta 

iﾐtegヴaIióﾐ es posiHle gヴaIias al apヴeﾐdizaje asoIiati┗o, ケue Ioﾐsiste eﾐ el establecimiento de 

relaciones predictivas entre eventos que coexisten en el medio ambiente y permiten al animal 

reducir su nivel de incertidumbre (Menzel, 1993). El ejeﾏplo ﾏás siﾏple de este tipo de 

asociaciones es el condicionamiento simple. Durante este proceso el individuo aprende la 

IoﾐtiﾐgeﾐIia eﾐtヴe uﾐ estíﾏulo ﾐeutヴo o IoﾐdiIioﾐado ふEC) que en un principio carece de 
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sigﾐifiIado, ┞ uﾐ estíﾏulo iﾐIoﾐdiIioﾐado ふEIぶ ケue es capaz por sí mismo de generar una 

respuesta refleja en el individuo. Al estaHleIeヴ uﾐ ┗íﾐIulo eﾐtヴe aﾏHos estíﾏulos duヴaﾐte el 

condicionamiento, el animal puede anticipar su respuesta refleja Ioﾐ la sola pヴeseﾐtaIióﾐ del 

EC. El condicionamiento simple es un tipo de aprendizaje asociativo en el que se reconocen 

dos formas: (1) el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto IlásiIo o pa┗lo┗iaﾐo (Pavlov, 1927), en donde  los 

animales aprenden a asociar un EC (por ejemplo: un olor) con el EI (por ejemplo el alimento); y 

(2) el condicionamiento instrumental u operante (Skinner, 1938), en donde el individuo 

aprende a asociar su propio comportamiento con un refuerzo (por ejemplo, volar hacia una 

fuente y obtener alimento). AﾏHos tipos de apヴeﾐdizaje eﾐ su ┗eヴsióﾐ ﾏás siﾏple se Hasaﾐ eﾐ 

el estaHleIiﾏieﾐto de ┗íﾐIulos ケue IoﾐeItaﾐ dos e┗eﾐtos espeIífiIos ┞ ﾐo aﾏHiguos eﾐ la ┗ida 

del animal, es por esto que se los cataloga como aprendizajes elementales (Hall y Halliday, 

1998). La fueヴza del ┗iﾐIulo estaHleIido eﾐtヴe aﾏHos estíﾏulos ┗aヴía ﾏuIho depeﾐdieﾐdo, 

entre otras cosas, de la intensidad, el intervalo entre presentaciones, o de la relevancia o 

ヴelaIióﾐ ケue e┝iste eﾐ la ﾐatuヴaleza eﾐtヴe los estíﾏulos que pretenden ser asociados 

(Bitterman et al., 1983; Rescorla, 1988; Bhagavan y Smith, 1997).  

Estudios de condicionamiento en abejas 

Las aHejas ﾏelífeヴas haﾐ ヴesultado seヴ uﾐ Hueﾐ ﾏodelo paヴa desaヴヴollaヴ estudios de aﾏHas 

formas de condicionamiento. En los estudios de condicionamiento operante en general se 

peヴﾏite el liHヴe ┗uelo de los iﾐdi┗iduos ┞ la eleIIióﾐ eﾐtヴe estíﾏulos ふLindauer, 1963; von 

Frisch, 1967; Menzel et al., 1974;  Bitterman et al., 1988; Menzel, 1990; Greggers y Menzel, 

1993). Este enfoケue peヴﾏite uﾐ ﾏaﾐejo ﾏás ﾐatuヴal de los sujetos e┝peヴiﾏeﾐtales, Ioﾐ uﾐa 

esIasa ﾏaﾐipulaIióﾐ de los iﾐdi┗iduos peヴo taﾏHiYﾐ Ioﾐ poIo Ioﾐtヴol de la situaIióﾐ 

e┝peヴiﾏeﾐtal ふduヴaIióﾐ de los estíﾏulos, tieﾏpo eﾐtヴe estíﾏulos, etI.ぶ (Mauelshagen y 

Greggers, 1993). Otros protocolos que permiten estudiar el proceso de condicionamiento 

opeヴaﾐte eﾐ aHejas soﾐ el  laHeヴiﾐto eﾐ Y ふGiuヴfa, ヱΓΓヶぶ ┞ el odóﾏetヴo ふ“aﾐdoz et al., 2000). 

IﾐIluso eﾐ su tヴaHajo Ioﾐ aHejas siﾐ aguijóﾐ Isaías Pessotti ┞ sus IolaHoヴadoヴes logヴaヴon que las 

abejas manejaran una palanca para poder obtener alimento (Pessotti, 1981; Pesotti y 

Senechal, 1981; Pessotti y Carli Gomes, 1981). 

Eﾐ lo ケue ヴespeIta al IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto IlásiIo, el pヴotoIolo ケue ﾏa┞oヴ uso ha teﾐido es el  

condicionamiento que utiliza la REP como EI. Este protocolo ha permitido realizar 

IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐtos Ioﾐ estíﾏulos ┗isuales ふKu┘aHaヴa, ヱΓヵΑぶ, táItiles ふ“Iheiﾐeヴ et al., 2001) y 

olfativos (Takeda, 1961; Bitterman et al., 1983). El hecho de encepar a las abejas para realizar 
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este IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto peヴﾏite uﾐ Ioﾐtヴol pヴeIiso de los difeヴeﾐtes paヴáﾏetヴos del pヴotoIolo 

(Mauelshagen y Greggers, 1993). 

 CoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto IlásiIo REP 

En lo que se refiere al aprendizaje olfativo ha quedado demostrado que es posible utilizar la  

REP para llevar a cabo ensayos de condicionamiento IlásiIo ふKuwabara, 1957; Takeda, 1961; 

Bitterman et al., ヱΓΒンぶ. La ﾏetodología HásiIa Ioﾐsiste eﾐ aﾏaヴヴaヴ las aHejas paヴa limitar los 

movimientos pero permitir la movilidad de las antenas y piezas bucales (Frings, 1944)(Figura 

I.ヱぶ. Eﾐ estas IoﾐdiIioﾐes es posiHle pヴeseﾐtaヴ de foヴﾏa oヴdeﾐada los difeヴeﾐtes estíﾏulos. “e 

Ioﾏieﾐza Ioﾐ la pヴeseﾐtaIióﾐ de uﾐ oloヴ ケue fuﾐIioﾐa Ioﾏo estímulo neutro que inicialmente 

no genera REP. Este olor se presenta de modo contingente con el IoﾐtaIto de soluIióﾐ 

azuIaヴada eﾐ las aﾐteﾐas ケue sí genera REP por lo que se lo denomina EI. A partir de la 

ヴepetida pヴeseﾐtaIióﾐ paヴeada de aﾏHos estíﾏulos, seguida de la iﾐgesta de la soluIióﾐ 

azucarada que funciona como recompensa, el estimulo neutro es asociado con dicha 

ヴeIoﾏpeﾐsa. Este estiﾏulo ahoヴa está IoﾐdiIioﾐado ふECぶ ┞ es Iapaz poヴ sí mismo de evocar 

una respuesta REP que es ahora una respuesta condicionada (RC). 

 

 

Figura I.1: AHeja ﾏelífeヴa eﾐIepada. Esta 

pヴepaヴaIióﾐ peヴﾏite teﾐeヴ  un control fino de la 

estiﾏulaIióﾐ ケue ヴeIiHeﾐ los iﾐdi┗iduos. “e 
puede ver la respuesta REP luego de haber 

IoﾐtaItado las aﾐteﾐas Ioﾐ soluIióﾐ azuIaヴada.  

 

 

 

NeuromodulaIióﾐ de los URA  y del aprendizaje: las aﾏiﾐas HiogéﾐiIas  

Dado ケue duヴaﾐte el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto REP uﾐ estíﾏulo ﾐeutヴo puede seヴ IoﾐdiIioﾐado poヴ la 

pヴeseﾐtaIióﾐ Ioﾐtiﾐgeﾐte de uﾐa ヴeIoﾏpeﾐsa de azúIaヴ, ヴesulta fuﾐdaﾏeﾐtal la peヴIepIióﾐ 

ケue tieﾐe la aHeja de la soluIióﾐ azuIaヴada. Coﾏo ﾏeﾐIioﾐaﾏos aﾐteヴioヴﾏeﾐte esta 

peヴIepIióﾐ del azúIaヴ esta ﾏediada poヴ las ﾐeuヴoﾐas de la faﾏilia VUM ふHaﾏﾏeヴ et al., 1993, 

1997; Schroeter et al., 2006). Estas neuronas disparan fuertes ráfagas de poteﾐIiales de aIIióﾐ 

Ioﾏo ヴespuesta al IoﾐtaIto de las aﾐteﾐas o taヴsos Ioﾐ azúIaヴ ┞ utilizaﾐ Ioﾏo 
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ﾐeuヴotヴaﾐsﾏisoヴ la aﾏiﾐa HiogYﾐiIa OItopaﾏiﾐa ふOAぶ ふHaﾏﾏeヴ et al., 1993, 1997). Las aminas 

HiogYﾐiIas soﾐ Ioﾏpuestos oヴgáﾐiIos deヴi┗ados del amonio sintetizadas por animales y 

plantas ┞ fヴeIueﾐteﾏeﾐte estáﾐ iﾐ┗oluIヴadas eﾐ pヴoIesos de señalizaIióﾐ (Purves et al., 2004). 

Tanto en vertebrados como en invertebrados ヴegulaﾐ ﾏúltiples fuﾐIioﾐes eﾐ el sisteﾏa 

ﾐeヴ┗ioso Ieﾐtヴal ┞ peヴifYヴiIo ┞ paヴtiIipaﾐ eﾐ la ﾏodulaIióﾐ y el control de comportamientos 

complejos (Purves et al., 2004; Scheiner et al., 2006). Eﾐ la aHeja ﾏelífeヴa las aﾏiﾐas 

HiogYﾐiIas aItúaﾐ Ioﾏo iﾏpoヴtaﾐtes ﾐeuヴo-moduladores, neurohormonas y 

neurotransmisores (Scheiner et al., 2002). El efecto de las aminas se puede ver en un amplio 

espectro de comportamientos que incluye: respuestas reflejas, sensibilidad sensorial, 

difeヴeﾐtes tipos de apヴeﾐdizaje asoIiati┗o ┞ la foヴﾏaIióﾐ de ﾏeﾏoヴias ふ“cheiner et al., 2002). 

Tanto los URA como el nivel de aprendizaje en el paradigma REP son susceptibles de ser 

ﾏodulados poヴ las aﾏiﾐas HiogYﾐiIas (Scheiner et al., 2002).  

E┝isteﾐ aﾏiﾐas Ioﾏo la dopaﾏiﾐa, seヴotoﾐiﾐa e histaﾏiﾐa ケue estáﾐ pヴeseﾐtes taﾐto eﾐ 

vertebrados como en invertebrados. Existen otras, como la fenolamina tiramina y la OA, que 

solo se eﾐIueﾐtヴaﾐ eﾐ iﾐ┗eヴteHヴados ┞ Iuﾏpliヴíaﾐ las fuﾐIioﾐes ケue eﾐ ┗eヴteHヴados se les 

asignan a la norepinefrina y epinefrina (Scheiner et al., 2002). Si bien en el cerebro de la abeja 

ﾏelífeヴa la OA está pヴeseﾐte solo en bajas dosis, modula varios tipos de comportamientos. 

Está iﾐ┗oluIヴada poヴ ejeﾏplo, eﾐ la iﾐiIiaIióﾐ del Ioﾏpoヴtaﾏieﾐto de ヴeIoleIIióﾐ ┞ eﾐ la 

di┗isióﾐ de taヴeas deﾐtヴo de la Ioloﾐia a tヴa┗Ys de la ﾏodulaIióﾐ de la seﾐsiHilidad a 

modalidades de estíﾏulos espeIífiIos (Barron et al., 2002; Schultz y Robinson, 2001). Adeﾏás 

la OA Ioﾐtヴola el apヴeﾐdizaje ┞ la foヴﾏaIióﾐ de ﾏeﾏoヴias ┞a ケue auﾏeﾐta taﾐto la adケuisiIióﾐ 

Ioﾏo la e┗oIaIióﾐ de las memorias asociativas (Hammer y Menzel, 1998; Farooqui et al., 

2003). Scheiner y colaboradores (2002) han planteado que el aumento en el aprendizaje REP 

se puede deber a que la OA modula el ﾐi┗el de ヴespuesta al azúIaヴ ケue en este tipo de 

condicionamiento funciona como la recompensa.  

La gヴaﾐ ﾏa┞oヴía de Ystos estudios farmacológiIos heIhos en abejas se han realizado con la 

especie Apis mellifera y unos pocos han sido realizados con abejorros (Cnaani et al., 2003). 

Hasta la fecha no existen trabajos que estudien el rol de la octopamina en las abejas sociales 

sin aguijóﾐ. 
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Las aHejas ﾐativas siﾐ aguijóﾐ 

Dentro de la familia Apidae las úﾐiIas aHejas ケue soﾐ Ioﾐsideヴadas ┗eヴdadeヴaﾏeﾐte soIiales 

son las que conforman la tribu Apini, a la ケue peヴteﾐeIe la aHeja ﾏelífeヴa ┞ está Ioﾐfoヴﾏada 

por 11 especies agrupadas en un úﾐiIo gYﾐeヴo, y la tribu Meliponini que incluye a las abejas sin 

aguijóﾐ ┞ está Ioﾐfoヴﾏada poヴ ﾏás de 350 espeIies distヴiHuidas eﾐ ンヶ gYﾐeヴos ふMiIheﾐeヴ, 

ヲヰヰヰぶ. Las aHejas siﾐ aguijóﾐ haHitaﾐ eﾐ aYヴeas tヴopiIales ┞ suHtヴopiIales de todo el mundo 

(Camargo y Pedro, 1992). El taﾏaño de los individuos adultos de la casta obrera de los 

ﾏelipóﾐidos ┗aヴía desde los ヲ mm de laヴgo del Iueヴpo eﾐ el gYﾐeヴo Trigona, hasta 2 cm en 

Melipona, una longitud similar a la de Apis mellifera. En nuestro estudio trabajamos con tres 

gYﾐeヴos de aHejas siﾐ aguijóﾐ: Melipona (Melipona quadrifasciata y Melipona scutellaris), 

Scaptotrigona (Scaptotrigona aff. depilis) y Tetragonisca (Tetragonisca angustula)(Figura I.2)  

Figura I.2: Fotos de las especies de abejas estudiadas en esta tesis. a) Melipona scutellaris: a la izquierda un 

ejeﾏplaヴ de uﾐa IoleIIióﾐ eﾐtoﾏológiIa ┞ a la deヴeIha uﾐa vista al interior de la colmena; b) Melipona 

quadrifasciata: a la izquierda un individuo y a la derecha una vista interior de la colmena; c) Tetragonisca angustula: 

a la izquierda un individuo en una flor y a la derecha una vista de la entrada de la colmena; d) Scaptrotrigona aff. 

depilis: a la izquierda individuos en una flor y a la derecha una vista de la entrada de la colmena;  

a- Melipona Scutellaris 

 

 

b- Melipona quadrifasciata 

 

 

http://wapedia.mobi/es/Mil%C3%ADmetro
http://wapedia.mobi/es/Trigona
http://wapedia.mobi/es/Cent%C3%ADmetro
http://wapedia.mobi/es/Melipona
http://wapedia.mobi/es/Apis_mellifera
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c- Tetragonisca angustula 

  

 

d- Scaptrotrigona aff. depilis 

  

 

DistriHuIióﾐ GeográfiIa de las aHejas ﾐati┗as ┞ su Ioﾐ┗i┗eﾐIia Ioﾐ la aHeja afriIaﾐizada 

En el continente americano existe una gran diversidad de abejas sin aguijóﾐ que se despliegan 

desde MY┝iIo hasta el centro-norte de Argentina (Michener, 2000) (Figura I.3). Esta 

distヴiHuIióﾐ la Ioﾏpaヴte taﾏHiYﾐ la aHeja afヴiIaﾐizada ふApis mellifera) (Figura I.4). La líﾐea de 

abejas africanizadas surgieron como un hibrido entre las abejas ﾏelífeヴas europeas que fueron 

introducidas en el continente americano en sucesivas oleadas desde el siglo XVI (Sheppard, 

1989; Schneider et al., 2004) ┞ aHejas ﾏelífeヴas de origen africano (Apis mellifera scutellata) 

que fueron introducidas en Brasil en 1956 (Schneider et al., 2004). A tヴa┗Ys de diIha 
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hiHヴidaIióﾐ la aHeja afヴiIaﾐizada ha ido Ioloﾐizaﾐdo las áヴeas ﾐeotヴopiIales del Ioﾐtiﾐeﾐte 

americano (Harrison et al., 2006; Whitfield et al., 2006). En la actualidad presentan una 

distヴiHuIióﾐ ケue ┗a desde el ﾐoヴte de aヴgeﾐtiﾐa hasta el suヴ de Estados Uﾐidos. Como 

IoﾐseIueﾐIia de esta e┝paﾐsióﾐ ahoヴa Ioﾏpaヴteﾐ la distヴiHuIióﾐ de las aHejas ﾐativas y 

compiten por los recursos existentes (Roubik, 1992; Biesmeijer y Slaa, 2004; Slaa et al., 2006). 

Este hecho permite realizar estudios comparados entre especies de abejas ケue estáﾐ 

emparentadas e┗oluti┗aﾏeﾐte ┞ adeﾏás presentan diferentes estrategias de oHteﾐIióﾐ de 

recursos en un ambiente Ioﾏúﾐ a aﾏHas.  

  

a.    Melipona Scutellaris                b.   Melipona quadrifasciata 

  

     c. Scaptotrigona aff. depilis           d.  Tetragonisca angustula 

 

Figura I.3: Mapas de distヴiHuIióﾐ de difeヴeﾐtes especies de abejas siﾐ aguijóﾐ eﾐ el Ioﾐtiﾐeﾐte aﾏeヴiIaﾐo. a. Mapa 

de distヴiHuIióﾐ de la aHeja Melipona scutellaris; H. Mapa de distヴiHuIióﾐ de la aHeja Melipona quadrifasciata; c. 

Mapa de distヴiHuIióﾐ de la aHeja Scaptotrigona aff. depilis; d. Mapa de distヴiHuIióﾐ de las aHejas del geﾐeヴo 
Tetragonisca. Fueﾐte: Catálogo de aHelhas Mouヴe ふhttp://moure.cria.org.br/index) 

 

http://moure.cria.org.br/index
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Figura I.4: Abeja Apis mellifera ヴeIoleItaﾐdo ﾐYItaヴ de uﾐa ﾏisﾏa floヴ ケue uﾐa aHeja siﾐ aguijóﾐ (Trigona 

spinipes) 

 

La reIoleIIióﾐ de reIursos  

Los recursos que las abejas utilizaﾐ Ioﾏo fueﾐte de eﾐeヴgía son el ﾐYItaヴ ┞ el polen que 

obtienen de las flores (Michener, 2000). Las abejas sociales, tanto las ﾏelífeヴas Ioﾏo las 

abejas sin aguijóﾐ, son generalistas; es deIiヴ ケue puedeﾐ ヴeIoleItaヴ ﾐYItaヴ ┞ poleﾐ de 

diferentes especies de plantas (Wilms et al., 1996; Wilms y Wiechers, 1997; Biesmeijer y Slaa, 

2006). Sin embargo e┝iste uﾐ feﾐóﾏeﾐo IoﾐoIido Ioﾏo IoﾐstaﾐIia floヴal ケue desIヴiHe la 

existencia de  さpヴefeヴeﾐIiasざ dentro del espectro de plantas disponibles (von Frisch, 1967; 

Chittka et al., 1999; Slaa et al., 2003a). De este modo las especies de abejas que visitan un tipo 

de flor pueden ser diferentes de las que visitan otro. Si bien son muchos los factores que 

determinan la constancia floral, este es un proceso plástiIo en el que existe una fuerte 

influencia del aprendizaje y la memoria de cada individuo (von Frisch, 1967; Chittka et al., 

1999; Slaa et al., 2003a). Cuando una abeja ヴealiza uﾐ ┗iaje de ヴeIoleIIióﾐ e┝itoso adquiere 

iﾐfoヴﾏaIióﾐ de las IaヴaIteヴístiIas de la floヴ ケue ヴesultó pヴoduIti┗a lo que le permite retornar a 

la misma ふiﾐfoヴﾏaIióﾐ iﾐteヴﾐaぶ (Menzel y Greggers, 1992; Biesmeijer et al., 1998). Adeﾏás, al 

seヴ iﾐdi┗iduos soIiales, e┝iste taﾏHiYﾐ iﾐfoヴﾏaIióﾐ pヴo┗ista poヴ las Ioﾏpañeヴas de la Ioloﾐia 

ふiﾐfoヴﾏaIióﾐ e┝teヴﾐa) (Biesmeijer et al., 1998). Como consecuencia cada abeja que realiza un 

viaje de ヴeIoleIIióﾐ iﾐtegヴa la iﾐfoヴﾏaIióﾐ iﾐteヴﾐa Ioﾐ la iﾐfoヴﾏaIióﾐ e┝teヴﾐa de modo de 

tomar decisiones individuales sobre Iuáﾐdo y a quY flor ir a buscar alimento (Biesmeijer et al., 

1998; Biesmeijer y Emmers, 1999; Biesmeijer y Slaa, 2004). Los patrones de ヴeIoleIIióﾐ soﾐ el 

resultado de las actividades acumuladas de cientos de individuos y si bien no existe un control 

central, la colonia funciona de forma coherente como un todo adaptando sus actividades de 
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forma flexible en respuesta a los cambios ambientales (Biesmeijer et al., 1998; Biesmeijer y 

Slaa, 2004). 

Estrategias de reIoleIIióﾐ 

Las aHejas siﾐ aguijóﾐ al ser un grupo que incluye numerosas especies presenta taﾏHiYﾐ uﾐ 

aﾏplio ヴepeヴtoヴio eﾐ las estヴategias de ヴeIoleIIióﾐ ケue utilizaﾐ. En un extremo existen 

especies como las abejas Tetragonisca angustula Ioﾐ estヴategias de ヴeIoleIIióﾐ solitaヴia 

(Johnson, 1983) que utilizaﾐ e┝Ilusi┗aﾏeﾐte iﾐfoヴﾏaIióﾐ iﾐteヴﾐa o claves provistas 

inadvertidamente poヴ las Ioﾏpañeヴas ふoloヴ eﾐ el Iueヴpo, pヴeseﾐIia-ausencia de una 

Ioﾏpañeヴa eﾐ uﾐa fueﾐte de aliﾏeﾐtoぶ peヴo ﾐo Iueﾐtaﾐ Ioﾐ sisteﾏas espeIífiIos de 

IoﾏuﾐiIaIióﾐ o ヴeIlutaﾏiento (Aguilar et al., 2005; Slaa et al., 2003b). Otros ejemplos de 

aHejas siﾐ aguijóﾐ ケue pヴeseﾐtaﾐ estヴategias solitaヴias de ヴeIoleIIióﾐ soﾐ las aHejas 

Frieseomellita varia y F. silvestri (Lindauer y Kerr, 1958; Jarau et al., 2003). En el otro extremo 

estáﾐ las especies eﾐ las ケue la ヴeIoleIIióﾐ de ヴeIuヴsos se ヴealiza a ﾐi┗el gヴupal por medio de la 

actividad coordinada de las Ioﾏpañeヴas de la Iolﾏeﾐa, como por ejemplo aquellas 

peヴteﾐeIieﾐtes a los gYﾐeヴos Melipona o Scaptotrigona (Lindauer y Kerr, 1958; Johnson, 1983; 

Jarau et al., 2003; Barth et al., ヲヰヰΒぶ. La IooヴdiﾐaIióﾐ eﾐ las aHejas siﾐ aguijóﾐ se consigue por 

medio de Ioﾏplejas ┗ías de IoﾏuﾐiIaIióﾐ de difeヴeﾐtes ﾏodalidades seﾐsoヴiales (Nieh, 2004; 

Barth et al., 2008).  

CoﾏuﾐiIaIióﾐ en las aHejas siﾐ aguijóﾐ 

Las abejas sin aguijóﾐ, al igual que cualquier otro animal, a la hora de obtener alimento deben 

tomar decisiones sobre los recursos disponibles en el ambiente en ese momento. Para poder 

toﾏaヴ diIhas deIisioﾐes ヴesulta IヴuIial oHteﾐeヴ iﾐfoヴﾏaIióﾐ soHヴe las difeヴeﾐtes alteヴﾐati┗as 

ケue le peヴﾏitiヴáﾐ uﾐ ﾏejoヴ ajuste a la situaIióﾐ (Danchin et al., 2004; Dall et al., 2005). Existen 

dos grandes fuentes de informacióﾐ: la iﾐteヴaIcióﾐ diヴeIta del iﾐdi┗iduo Ioﾐ el aﾏHieﾐte 

ふiﾐfoヴﾏaIióﾐ peヴsoﾐal o iﾐteヴﾐaぶ  o el monitoreo de las interacciones de otros individuos con el 

aﾏHieﾐte ふiﾐfoヴﾏaIióﾐ soIial o e┝teヴﾐaぶ ふDall et al., 2005; Danchin et al., 2004; Biesmeijer y 

Slaa, 2004). La adケuisiIióﾐ de la iﾐfoヴﾏaIióﾐ soIial puede estaヴ ﾏediada poヴ Ila┗es, ケue soﾐ 

pヴo┗istas de foヴﾏa iﾐad┗eヴtida poヴ los iﾐdi┗iduos duヴaﾐte sus aIti┗idades, o poヴ señales ケue 

son caracteres espeIífiIaﾏeﾐte ﾏodelados poヴ la seleIIióﾐ paヴa tヴaﾐsﾏitiヴ iﾐfoヴﾏaIióﾐ 

(Danchin et al., 2004; Dall et al., 2005). La ﾏa┞oヴía de las espeIies de abejas de la tribu 

Meliponini pヴeseﾐtaﾐ aIti┗idades IoleIti┗as de ヴeIoleIIióﾐ de ヴeIuヴsos. La oHteﾐIióﾐ de 
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infoヴﾏaIióﾐ paヴa logヴaヴ diIha aIti┗idad Iooヴdiﾐada depeﾐde taﾐto de Ila┗es Ioﾏo de señales 

(Barth et al., 2008).  

Entre las claves ﾏás Ioﾏúﾐﾏeﾐte utilizadas poヴ las aHejas siﾐ aguijóﾐ se encuentran las 

marcas ケuíﾏiIas depositadas al caminar sobre una fuente de alimento (Vila y Weiss, 1990; 

Schmidt et al., 2003, 2005; Nieh et al., 2004) o la presencia/ausencia de otra abeja (de la 

misma especie o no) en una fuente de alimento (Slaa et al., 2003b; Vila y Weiss, 1990).    

En las abejas sociales, adeﾏás de Ila┗es, existen variados y sofisticados mecanismos de 

IoﾏuﾐiIaIióﾐ ふWilsoﾐ ヱΓΑヱぶ. Estos ﾏeIaﾐisﾏos haﾐ sido la Hase de ﾐuﾏeヴosos estudios. El 

ejemplo ﾏás espectacular en lo que respecta a la IoﾏuﾐiIaIióﾐ animal corresponde a los 

descubrimientos de Karl vos Frisch ふヱΓヶΑぶ ケuieﾐ deﾏostヴó la e┝isteﾐIia de uﾐ leﾐguaje 

abstracto codificado en la danza de reclutamiento de las aHejas ﾏelífeヴas. Hasta la fecha no 

e┝iste iﾐfoヴﾏaIióﾐ IoﾐIlu┞eﾐte de ケue e┝ista este tipo de leﾐguaje eﾐ las aHejas siﾐ aguijóﾐ, 

aunque existen debates al respecto (Nieh, 2004; Hrncir et al., 2006b).  

En 1958 M. Lindauer y W. Kerr publicaron un trabajo en el que demostraban la gran capacidad 

de IooヴdiﾐaIióﾐ ┞ IoﾏuﾐiIaIióﾐ de las aHejas de la tヴiHu Meliponini incluyendo variadas 

modalidades sensoriales (para un resumen ver Nieh, 2004). La utilizaIióﾐ de la iﾐfoヴﾏaIióﾐ 

olfativa de la fuente de aliﾏeﾐto, poヴ ejeﾏplo, es Ioﾏúﾐ taﾐto a las aHejas melíponas como las 

aHejas ﾏelífeヴas. Taﾐto el oloヴ del aliﾏeﾐto eﾐ el Iueヴpo de la aHeja ヴeIoleItoヴa, Ioﾏo la 

transferencia de alimento aromatizado dentro de la colmena permiten obtener ese tipo de 

iﾐfoヴﾏaIióﾐ ふLiﾐdauer y Kerr, 1958; Kerr, 1960; Farina et al., 2005). Adeﾏás al ヴetoヴﾐaヴ de uﾐ 

┗iaje de ヴeIoleIIióﾐ e┝itoso ﾏuIhas aHejas siﾐ aguijóﾐ ヴealizaﾐ Ioヴヴidas agitadas eﾐ zig-zag 

deﾐtヴo del ﾐido ふJostliﾐgぶ ケue paヴeIieヴaﾐ aleヴtaヴ a las Ioﾏpañeヴas a saliヴ eﾐ Húsケueda de 

alimento (Lindauer, 1956; Lindauer y Kerr, 1958; Kerr, 1960; Hrncir et al., 2000). Muchas veces 

estas Ioヴヴidas deﾐtヴo del ﾐido ┗aﾐ aIoﾏpañadas poヴ pヴoduIIióﾐ de ┗iHヴaIioﾐes ケue se 

transmiten tanto por el sustrato sobre el que estáﾐ paradas las abejas como por el aire 

(sonidos) (Esch et al., 1965; Esch, 1967a; Hrncir et al., 2006a). La IoﾏuﾐiIaIióﾐ eﾐ las aHejas 

siﾐ aguijóﾐ siﾐ eﾏHaヴgo ﾐo solo oIuヴヴe deﾐtヴo de la Ioloﾐia. Existen descripciones de guía 

diヴeIta a uﾐa fueﾐte poヴ uﾐa Ioﾏpañeヴa ふpilotiﾐgぶ ふEsIh et al., 1965; Esch, 1967b; Johnson, 

1987). Adeﾏás  en muchas especies aparecen marcas de feromonas que van desde marcas 

ケue sólo ケuedaﾐ eﾐ la fueﾐte de aliﾏeﾐto hasta rastros completos desde la colmena a la 

fuente (Lindauer y Kerr, 1958; Wille, 1983; Kerr, 1994; Schmidt et al.,  2005; Schorkopf et al., 

2007).   
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Un uso tan variado de diferentes estrategias de comunicacióﾐ duヴaﾐte la Húsケueda de 

recursos, hace que las aHejas siﾐ aguijóﾐ resulten un grupo sumamente interesante para el 

desarrollo de estudios comparados.  
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OHjetivos e Hipótesis  

El objetivo general de esta tesis es analizar las habilidades cognitivas vinculadas a la modalidad 

olfativa que tienen lugaヴ duヴaﾐte la ヴeIoleIIióﾐ iﾐdi┗idual ┞ IoleIti┗a de ヴeIuヴsos eﾐ aHejas 

soIiales ﾐati┗as ふﾏelípoﾐasぶ e iﾐtヴoduIidas ふﾏelífeヴasぶ. Los aspeItos a estudiaヴ seヴáﾐ el 

apヴeﾐdizaje asoIiati┗o del tipo olfati┗o así Ioﾏo el apヴeﾐdizaje soIial ﾏediado poヴ las 

interacciones entre los individuos de una misma colonia.  

Nuestヴos oHjetivos paヴtiIulaヴes e hipótesis soﾐ:  

1) Analizar la IapaIidad de las distiﾐtas espeIies de aHejas ﾏelípoﾐas paヴa seヴ 

condicionadas olfativamente dentro del paradigma de REP (Bitterman et al., 1983). 

Estos poteﾐIiales ヴesultados peヴﾏitiヴíaﾐ uﾐ ﾏejoヴ eﾐteﾐdiﾏieﾐto de las IapaIidades de 

apヴeﾐdizaje olfati┗o deﾐtヴo del gYﾐeヴo Melipona a tヴa┗Ys de uﾐ estudio Ioﾏpaヴati┗o eﾐtヴe 

especies. 

2) Correlacionar las habilidades de aprendizaje olfativo con las estヴategias de ヴeIoleIIióﾐ ┞ 

ヴeIlutaﾏieﾐto de las aHejas siﾐ aguijóﾐ. Nuestra hipótesis es que dependiendo de las 

diferentes estrategias de ヴeIoleIIióﾐ de ヴeIuヴsos ┞ de ヴeIlutaﾏieﾐto de cada una,  el 

apヴeﾐdizaje del oloヴ del aliﾏeﾐto teﾐdヴá uﾐa ヴele┗aﾐIia diferente y deHeヴíaﾏos observar 

diferencias en sus habilidades de aprendizaje olfativo.  

3) Evaluaヴ el ヴol de la OItopaﾏiﾐa eﾐ el apヴeﾐdizaje de las aHejas siﾐ aguijóﾐ Melipona 

quadriasciata. El aprendizaje asociativo puede ser modulado por el estado interno de los 

iﾐdi┗iduos. Eﾐ las aHejas ﾏelífeヴas es IoﾐoIido el ヴol de la OItopaﾏiﾐa eﾐ la adケuisiIióﾐ ┞ 

ヴeteﾐIióﾐ de iﾐfoヴﾏaIióﾐ ふ“Ihﾐeiﾐeヴ et al., 2006; Farooqui et al., 2003). Nuestra hipótesis 

es ケue deHido a la IeヴIaﾐía filogeﾐYtiIa eﾐtヴe las aHejas ﾏelípoﾐas ┞ ﾏelífeヴas, los 

sustヴatos ﾐeuヴológiIos del apヴeﾐdizaje deHeヴíaﾐ seヴ siﾏilaヴes, poヴ lo ケue la OItopaﾏiﾐa 

podヴía Iuﾏpliヴ fuﾐIioﾐes siﾏilaヴes a las ケue Iuﾏple eﾐ las aHejas ﾏelífeヴas ﾏodulando el 

apヴeﾐdizaje olfati┗o de las aHejas ﾏelípoﾐas.  

4) Evaluaヴ si e┝iste apヴeﾐdizaje soIial eﾐ las aHejas siﾐ aguijóﾐ Melipona quadrifasciata. 

Duヴaﾐte el ヴeIlutaﾏieﾐto eﾐ las aHejas ﾏelífeヴas la tヴaﾐsfeヴeﾐIia de aliﾏeﾐto aヴoﾏatizado 

permite a los individuos apヴeﾐdeヴ el oloヴ de la fueﾐte ケue está sieﾐdo e┝plotada poヴ sus 

Ioﾏpañeヴas ふFaヴiﾐa et al., 2005). Este aprendizaje puede ser posteriormente evocado en 

un contexto artificial de aprendizaje como es el paradigma REP. En vistas de que las abejas 

Melipona quadrifasciata taﾏHiYﾐ tieﾐeﾐ IoﾐtaItos HoIa a HoIa eﾐ los Iuales e┝iste 
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transferencia de alimento nuestra hipótesis es ケue estas aHejas deHeヴíaﾐ seヴ IapaIes de 

apヴeﾐdeヴ el oloヴ del aliﾏeﾐto tヴaﾐsfeヴido ┞ espeヴaヴíaﾏos ケue fueヴaﾐ IapaIes de tヴaﾐsfeヴiヴ 

esa asoIiaIióﾐ al Ioﾐte┝to REP. 

5) Estudiar en las abejas Melipona quadrifasciata el efecto en el establecimiento del 

víﾐIulo oloヴ-recompensa, de las vibraciones recibidas durante la trofalaxia. Durante los 

IoﾐtaItos tヴofaláItiIos realizados en el contexto de reclutamiento las abejas Melipona 

ケue tヴaﾐsfieヴeﾐ el aliﾏeﾐto líケuido producen ┗iHヴaIioﾐes Ioﾐ sus ﾏúsIulos toヴá┝iIos 

(Lindauer y Kerr, 1958; Hrncir et al., 2000, 2006b). Estas vibraciones correlacionan con la 

IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ de azúIaヴ del aliﾏeﾐto ケue está siendo recolectado (Hrncir et al., 2004b). 

Nuestra hipótesis es ケue las ┗iHヴaIioﾐes podヴíaﾐ estaヴ fuﾐIioﾐaﾐdo siﾐYヴgiIaﾏeﾐte Ioﾐ el 

estíﾏulo excitatoヴio duヴaﾐte la tヴofala┝ia ┞ esto podヴía ﾏodulaヴ la fueヴza del ┗íﾐIulo eﾐtヴe 

el olor del alimento ふestíﾏulo condicionado) y la recompensa azucarada ふestíﾏulo 

incondicionado). De este modo, ﾏa┞oヴ Iaﾐtidad de ┗iHヴaIioﾐes ﾏejoヴaヴíaﾐ la adケuisiIióﾐ 

de la iﾐfoヴﾏaIióﾐ olfati┗a del aliﾏeﾐto ┞ espeヴaヴíaﾏos podeヴ e┗ideﾐIiaヴlo eﾐ el paヴadigﾏa 

REP.  
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Metodologías  Generales 

Eﾐ esta seIIióﾐ se desIヴiHeﾐ los pヴoIediﾏieﾐtos e┝peヴiﾏeﾐtales de uﾐa ﾏaﾐeヴa geﾐeヴal. Luego 

se e┝pliIa eﾐ Iada Iapítulo Ioﾏo fueヴoﾐ apliIados estos ﾏYtodos eﾐ Iada e┝peヴiﾏeﾐto 

particular. 

Los experimentos de esta tesis se llevaron a cabo en Argentina (AR) y en Brasil (BR). En 

Argentina trabajamos en el campo experimental de la Facultad de Ciencias Exactas y Naturales 

de la Universidad de Buenos Aires y en Brasil  en el campus de RiHeiヴ?o Preto de la 

Universidade de “?o Paulo. 

Animales 

Las especies de abejas estudiadas pertenecen todas al orden Hymenoptera y a la familia 

Apidae. Dentro de dicha familia estudiamos especies de dos tribus diferentes: por un lado 

tヴaHajaﾏos Ioﾐ aHejas ﾏelífeヴas de la líﾐea AfヴiIaﾐizada de Apis mellifera (BR) que pertenece a 

la tヴiHu Apiﾐi ┞ poヴ otヴo lado, de la tヴiHu Melipoﾐiﾐi ケue eﾐgloHa a las aHejas siﾐ aguijóﾐ, 

trabajamos con las especies Melipona quadrifasciata (BR), Scaptotrigona aff. depilis (BR), 

Melipona scutellaris (BR) y Tetragonisca angustula (AR).  

SeﾐsiHilidad gustativa al azúIaヴ: UﾏHヴales de Respuesta al AzúIaヴ ふURAぶ 

La seﾐsiHilidad al azúIaヴ de las aHejas está ヴelaIioﾐada a uﾐa disposiIióﾐ geﾐeヴal del sujeto a 

ヴespoﾐdeヴ a estíﾏulos de difeヴeﾐtes ﾏodalidades seﾐsoヴiales ふ“Iheiﾐeヴ, 2004; Erber et al., 

ヲヰヰヶぶ. Esta pヴopeﾐsióﾐ a ヴespoﾐdeヴ estaヴía asoIiada a uﾐ estado de aIti┗aIióﾐ geﾐeヴal 

(arousal) (Hammer y Menzel, 1995; Menzel, 1999). Es por esto que la medida de la sensibilidad 

gustati┗a al azúIaヴ ヴesulta de gヴaﾐ utilidad Ioﾏo uﾐ iﾐdiIador del estado interno de los 

iﾐdi┗iduos. Eﾐ las aHejas ﾏelífeヴas la estiﾏaIióﾐ de diIha seﾐsiHilidad se haIe utilizaﾐdo la 

ヴespuesta de e┝teﾐsióﾐ de la pヴoHósIide ふREPぶ. Al contactar las antenas o tarsos de los 

individuos Ioﾐ uﾐa peケueña gota de líケuido, Ystos presentan la respuesta refleja de extender 

la pヴoHósIide (REP) (Frings, 1944; Takeda, 1961). Dependiendo del estado interno del individuo 

esta respuesta se puede obtener estimulando con agua pura o con soluciones azucaradas de 

diferentes concentraciones. Aケuella ﾏíﾐiﾏa IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ Iapaz de e┗oIaヴ esta ヴespuesta 

refleja es considerada como el umHヴal de ヴespuesta al azúIaヴ ふURAぶ del individuo (Page et al., 

1998; Pankiw y Page, 1999). El ﾏodo de eﾐIoﾐtヴaヴ aケuella ﾏíﾐiﾏa IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ Ioﾐsiste eﾐ 

presentarle a cada individuo sucesivas soluIioﾐes azuIaヴadas de IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ IヴeIieﾐte y 

registrar a paヴtiヴ de Iuál de ellas se oHtieﾐe uﾐa Ilaヴa ヴespuesta REP ふPage et al., 1998). Hasta 
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el pヴeseﾐte tヴaHajo esta ﾏetodología paヴa e┗aluaヴ los URA ﾐo haHía sido apliIada eﾐ aHejas siﾐ 

aguijóﾐ.  

Para hacer las presentaciones ordenadas de las soluciones azucaradas se requiere restringir el 

movimiento de las abejas. Para ello cada individuo a ser evaluado era colocado en un tubo 

plástiIo. DiIho tuHo se IoloIaHa eﾐ uﾐ ヴeIipieﾐte Ioﾐ hielo piIado de ﾏodo de disﾏiﾐuiヴ la 

temperatura de las abejas y de este modo disminuir su movilidad. Acto seguido eran colocadas 

eﾐ puﾐteヴas plástiIas de ﾏiIヴo pipeta a las ケue se les haHía Ioヴtado la puﾐta ┞ se las aseguraba 

Ioﾐ fiﾐas tiヴas de Iiﾐta adhesi┗a poヴ detヴás del Iuello ┞ soHヴe el tóヴa┝. De este ﾏodo ケuedaba 

restringido el movimiento del cuerpo, pero ﾏaﾐteﾐíaﾐ la liHヴe  movilidad de las antenas y las 

piezas bucales (Frings, 1944) (Figura M.1).  Al terminar de encepar a las abejas se las colocaba 

en fila en una plancha de telgopor para facilitar la posterior estiﾏulaIióﾐ ふFiguヴa M.ヱぶ. Una vez 

ubicadas en esta grilla se iba tocando secuencialmente las antenas de cada una con un palillo 

eﾏHeHido eﾐ agua ┞ a aケuellas ケue e┝teﾐdíaﾐ la pヴoHósIide se les aIeヴIaHa el palillo a la HoIa 

┞ se les peヴﾏitía HeHeヴ a saIiedad. De este modo esperamos poder estandarizar el nivel de sed 

que pudieran tener los individuos y que las respuestas posteriores a las soluciones azucaradas 

se deHaﾐ solaﾏeﾐte al azúIaヴ ┞ ﾐo a uﾐa ﾐeIesidad de agua ふPage et al., ヱΓΓΒぶ. A IoﾐtiﾐuaIióﾐ 

se las colocaba en una incubadora ふヲΒ° C, 60%  de humedad relativa, oscuridad) durante una 

hoヴa a fiﾐ de ケue eﾐ el ﾏoﾏeﾐto de la e┗aluaIióﾐ de los URA fueヴa ﾏíﾐiﾏo el ﾐi┗el de stヴess 

producido poヴ la ﾏaﾐipulaIióﾐ duヴaﾐte el eﾐIepado. 
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a- Melipona quadrifasciata 

 
 

b- Scaptotrigona aff. depilis 

  
 

c- Scaptrotrigona aff. depilis 

  
 

Figura M.1: AHejas siﾐ aguijóﾐ eﾐIepadas paヴa el tヴaHajo eﾐ el laHoヴatoヴio. aぶ AHejas Melipona 

quadrifasciata: foto de un individuo encepado y de un grupo alineados en un aplancha de telgopor para 

evaluar sus URA; b) Abejas Scaptotrigona aff. depilis: foto de un individuo encepado y de un grupo 

alineados en un aplancha de telgopor para evaluar sus URA; c) Con un palillo eﾏHeHido eﾐ soluIióﾐ 
azucarada se contactan las antenas de las abejas encepadas de forma secuencial y se registra cuáles de 

ellas muestran respuesta REP (derecha).  

Antes de comenzar Ioﾐ la e┗aluaIióﾐ de cada individuo se les ┗ol┗ió a ofヴeIeヴ agua para beber 

con el fin de evitar respuestas motivadas por la sed a lo largo de todo el procedimiento. 
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Siguiendo el protocolo ya establecido por Page y colaboradores (1998) para las abejas 

ﾏelífeヴas se les ofrecieron a las abejas soluIioﾐes de saIaヴosa de IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ IヴeIieﾐte: ヰ,ヱ; 

0,3; 1; 3; 10 y 30%  peso/peso ふp/pぶ. Al fiﾐal de esta seヴie agヴegaﾏos uﾐa soluIióﾐ ﾏás de ヵヰ% 

p/p a fiﾐ de e┝teﾐdeヴ el iﾐteヴ┗alo de ﾏediIióﾐ ┞ podeヴ así iﾐIluiヴ eﾐ el ﾏuestヴeo a aケuellos 

individuos que tu┗ieヴaﾐ uﾏHヴales de ヴespuesta ﾏu┞ ele┗ados. Cada soluIióﾐ azuIaヴada fue 

e┗aluada toIaﾐdo las aﾐteﾐas de las aHejas Ioﾐ uﾐ palillo eﾏHeHido eﾐ la soluIióﾐ ┞ 

registrando si esta estiﾏulaIióﾐ e┗oIaHa la REP. Solamente se Ioﾐsideヴó Ioﾏo ヴespuesta 

positi┗a aケuellos Iasos eﾐ ケue las aHejas aHヴíaﾐ las ﾏaﾐdíHulas ┞ e┝teﾐdían plenamente la 

pヴoHósIide ふFiguヴa M.ヲ). Para controlar el potencial efecto de seﾐsiHilizaIióﾐ o haHituaIióﾐ poヴ 

la estiﾏulaIióﾐ ヴepetiti┗a Ioﾐ azúIaヴ iﾐtercalamos el ofrecimiento de agua entre cada una de 

las soluciones azucaradas (Page et al., ヱΓΓΒぶ. “i alguﾐa aHeja ヴespoﾐdía al ofヴeIiﾏieﾐto de agua 

se le peヴﾏitía HeHeヴ a saIiedad. La soluIióﾐ azuIaヴada de ﾏeﾐoヴ IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ Iapaz de 

evocar la REP fue coﾐsideヴada Ioﾏo el uﾏHヴal de ヴespuesta al azúIaヴ ふURAぶ.  

 

   

Figura M.2: AHejas siﾐ aguijóﾐ ﾏostヴaﾐdo la REP al IoﾐtaItaヴ sus aﾐteﾐas Ioﾐ un palillo embebido en 

soluIióﾐ azuIaヴada. A la izケuieヴda uﾐa aHeja de la espeIie Melipona quadrifasciata y a la derecha una 

abeja de la especie Scaptotrigona aff. depilis.  
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Aﾐálisis de los datos ┞ estadístiIa 

A fin de comparar los umbrales entre individuos de diferentes especies o con diferentes 

tヴataﾏieﾐtos deIidiﾏos IuaﾐtifiIaヴ los URA a tヴa┗Ys de uﾐ Puntaje URA. Paヴa el IálIulo de 

diIho puﾐtaje solo se tu┗ieヴoﾐ eﾐ Iueﾐta aケuellos iﾐdi┗iduos ケue haHíaﾐ respondido por lo 

ﾏeﾐos a la soluIióﾐ ﾏás IoﾐIeﾐtヴada de ヵヰ% p/p de saIaヴosa. Aケuellos iﾐdi┗iduos ケue no 

presentaron ninguna REP en todo el protocolo fueron excluidos del aﾐálisis. De este ﾏodo 

todos los iﾐdi┗iduos estudiados teﾐíaﾐ la IapaIidad de ヴespuesta a la estiﾏulaIióﾐ Ioﾐ azúIaヴ 

eﾐ las aﾐteﾐas ┞ las difeヴeﾐIias solo se deHían a sus umbrales de respuesta. Paヴa el IálIulo de 

puntaje URA registramos para cada iﾐdi┗iduo el ﾐúﾏeヴo de IoﾐIeﾐtヴaIioﾐes IoﾐseIuti┗as de la 

seヴie a las Iuales ヴespoﾐdió. Esta ﾏedida se correlaciona Ioﾐ la IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ uﾏHヴal ┞a ケue 

los iﾐdi┗iduos geﾐeヴalﾏeﾐte ヴespoﾐdeﾐ a todas aケuellas IoﾐIeﾐtヴaIioﾐes de soluIióﾐ 

azucarada por encima de la IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ uﾏHヴal ふPaﾐki┘ et al., 2004). De este modo si una 

aHeja ヴespoﾐdía a la pヴiﾏeヴa soluIióﾐ de la seヴie ふヰ.1%  p/p) y a las siguientes 6 soluciones se le 

asigﾐaHa uﾐ puﾐtaje URA de Α. Eﾐ el otヴo e┝tヴeﾏo si la aHeja solo ヴespoﾐdía a la soluIióﾐ ﾏás 

concentrada (50%  p/p) entonces su puntaje URA era 1. Si bien los individuos una vez que 

ヴespoﾐdeﾐ a uﾐa deteヴﾏiﾐada IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ de soluIióﾐ azuIaヴada sueleﾐ ヴespoﾐdeヴ a todas 

las siguieﾐtes de ﾏa┞oヴ IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ esto ﾐo es sieﾏpヴe así. Establecimos un criterio de 

toleヴaﾐIia ケue peヴﾏitía uﾐ salto de ﾐo-ヴespuesta a uﾐa úﾐiIa IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ de la seヴie: es 

deIiヴ ケue uﾐa ┗ez ケue la aHeja IoﾏeﾐzaHa a ヴespoﾐdeヴ si se さsalteaHaざ uﾐa úﾐiIa soluIióﾐ 

teﾐíaﾏos eﾐ Iueﾐta Ioﾏo uﾏHヴal aケuella pヴiﾏeヴa IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ a la ケue haHía Ioﾏeﾐzado a 

responder; en cambio si el salto era de dos concentraciones entonces solo se calculaba el 

puﾐtaje URA IoﾐtaHilizaﾐdo las ヴespuestas despuYs del salto ┞ se igﾐoヴaHa aケuella pヴiﾏeヴa 

respuesta antes del salto. Como mencionamos anteヴioヴﾏeﾐte si uﾐa aHeja ﾐo ヴespoﾐdía a 

ﾐiﾐguﾐa de las soluIioﾐes azuIaヴadas ふpuﾐtuaIióﾐ igual a Ieヴoぶ ﾐo eヴa Ioﾐsideヴada eﾐ el 

aﾐálisis.  

En vistas a ケue Iada iﾐdi┗iduo teﾐía asigﾐado uﾐ ┗aloヴ de puﾐtaje URA ケue ┗aヴiaHa eﾐtヴe ヱ ┞ Α 

en el momento de comparar estadístiIaﾏeﾐte los ヴesultados lle┗aﾏos aﾐálisis de IoﾏpaヴaIióﾐ 

de medianas de Kruskal-Wallis deHido a ケue eﾐ la ﾏa┞oヴía de los Iasos ﾐo se Iuﾏplíaﾐ los 

supuestos necesarios como para realizar uﾐ aﾐálisis estadístiIo paヴaﾏYtヴiIo (Sokal y Rohlf, 

1995; Zar, 1999). 
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Aprendizaje olfativo: Condicionamiento diferencial REP 

En condiciones naturales, la respuesta refleja REP es paヴte del Ioﾏpoヴtaﾏieﾐto de ヴeIoleIIióﾐ 

de las abejas y les permite a los individuos obtener el ﾐYItaヴ eﾐ las floヴes. Eﾐ 1944 Fヴiﾐgs utilizó 

esta respuesta en abejas encepadas paヴa estudiaヴ la uHiIaIióﾐ de los óヴgaﾐos olfati┗os. Desde 

entonces este reflejo ha sido utilizado como respuesta incondicionada (RI) para diversos tipos 

de eﾐsa┞os de IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto IlásiIo (Kuwabara, 1957; Takeda, 1961; Bitterman et al., 

1983). 

Condicionamiento IlásiIo absoluto vs. diferencial 

A lo largo de esta tesis utilizamos uﾐ pヴotoIolo de IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto IlásiIo del tipo apetitivo 

paヴa e┗aluaヴ las haHilidades Iogﾐiti┗as de las aHejas, su ﾏeﾏoヴia, la IiヴIulaIióﾐ de iﾐfoヴﾏaIióﾐ 

dentro de la colmena, etc. Un IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto IlásiIo aHsoluto Ioﾐsiste eﾐ la pヴeseﾐtaIióﾐ 

sucesiva de uﾐ úﾐiIo estimulo a ser condicionado (EC) junto con la recompensa azucarada (EI). 

Durante un condicionamiento diferencial en cambio se presentan dos estíﾏulos 

condicionados: uno de ellos asociado a una reIoﾏpeﾐsa ふestíﾏulo IoﾐdiIioﾐado 

recompensado, EC+) y el otro no (estimulo condicionado no recompensado, EC-) (Giurfa, 

2003). Este protocolo diferencial deﾏaﾐda ﾏás esfueヴzo del iﾐdi┗iduo, ┞a ケue deHe apヴeﾐdeヴ a 

disIヴiﾏiﾐaヴ eﾐtヴe los dos estíﾏulos ┞ a asoIiaヴ sólo uﾐo de ellos a la ヴeIoﾏpeﾐsa (Giurfa, 

2003). Adeﾏás, el hecho de requerir una respuesta a uno de los estíﾏulos y una no-respuesta 

al otヴo, peヴﾏite desIaヴtaヴ la pヴeseﾐIia de feﾐóﾏeﾐos de apヴeﾐdizaje ﾐo asociativo, como la 

sensibilizaIióﾐ ケue geﾐeヴaヴíaﾐ uﾐ auﾏeﾐto iﾐdisIヴiﾏiﾐado eﾐ la ヴespuesta a aﾏHos estíﾏulos 

(Hammer y Menzel, 1995). Es por todo esto que elegimos utilizar un protocolo diferencial y no 

uno absoluto a lo largo de la tesis. 

Condicionamiento diferencial del tipo olfativo 

Eﾐ ﾐuestヴos e┝peヴiﾏeﾐtos tヴaHajaﾏos Ioﾐ oloヴes floヴales puヴos Ioﾏo estíﾏulos a seヴ 

IoﾐdiIioﾐados ふECぶ ┞ Ioﾐ soluIióﾐ azuIaヴada Ioﾏo EI. Los oloヴes utilizados eヴaﾐ todos 

componentes naturales de los aromas florales (Knudsen et al., 1993) y fueron comprados a la 

empresa Sigma-Aldrich, Steinheim, Alemania.  

El IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto difeヴeﾐIial Ioﾐsistió eﾐ la pヴeseﾐtaIióﾐ ヴepetida de dos oloヴes (EC+ y EC-). 

Para poder llevar a cabo este protocolo de condicionamiento encepamos a las abejas del 

mismo modo descripto aﾐteヴioヴﾏeﾐte ふeﾐ puﾐteヴas plástiIas ケue ヴestヴiﾐgíaﾐ el ﾏo┗iﾏieﾐto del 

Iueヴpo peヴo peヴﾏitíaﾐ el liHヴe ﾏo┗iﾏieﾐto de las aﾐteﾐas ┞ piezas HuIales, Frings, 1944). Una 
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vez encepadas, dependiendo del experimento puntual, las dejáHaﾏos entre 1 y 2 horas en 

oscuridad antes de comenzar con el condicionamiento a fin de disminuir el nivel de stress 

geﾐeヴado duヴaﾐte el eﾐIepado. Aﾐtes de Ioﾏeﾐzaヴ Ioﾐ el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto e┗aluáHaﾏos ケue 

las aHejas tu┗ieヴaﾐ la RI de e┝teﾐdeヴ la pヴoHósIide al IoﾐtaItaヴ las aﾐteﾐas Ioﾐ uﾐa soluIióﾐ 

azuIaヴada ヵヰ% p/p. “ólo tヴaHajaﾏos Ioﾐ aケuellos iﾐdi┗iduos ケue pヴeseﾐtaヴaﾐ uﾐa Ilaヴa REP 

durante todo el protocolo.   

Paヴa haIeヴ la pヴeseﾐtaIióﾐ de los oloヴes se toﾏaHa a uﾐa aHeja ┞ se la IoloIaHa fヴeﾐte a uﾐ 

dispositi┗o ケue pヴoduIía uﾐ flujo Iontinuo de aire limpio de entre 30 y 50 ml/seg. Si alguna 

aHeja ヴespoﾐdía e┝teﾐdieﾐdo la pヴoHósIide a la estiﾏulaIióﾐ ﾏeIáﾐiIa del flujo de aiヴe liﾏpio 

eヴa desIaヴtada del pヴotoIolo. Poヴ detヴás de la aHeja se IoloIaHa uﾐ e┝tヴaItoヴ de aiヴe de ﾏodo 

que el aire a su alヴededoヴ estu┗ieヴa sieﾏpヴe liﾏpio. Paヴa haIeヴ la pヴeseﾐtaIióﾐ de los oloヴes el 

flujo de aire era re-diヴigido, poヴ ﾏedio de uﾐa eleItヴo ┗ál┗ula, paヴa ケue pasaヴa poヴ uﾐa jeヴiﾐga 

plástiIa ケue Ioﾐteﾐía uﾐ papel eﾏHeHido eﾐ el oloヴ floヴal a utilizaヴ ふヴ µlぶ aﾐtes de llegaヴ a la 

aHeja. De este ﾏodo paヴa el iﾐdi┗iduo el flujo de aiヴe liﾏpio ケue ヴeIiHía eﾐ la zoﾐa de la IaHeza 

pasaHa a estaヴ aヴoﾏatizado. Uﾐ eﾐsa┞o estáﾐdaヴ duヴaHa ヴヶ seguﾐdos duヴaﾐte los Iuales el 

iﾐdi┗iduo ヴeIiHía ヲヰ seguﾐdos de flujo de aiヴe limpio, 6 segundos de flujo con olor (EC) y 20 

segundos nuevamente de aire limpio. En los ensayos recompensados (EC+), durante los 

últiﾏos ン seguﾐdos del EC se IoﾐtaItaHa las aﾐteﾐas de la aHeja Ioﾐ uﾐ palillo eﾏHeHido eﾐ 

soluIióﾐ azuIaヴada ヵヰ% p/p paヴa ケue e┝teﾐdieヴa la pヴoHósIide ┞ se le dejaHa iﾐgeヴiヴ uﾐa gota 

de diIha soluIióﾐ (Bitterman et al., 1983). En los ensayos no recompensados (EC-) solamente 

se pヴeseﾐtaHa el oloヴ duヴaﾐte los ヶ seguﾐdos. La pヴeseﾐtaIióﾐ de los oloヴes se hizo de foヴﾏa 

ordenada de ﾏodo ケue todas las aHejas ヴeIiHíaﾐ la pヴiﾏeヴa estiﾏulaIióﾐ Ioﾐ uﾐ oloヴ, luego 

todas ヴeIiHíaﾐ la seguﾐda estiﾏulaIióﾐ, etI. Cada paヴ de oloヴes era presentado en 5 sucesivos 

ensayos de condicionamiento en los que se alternaba de modo pseudo-aleatorio el orden en 

que se presentaban los olores (La serie final quedaba como EC-,EC+, EC+, EC-, EC-, EC+, EC-, 

EC+, EC+, EC-). El intervalo entre dos presentaciones consecutivas era de 10-15 minutos 

depeﾐdieﾐdo del ﾐúﾏeヴo de aHejas testeada Iada ┗ez. Al fiﾐal del condicionamiento se 

realizaba uﾐa e┗aluaIióﾐ de lo apヴeﾐdido: quince minutas mas tarde de terminado el 

condicionamiento se les presentaban a las abejas ambos olores (EC+ y EC-) sin recompensarlos. 

Taﾐto duヴaﾐte el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto Ioﾏo eﾐ la e┗aluaIióﾐ sólo consideramos que las abejas 

presentaban una RC positiva Iuaﾐdo ヴespoﾐdíaﾐ e┝poﾐieﾐdo Ioﾏpletaﾏeﾐte la pヴoHósIide 

duヴaﾐte los pヴiﾏeヴos ン seguﾐdos de la estiﾏulaIióﾐ Ioﾐ oloヴ siﾐ ﾐeIesidad de IoﾐtaItaヴ sus 

aﾐteﾐas Ioﾐ la  soluIióﾐ azuIaヴada.  
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Si al comenzar con el condicionamiento y presentar por primera vez los olores alguna abeja 

ヴespoﾐdía e┝teﾐdieﾐdo la pヴoHósIide siﾐ ﾐeIesidad de IoﾐtaItaヴ las aﾐteﾐas Ioﾐ la soluIióﾐ 

azuIaヴada, se Ioﾐsideヴa diIha ヴespuesta Ioﾏo uﾐa ヴespuesta espoﾐtáﾐea ふREぶ. Este tipo de 

respuestas suelen estar asociadas a experiencias apetitivas previas del individuo con dicho olor 

┞ ﾏuIhas ┗eIes eﾐ las aHejas ﾏelífeヴas se haﾐ toﾏado Ioﾏo ﾏedida paヴa Ioﾏpヴaヴ el efeIto de 

los tratamientos recibidos previamente (Gerber et al., 1996; Sandoz et al., 2000; Farina et al., 

ヲヰヰヵ; Gヴüteヴ et al., 2006; Arenas y Farina, 2008ぶ. Eﾐ ﾐuestヴo tヴaHajo Ioﾐ las aHejas siﾐ aguijóﾐ 

la pヴopoヴIióﾐ de iﾐdi┗iduos ケue pヴeseﾐtaHaﾐ estas RE fue sieﾏpヴe ﾏu┞ Haja. Poヴ eso paヴa 

podeヴ e┗ideﾐIiaヴ alguﾐa posiHle asoIiaIióﾐ establecida por los tratamientos recibidos no nos 

quedamos con las RE, sino que realizamos todo el protocolo de condicionamiento completo, 

espeヴaﾐdo de este ﾏodo e┗ideﾐIiaヴ difeヴeﾐIias eﾐ la diﾐáﾏiIa de adケuisiIióﾐ depeﾐdieﾐtes de 

la historia previa del individuo (Chandra et al., 2000; Farina et al., ヲヰヰヵ; Feヴﾐáﾐdez et al., 

2009). Paヴa podeヴ Ioﾏpaヴaヴ diIhas diﾐáﾏiIas de adケuisiIióﾐ deseIhaﾏos aケuellas poIas 

aHejas ケue pヴeseﾐtaHaﾐ RE a fiﾐ de ケue todas Ioﾏeﾐzaヴaﾐ Ioﾐ la ﾏisﾏa líﾐea de Hase. 

Aﾐálisis de los datos ┞ estadístiIa 

En vistas de que el objetivo del condicionamiento diferencial era evaluar la capacidad de las 

aHejas paヴa apヴeﾐdeヴ a ヴespoﾐdeヴ difeヴeﾐIialﾏeﾐte sólo al EC+ y discriminarlo del EC- 

definimos un ÍﾐdiIe de DisIriﾏiﾐaIióﾐ ふIDぶ. En cada uno de los cinco ensayos del 

condicionamiento se presentaban una vez el EC+ y el EC- en un orden variable. Si en el ensayo 

la aHeja ヴespoﾐdía solaﾏeﾐte al EC+ le asigﾐáHaﾏos uﾐ ID de ┗aloヴ +ヱ, si sólo ヴespoﾐdía al EC- 

le asigﾐáHaﾏos uﾐ ┗aloヴ -1 y coﾐsideヴáHaﾏos ケue ﾐo e┝istía disIヴiﾏiﾐaIióﾐ ふID=ヰぶ Iuaﾐdo ﾐo 

ヴespoﾐdía a ﾐiﾐguﾐo de los oloヴes o Iuaﾐdo ヴespoﾐdía a aﾏHos.  

Al tener definido el ID para cada individuo en cada uno de los ensayos de condicionamiento 

pudimos analizar dos cosas: por un lado estudiaヴ si a ﾏedida ケue se suIedíaﾐ los eﾐsa┞os de 

IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto e┝istía uﾐ auﾏeﾐto eﾐ la disIヴiﾏiﾐaIióﾐ de los iﾐdi┗iduos; ┞ poヴ el otヴo lado 

ﾐos peヴﾏitió Ioﾏpaヴaヴ el deseﾏpeño eﾐ el pヴotoIolo eﾐtヴe difeヴeﾐtes gヴupos de iﾐdi┗iduos. 

Paヴa ello el aﾐálisis estadístiIo elegido fue la  pヴueHa de ANOVA de ﾏedidas ヴepetidas de dos 

factores: un factor fueron los sucesivos ensayos de condicionamiento (factor ENSAYO: medidas 

repetidas con 5 niveles) y el otro factor era el gヴupo al ケue peヴteﾐeIíaﾐ los iﾐdi┗iduos 

(dependiendo de cada experimento el grupo podía seヴ la especie, la duヴaIióﾐ del estíﾏulo, el 

tratamiento previo, entre otros).  Los estudios de Monte Carlo han demostrado que es factible 

ヴealizaヴ uﾐ aﾐálisis de ANOVA Ioﾐ Iuaﾐdo los datos soﾐ diIotóﾏiIos Hajo Iieヴtas IoﾐdiIioﾐes 
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(Lunney, ヱΓΑヰぶ ケue soﾐ Iuﾏplidas eﾐ ﾐuestヴos aﾐálisis ふpoヴ lo ﾏeﾐos ヴヰ gヴados de liHeヴtad eﾐ 

el tYヴﾏiﾐo del eヴヴoヴぶ.  

Las pヴopoヴIioﾐes de ヴespuestas al EC+ duヴaﾐte la e┗aluaIióﾐ en los diferentes grupos de 

individuos fueron comparadas por medio de una prueba exacta de Fisher (Sokal y Rohlf, 1995; 

Zar, 1999).  
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PARTE I: Condicionamiento olfativo en abejas nativas 
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Capitulo 1: Estudio comparado sobre el aprendizaje olfativo en 

abejas nativas siﾐ aguijóﾐ ┞ la iﾐvasoヴa aHeja ﾏelífeヴa 
africanizada. 

Los insectos eﾐ geﾐeヴal, peヴo puﾐtualﾏeﾐte la aHeja ﾏelífeヴa, haﾐ ヴesultado modelos de 

estudio muy poderosos para analizar y esclarecer  los principios que gobiernan el aprendizaje 

asociativo y la memoria a nivel comportamental, celular e incluso molecular (Hammer y 

Menzel, 1995; Menzel, 1999; Giurfa, 2007). Su importancia radica en que son capaces de 

apヴeﾐdeヴ ┞ estaHleIeヴ ﾏeﾏoヴias de laヴgo tYヴﾏiﾐo eﾐ pヴotoIolos seﾐIillos ┞ ヴoHustos ケue 

perﾏiteﾐ uﾐ ﾏaﾐejo estaﾐdaヴizado deﾐtヴo del laHoヴatoヴio. Adeﾏás pヴeseﾐtaﾐ sisteﾏas 

ﾐeヴ┗iosos ヴelati┗aﾏeﾐte siﾏples ケue haIeﾐ posiHle uHiIaヴ los feﾐóﾏeﾐos asoIiati┗os eﾐ 

peケueñas ヴedes ﾐeuヴoﾐales, e iﾐIluso a ﾐeuヴoﾐas úﾐiIas, peヴﾏitieﾐdo ヴastヴeaヴ el 

procesamieﾐto de la iﾐfoヴﾏaIióﾐ desde los óヴgaﾐos seﾐsoヴiales peヴifYヴiIos, hasta los pヴoIesos 

a nivel central (Hammer y Menzel, 1995; Menzel y Muller, 1996; Giurfa, 2006; Giurfa, 2007). 

Eﾐtヴe los pヴotoIolos de estudio utilizados, el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto IlásiIo REP ふFヴings, 1944; 

Takeda, 1961; Bitterman et al., 1983) ha sido uﾐo de los ﾏás e┝itosos, ya que permite el 

estudio del condicionamiento simple bajo condiciones extremadamente controladas ┞ adeﾏás 

provee el  acceso a los mecanismos fisiológiIos suH┞aIeﾐtes ふMeﾐzel, 1999). 

Las aHejas ﾏelífeヴas de líﾐeas euヴopeas fueヴoﾐ iﾐtヴoduIidas eﾐ AﾏYヴiIa del ﾐoヴte ┞ del suヴ eﾐ 

ヴeiteヴadas oleadas desde el siglo dieIisYis eﾐ adelaﾐte ふ“heppaヴd, 1989; Scheiner et al., 2004).  

Eﾐ la Húsケueda de uﾐa líﾐea de aHejas ﾏejoヴ adaptadas a las IoﾐdiIioﾐes tヴopiIales eﾐ ヱΓヵヶ se 

introdujeron en el sur de Brasil reinas de abejas ﾏelífeヴas de origen africano (Apis mellifera 

scutellata). Estas abejas siguieron uﾐ pヴoIeso de hiHヴidaIióﾐ con las de origen europeo 

(Scheiner et al., 2004) hasta ocupar como líﾐea híHヴida la ﾏa┞oヴía de la áヴeas NeotヴopiIales así 

Ioﾏo alguﾐas ヴegioﾐes teﾏpladas de “ud ┞ NoヴteaﾏYヴiIa ふHaヴヴisoﾐ et al., 2006; Whitfield et 

al., ヲヰヰヶぶ. Eﾐ este pヴoIeso de IoloﾐizaIióﾐ pasaヴoﾐ a Ioﾏpaヴtiヴ el háHitat Ioﾐ las aHejas 

ﾐati┗as siﾐ aguijóﾐ de la tヴiHu Meliponini ケue soﾐ haHitaﾐtes eﾐdYﾏiIos del Ioﾐtiﾐeﾐte 

americano (Roubik, 1992).  

“i Hieﾐ las aHejas siﾐ aguijóﾐ estáﾐ IeヴIaﾐaﾏeﾐte emparentadas con las abejas ﾏelífeヴas, 

Ioﾏpaヴteﾐ el ﾏisﾏo háHitat, pヴeseﾐtaﾐ uﾐa gヴaﾐ ┗aヴiedad de espeIies ┞ uﾐ ヴepeヴtoヴio 

comportamental extremadamente amplio, son pocos los estudios de aprendizaje que se han 

llevado a cabo en condiciones controladas con estas especies. Uno particularmente 

interesante es el de Pessoti ┞ “YﾐYIhal ふヱΓΒヱぶ ケuieﾐes deﾏostヴaヴoﾐ ケue aHejas siﾐ aguijóﾐ de 



37 

 

los gYﾐeヴos Melipona y Scaptotrigona eran  capaces de asociar un color con comida en un 

protocolo de condicionamiento visual operante. En lo que respecta al aprendizaje olfativo el 

úﾐiIo ヴegistヴo previo de un condicionamiento olfativo IlásiIo ふaHsolutoぶ utilizaﾐdo el pヴotoIolo 

REP con la abeja Melipona scutellaris, ヴepoヴtó ケue auﾐ despuYs de ヱヲ eﾐsa┞os Ystas aHejas ﾐo 

mostraban ninguna RC al olor que estaba siendo recompensado (Abramson et al., 1999). 

Nuestros objetivos en este Iapítulo fueヴoﾐ: ふヱぶ e┗aluaヴ si las aHejas siﾐ aguijóﾐ eran capaces de  

apヴeﾐdeヴ oloヴes eﾐ uﾐ pヴotoIolo asoIiati┗o de IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto eﾐ uﾐa situaIióﾐ Ioﾐtrolada 

de laHoヴatoヴio; ┞ ふヲぶ eﾐ Iaso de ケue así fueヴa Ioﾏpaヴaヴ su deseﾏpeño Ioﾐ el de la aHeja 

ﾏelífeヴa afヴiIaﾐizada Ioﾐ ケuieﾐ Ioﾏpaヴte el ﾏisﾏo aﾏHieﾐte peヴo ﾐo las estヴategias soIiales 

de ヴeIoleIIióﾐ de aliﾏeﾐto.  

Gracias a la gran diversidad de comportaﾏieﾐtos de ヴeIoleIIióﾐ ケue tieﾐeﾐ las aHejas ﾐati┗as, 

pudiﾏos elegiヴ paヴa Ioﾏpaヴaヴ Ioﾐ la aHeja afヴiIaﾐizada espeIies eﾐ las Iuales supoﾐíaﾏos ケue 

la iﾐflueﾐIia del apヴeﾐdizaje olfati┗o podía teﾐeヴ difeヴeﾐte ヴele┗aﾐIia deHido a sus estヴategias 

recolectoras. Las aHejas ﾏelífeヴas soﾐ extremadamente eficientes en la recoleccióﾐ de 

recursos. Esta eficiencia se debe en parte a su Ioﾏplejo sisteﾏa de IoﾏuﾐiIaIióﾐ basado en la 

danza de reclutamiento paヴa aIti┗aヴ Ioﾏpañeヴas iﾐaIti┗as ふvon Frisch, 1967) ┞ adeﾏás a su 

gヴaﾐ IapaIidad de apヴeﾐdeヴ suﾏaﾏeﾐte ヴápido las claves ambientales incidentales asociadas 

con la correspondiente recompensa (para resumen ver Menzel y Muller, 1996). En este 

contexto el aprendizaje olfativo es de suma importancia eﾐ la Húsケueda de uﾐa fueﾐte de 

alimento informada poヴ sus Ioﾏpañeヴas duヴaﾐte la daﾐza ┞/o paヴa ヴetoヴﾐaヴ a uﾐa fueﾐte ケue 

resultó pヴoduIti┗a eﾐ uﾐ ┗iaje de ヴeIoleIIióﾐ pヴe┗io. Las aHejas siﾐ aguijóﾐ del gYﾐeヴo 

Scaptotrigona si Hieﾐ taﾏHiYﾐ soﾐ sumamente eficientes en el proceso de reclutamiento, 

logran esto utilizando una estrategia completamente diferente. Estas abejas tienen un 

comportamiento de reclutamiento basado principalmente en rastros de feromonas que van de 

la colmena a la fuente de alimento (Lindauer y Kerr, 1958; Schmidt et al., 2005; Schorkopf et 

al., 2007). Esta estヴategia de ヴeIoleIIióﾐ ┞ ヴeIlutaﾏieﾐto ﾐo deﾏaﾐdaヴía de los iﾐdi┗iduos 

grandes habilidades de aprendizaje y memoria ya que basta seguir el camino dejado por una 

Ioﾏpañeヴa paヴa llegaヴ al oHjeti┗o. Finalmente en el medio entre estas dos estrategias 

extremas se encuentran las abejas del genero Melipona. Duヴaﾐte la ヴeIoleIIióﾐ de aliﾏeﾐto se 

ha descripto que utilizan una estrategia general de alerta que consiste en corridas agitadas 

deﾐtヴo de la Iolﾏeﾐa ┞ pヴoduIIióﾐ de soﾐidos ふNieh, 1998a; Hrncir et al., 2000). Las 

Ioﾏpañeヴas saleﾐ eﾐ Húsケueda de aliﾏeﾐto de ﾏodo iﾐdepeﾐdieﾐte siﾐ teﾐeヴ iﾐfoヴﾏaIióﾐ 

ﾏu┞ pヴeIisa soHヴe la uHiIaIióﾐ o la distancia a la que se encuentra el alimento (Jarau et al., 
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2000). Adeﾏás depositaﾐ ﾏaヴIas de feヴoﾏoﾐas IeヴIa de la fueﾐte de aliﾏeﾐto ケue a┞udaﾐ a 

los individuos alertados en el acercamiento final a la fuente (Lindauer y Kerr, 1958; Nieh, 

1998a). 

Para poder Ioﾏpaヴaヴ la ヴele┗aﾐIia del apヴeﾐdizaje olfati┗o eﾐ la Húsケueda de aliﾏeﾐto de 

estas tres especies de abejas comenzamos poniendo a punto el protocolo de 

condicionamiento  olfativo REP para las abejas ﾐati┗as siﾐ aguijóﾐ de las especies Melipona 

quadrifasciata y Scaptotrigona aff. depilis y aprovechamos el hecho de que comparten el 

háHitat Ioﾐ la aHeja ﾏelífeヴa afヴiIaﾐizada paヴa podeヴ Ioﾏpaヴaヴ su deseﾏpeño Ioﾐ el de esta 

últiﾏa eﾐ el ﾏisﾏo pヴotoIolo.   

Mateヴiales ┞ Métodos 

Los e┝peヴiﾏeﾐtos fueヴoﾐ ヴealizados eﾐ el Iaﾏpus de la Uﾐi┗eヴsidade de “?o Paulo, RiHeiヴ?o 

Pヴeto, Bヴasil, eﾐtヴe Agosto ┞ DiIieﾏHヴe del año ヲヰヰヵ ┞ eﾐtヴe Julio ┞ No┗ieﾏHヴe del ヲヰヰヶ. 

Trabajamos con una colonia de abejas Apis mellifera Africanizada, con cuatro colonias de 

Melipona quadrifasciata anthidioides y tres colonias de Scaptotrigona aff. depilis ふde aケuí eﾐ 

adelante referidas como  M. quadrifasciata y  S. aff. depilisぶ. Las Ioloﾐias de aHejas siﾐ aguijóﾐ 

┞a haHíaﾐ sido estaHleIidas haIía ﾏás de uﾐ año eﾐ el meliponario adyacente al apiario que 

tenia las abejas africanizadas (Figura 1.1). Todas las Ioloﾐias teﾐíaﾐ ヴeiﾐa, Iuadヴos de Iヴía ┞ 

reservas de alimento. 

   

Figuヴa ヱ.ヱ: Iﾏágeﾐes del Meliponario (izq) y del Apiario ふdeヴぶ del depaヴtaﾏeﾐto de geﾐYtiIa de la Universidade de 

“?o Paulo. A la derecha se observan las colmenas de las diferentes especies de abejas sin aguijóﾐ. A ヱヰ metros se 

eﾐIoﾐtヴaHa el Apiaヴio ケue teﾐía Iolﾏeﾐas de aHejas ﾏelífeヴas afヴiIaﾐizadas úﾐiIaﾏeﾐte. 

 Nuestro objetivo fue aﾐalizaヴ la IapaIidad de las aHejas ﾐati┗as siﾐ aguijóﾐ M. quadrifasciata y 

S. aff. depilis de ser condicionadas olfativamente en el paradigma REP y comparar su 

deseﾏpeño Ioﾐ el de la aHeja afヴiIaﾐizada. Eﾐ eﾐsa┞os pヴeliﾏiﾐaヴes IoﾏpヴoHaﾏos ケue las 
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abejas ﾐati┗as pヴeseﾐtaHaﾐ uﾐa Ilaヴa ヴespuesta  REP al IoﾐtaItaヴ sus aﾐteﾐas Ioﾐ soluIióﾐ 

azucarada, requisito indispensable ya que este reflejo es utilizado como RI para ser asociado al 

olor. La REP está iﾐflueﾐIiada poヴ la seﾐsiHilidad gustati┗a al azúIaヴ de los individuos (Scheiner 

et al., 2001, 2003) poヴ lo ケue paヴa podeヴ Ioﾏpaヴaヴ el deseﾏpeño duヴaﾐte el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto 

ﾐeIesitaﾏos taﾏHiYﾐ Ioﾏpaヴaヴ el URA de las tヴes espeIies a lo laヴgo del peヴiodo e┝peヴiﾏeﾐtal.  

SeﾐsiHilidad gustativa al azúIaヴ 

Para estudiar la seﾐsiHilidad gustati┗a al azúIaヴ de las tヴes espeIies de aHejas llevamos a cabo 

la e┗aluaIióﾐ de los URA del modo desIヴipto eﾐ ﾏateヴiales ┞ ﾏYtodos geﾐeヴales. Este 

pヴotoIolo ┞a haHía sido utilizado Ioﾐ las aHejas ﾏelífeヴas  (Page et al., 1998; Pankiw y Page, 

ヱΓΓΓぶ peヴo ﾐo Ioﾐ las aHejas siﾐ aguijóﾐ. Un grupo de abejas de cada una de las tres especies 

(Apis mellifera africanizada, M. quadrifasciata, S. aff. depilis) eran  recolectadas de las salidas 

de sus ヴespeIti┗as Iolﾏeﾐas Ioﾐ tuHos plástiIos por lo menos una vez por semana entre 

Octubre y Diciembre del 2005 mientras se llevaba a cabo el estudio comparado de aprendizaje. 

Estos individuos eran encepados siguiendo la metodología ┞a desIヴipta ┞ se e┗aluaHa su URA 

calculando sus puntajes URA. 

Condicionamiento diferencial REP 

ComparaIióﾐ eﾐtre espeIies 

Con el objetivo de comparar las habilidades de aprendizaje asociativo de las  diferentes 

especies de abejas eusociales que conviven en un ambiente Neotropical llevamos a cabo un 

experimento de condicionamiento diferencial usando una clave olfativa (Bitterman et al.,  

1983). Cada día IaptuヴáHaﾏos uﾐ peケueño gヴupo de alguﾐa de las espeIies en las respectivas 

entradas de las colonias utilizando tuHos plástiIos. Una vez capturadas se les ofヴeIía una 

peケueña gota de soluIióﾐ azuIaヴada 50% p/p y se las dejaba en una incubadora por 90 minutos  

a fiﾐ de estaﾐdaヴizaヴ el ﾐi┗el de haﾏHヴe de los iﾐdi┗iduos. A IoﾐtiﾐuaIióﾐ eヴaﾐ eﾐIepadas ┞ se 

les ┗ol┗ía a ofヴeIeヴ una pequeña gota de soluIióﾐ azuIaヴada. Así encepadas las dejáHaﾏos 

durante 120 minutos en la incubadora antes de comenzar con el protocolo de aprendizaje con 

el fin de ﾏiﾐiﾏizaヴ el efeIto del stヴess geﾐeヴado poヴ la ﾏaﾐipulaIióﾐ duヴaﾐte el eﾐIepado. El 

condicionamiento se llevaba a cabo siguiendo los detalles ya descriptos en materiales y 

ﾏYtodos geﾐeヴales. En todos los ensayos de condicionamiento utilizabamos los olores florales  

fenilacetaldehido (FEN) y linalol (LIO). A los individuos de cada una de las especies los 
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sepaヴáHaﾏos eﾐ dos gヴupos paヴa ヴealizaヴ dos tipos de condicionamiento: en uno el olor 

recompensado era FEN (FEN+) y en el otro el olor recompensado era el LIO (LIO+). 

DuraIióﾐ del estíﾏulo olfati┗o 

Durante los meses de Octubre a Diciembre 2005 realizamos los ensayos de condicionamiento 

IlásiIo siguieﾐdo los paヴáﾏetヴos estáﾐdaヴ estaHleIidos paヴa la aHeja Apis mellifera (6 segundos 

de estiﾏulaIióﾐ olfati┗aぶ. Eﾐ ┗ista de ケue los niveles de respuesta de las aHejas siﾐ aguijóﾐ, M. 

quadrifasciata y S. aff. depilis, obtenidos durante este condicionamiento diferencial fueron 

muy bajos, decidimos repetir los ensayos de aprendizaje entre Julio y Noviembre de 2006 para 

Ystas dos espeIies. Repetimos el protocolo ya descripto (es decir con 6 segundos de 

estiﾏulaIióﾐ olfati┗aぶ  ┞ adeﾏás, Hasáﾐdoﾐos eﾐ experiencias realizadas con abejorros (Laloi et 

al., 1999), agregamos una nueva serie experimental en la ケue la estiﾏulaIióﾐ olfati┗a era de 12 

segundos. Este pヴotoIolo ﾐos peヴﾏitió e┗aluaヴ eﾐ las aHejas siﾐ aguijóﾐ la iﾐflueﾐIia de la 

duヴaIióﾐ del estiﾏulo en la habilidad para asociarlo a una recompensa. En estos ensayos de 

condicionaﾏieﾐto Iada pヴeseﾐtaIióﾐ duヴó taﾏHiYﾐ 46 segundos peヴo la distヴiHuIióﾐ de los 

eventos fue la siguiente: 20 segundos de flujo de aire limpio, 12 segundos de olor (EC), y 14 de 

aire sin olor. Duraﾐte los eﾐsa┞os ヴeIoﾏpeﾐsados el ヴefueヴzo de soluIióﾐ azuIaヴada ふEIぶ se 

ofヴeIió duヴaﾐte los últiﾏos ン seguﾐdos de oloヴ. 

EstadístiIa 

La sensibilidad gustativa fue cuantificada utilizando el puntaje URA. Dichos puntajes se 

compararon a lo largo del periodo experimental para cada una de las especies por medio de 

uﾐa pヴueHa de Kヴuskal Wallis Ioﾐ el fiﾐ de e┗aluaヴ si e┝istíaﾐ ┗aヴiaIioﾐes eﾐ el URA duヴaﾐte la 

teﾏpoヴada ケue duヴó el estudio. Paヴa Ioﾏpaヴaヴ los URA de las diferentes especies agrupamos 

los datos de los dos ﾏeses de Iada uﾐa de las espeIies ┞ los Ioﾏpaヴaﾏos taﾏHiYﾐ poヴ ﾏedio 

de la prueba de Kruskal Wallis.  

El deseﾏpeño eﾐ el pヴotoIolo de condicionamiento diferencial lo analizamos por medio de 

pruebas de ANOVA de dos factores. En ambos experimentos uno de los factores eran los 

sucesivos ensayos de condicionamiento (factor ENSAYO: 5 niveles de medidas repetidas). En el  

estudio de IoﾏpaヴaIióﾐ eﾐtヴe espeIies el seguﾐdo factor fue la especie y el olor 

recompensado (factor TRATAMIENTO, 4 niveles: A. mellifera  FEN+, A. mellifera LIO+, M. 

quadrifasciata FEN+, M. quadrifasciata LIO+ぶ. Eﾐ el e┝peヴiﾏeﾐto de la duヴaIióﾐ del estíﾏulo el 
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segundo factor fue la el olor que estaba recompensado y la duヴaIióﾐ del estiﾏulo (factor 

DURACIÓN, ヴ ﾐi┗eles: FEN+ ヶ seg,  LIO+ ヶseg, FEN+ 12 seg, LIO+ 12 seg) 

Eﾐ el peヴiodo de e┗aluaIióﾐ Ioﾏpaヴaﾏos eﾐ Iada uﾐo de los gヴupos la pヴopoヴIióﾐ de 

respuestas al olor que funciono como EC+ durante el condicionamiento vs. la pヴopoヴIióﾐ de 

respuestas al EC- utilizando la Prueba exacta de Fisher. 

Paヴa saHeヴ si los ┗aloヴes de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ duヴaﾐte la e┗aluaIióﾐ eヴaﾐ los ﾏisﾏos ケue los 

alIaﾐzados al fiﾐal de IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto e┗aluaﾏos la ヴeteﾐIióﾐ Ioﾏpaヴaﾐdo los IDs entre el 

últiﾏo eﾐsa┞o del IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto ふCヵぶ ┞ la e┗aluaIióﾐ Ioﾐ uﾐa pヴueba de t para muestras 

pareadas. Coﾏo los datos del Cヵ haHíaﾐ sido utilizados eﾐ el ANOVA ┞ los de la e┗aluaIióﾐ eﾐ la 

pヴueHa de Fisheヴ apliIaﾏos uﾐa IoヴヴeIIióﾐ de Boﾐfeヴヴoﾐi ケue pヴodujo uﾐa ﾏodifiIaIióﾐ del 

IoefiIieﾐte de  sigﾐifiIaﾐIia ふα’= ヰ,ヰヲヵぶ (Sokal y Rholf, 1995). 

Resultados 

SeﾐsiHilidad gustativa al azúIaヴ 

El oHjeti┗o pヴiﾐIipal de estos e┝peヴiﾏeﾐtos fue aﾐalizaヴ la IapaIidad de las aHejas siﾐ aguijóﾐ 

de ser condicionadas en el paradigma REP y compararlo con el aprendizaje de la abeja 

africanizada. Dada la fuerte influencia que tiene la sensibilidad gustativa en el aprendizaje 

asociativo (Scheiner et al., 2001, 2003) fue importante registrar sus puntajes URA durante los 

dos meses durante los cuales se realizaron los experimentos (Figura 1.2). A lo largo de todo el 

periodo experimental las abejas A. mellifera y M. qudrifasciata mantuvieron niveles de 

sensibilidad constante evidenciados por la falta de  variaciones en sus puntajes URA (prueba 

de Kruskal-Wallis para A. mellifera: H(7, N=150)= 7,81; p= 0,349; para M. quadrifasciata: H(13, 

N=64)= 19,6; p= 0,105). En cambio las abejas de la especie S. aff. depilis mostraron ciertas 

variaciones en sus puntajes a lo largo del periodo evaluado (prueba de Kruskal-Wallis: H(8, N 

=66)=17,59; p= 0,024). Sin embargo, al agrupar los datos de cada una de las especies y 

comparar sus ヴespeIti┗os ┗aloヴes geﾐeヴales ﾐo eﾐIoﾐtヴaﾏos difeヴeﾐIias estadístiIas iﾐteヴ-

especificas (prueba de Kruskal-Wallis: H(2, N =280)= 0,37; p= 0,828). Los valores de las 

medianas de los puntajes URA fueron de 3,4; 3,5 y 3,3 para A. mellifera, M. quadrifasciata y S. 

aff. depilis respectivamente, que se corresponden con umbrales de respuesta a soluciones de 

sacarosa de concentraciones entre 3 y 10%  p/p. Esta falta de diferencias y un valor umbral de 

alヴededoヴ de ヱヰ% ﾐos aseguヴa ケue paヴa las tヴes espeIies la soluIióﾐ azuIaヴada de ヵヰ% p/p 
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utilizada Ioﾏo ヴeIoﾏpeﾐsa eﾐ el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto difeヴeﾐIial podía e┗oIaヴ la ヴespuesta REP ┞ 

teﾐia uﾐ さ┗aloヴ de ヴeIoﾏpeﾐsaざ siﾏilaヴ paヴa todas.    

 

 

Figura 1.2:  VaヴiaIióﾐ de la ヴespuesta gustati┗a ふURA) en tres especies de abejas neotropicales a lo largo de un 

periodo experimental de dos meses (Oct-Dic 2005): (a) Apis mellifera, cajas gris oscuro, no observamos variaciones 

en el puntaje URA durante el periodo (K-W p= 0,3) (b) Melipona quadrifasciata, cajas grises, no observamos 

variaciones en el puntaje URA durante el periodo (K-W p= 0,1) y (c) Scaptotrigona aff depilis, cajas rayadas, con 

variaciones en el puntaje URA a lo largo del periodo (K-W p< 0,05).  

Las cajas blancas representan la mediana de los puntajes URA del periodo agrupados por especie. No detectamos 

diferencias significativas entre especies (K-W p= ヰ,Βぶ. Los ﾐúﾏeヴos eﾐtヴe paヴYﾐtesis iﾐdiIaﾐ la Iaﾐtidad de 
iﾐdi┗iduos e┗aluados Iada día. Cada Iaja iﾐIlu┞e a la ﾏediaﾐa Ioﾏo uﾐa Haヴヴa hoヴizoﾐtal ┞ está defiﾐida poヴ los 
cuartiles; los bigotes representan los percentiles 10% y 90% .  
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Condicionamiento diferencial REP 

Para llevar a cabo el condicionamiento olfativo IlásiIo era necesario que los individuos 

presentaran la RI de e┝teﾐsióﾐ de la pヴoHósIide al contactar sus antenas con la soluIióﾐ 

azucarada 50%  p/p utilizada como recompensa. En vista de que por primera vez estáHaﾏos 

registrando REP eﾐ aHejas siﾐ aguijóﾐ ﾐos iﾐteヴesó IalIulaヴ Iual eヴa la pヴopoヴIióﾐ de iﾐdi┗iduos 

ケue pヴeseﾐtó diIha RI duヴaﾐte la ﾏediIióﾐ de la seﾐsiHilidad al azúIaヴ (Figura 1.3). Las abejas 

de las especies M. quadrifasciata y S. aff. depilis presentaron REP a la soluIióﾐ azuIaヴada 

50% p/p en el 69,2 y 67,7%  de los casos respectivamente. Estas proporciones fueron 

significativamente menores que la pヴopoヴIióﾐ de ヴespuesta de la aHeja ﾏelífeヴa afヴiIaﾐizada 

que fue de 95,5%   (Prueba de G: Gh= 46,67; p<0,001; N= ンヵヰ; CoﾏpaヴaIioﾐes ﾏúltiples: A. 

mellifera vs. M. quadrifasciata: Gh= 33;  p<0,001;  A. mellifera vs. S. aff. depilis: Gh= 36,77; 

p<0,001; S. aff. depilis vs. M. quadrifasciata: Gh= 0,05; p>0,05). A pesar de que las abejas sin 

aguijóﾐ ﾏostヴaヴoﾐ la RI eﾐ uﾐa pヴopoヴIióﾐ ﾏeﾐoヴ ケue la aHeja afヴiIaﾐizada, Ioﾐsideヴaﾏos ケue 

sieﾐdo ケue IeヴIa del Αヰ% de los iﾐdi┗iduos ヴespoﾐdíaﾐ eヴa faItiHle lle┗aヴ a IaHo los eﾐsa┞os de 

condicionamiento.   

 

 

 

 

 

Figura 1.3: Porcentaje de abejas obreras que 

ヴespoﾐdieヴoﾐ e┝teﾐdieﾐdo su pヴoHósIide ふ%REPぶ al 
IoﾐtaItaヴ sus aﾐteﾐas Ioﾐ soluIióﾐ azuIaヴada ヵヰ% 
p/p duヴaﾐte el aﾐálisis de ヴepuesta gustati┗a. Los 
asteriscos indican diferencias significativas (*: 

p<0,05; ver el texto para detalles). Entre paヴYﾐtesis 
el ﾐúﾏeヴo de aHejas aﾐalizadas de Iada espeIie. 
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CoﾏparaIióﾐ del aprendizaje olfativo entre especies 

Durante el primer periodo experimental (Oct-Dic 2005), realizamos los ensayos del 

condicionamiento con una estimulacióﾐ olfati┗a de 6 segundos de duヴaIióﾐ. En estas 

condiciones las abejas de la especie S. aff.depilis no respondieron al olor condicionado, a pesar 

de mantener la RI a la soluIióﾐ azuIaヴada a lo laヴgo del protocolo. De las 28 abejas de esta 

especie que evaluamos, ninguna pヴeseﾐtó REP a la pヴiﾏeヴa pヴeseﾐtaIióﾐ del estiﾏulo olfati┗o 

(RE), ni RC durante el condicionamiento o la e┗aluaIióﾐ. Este heIho Ioﾐtヴasta con lo que 

pudimos observar para las abejas de las especies A. mellifera y M. quadrifasciata que 

presentaron respuestas condicionadas claras tanto durante el condicionamiento como en la 

e┗aluaIióﾐ ふFigura 1.4). 

La figura 1.4 (panel izquierdo) ﾏuestヴa la pヴopoヴIióﾐ de iﾐdi┗iduos Ioﾐ RE. Esta ヴespuesta sólo 

se vio en 1 abeja de la especie M. quadrifasciata. De las abejas Apis ﾏelífera sin embargo el 

18%   ﾏostヴó RE al olor LIO y el 11%  al olor FEN. Estos individuos con RE no fueron tenidos en 

cuenta para el subsiguiente condicionamiento diferencial ya que este tipo de respuestas 

pueden indicar experiencias previas no controladas con el olor. 

TaﾏHiYﾐ se ┗eﾐ eﾐ la figuヴa 1.4 las curvas de aprendizaje en los condicionamientos FEN+ 

(Figura 1.4, panel central), y LIO+ (Figura 1.4, paﾐel izケuieヴdoぶ ┞ la posteヴioヴ e┗aluaIióﾐ eﾐ Iada 

situaIióﾐ. 
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Figura 1.4: PoヴIeﾐtaje de aHejas ケue e┝teﾐdieヴoﾐ su pヴoHósIide ふ%REPぶ duヴaﾐte el e┝peヴiﾏeﾐto de 
condicionamiento diferencial REP en la pヴiﾏeヴa pヴeseﾐtaIióﾐ de los oloヴes ふRespuesta Espoﾐtaﾐea, paﾐel izケuieヴdoぶ, 
durante los cinco pares de ensayos de condicionamiento (Condicionamiento), y duヴaﾐte el peヴiodo de e┗aluaIióﾐ ヱヵ 
ﾏiﾐutos despuYs del IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto ふE┗aluaIióﾐぶ. (a) Apis mellifera,(b) Melipona quadrifasciata. Las abejas de la 

especie Scaptotrigona aff. depilis no mostraron ninguna respuesta condicionada durante el condicionamiento 

diferencial con ninguno de los olores. Los asteriscos indican diferencias significativas en la prueba exacta de Fisher  

(** p<0,01) 

 

Para evaluar si las abejas de estas especies eran capaces de discriminar entre un olor asociado 

a una recompensa y otro no recompensado y responder solo al recompensado, calculamos 

para cada individuo y en cada uno de los ensayos de condicionamiento el íﾐdiIe de 

disIヴiﾏiﾐaIióﾐ ふID). El aﾐálisis de los datos lo efectuamos con una prueba de ANOVA de dos 

factores. Uno de los factores evaluados fue el efecto de los sucesivos ensayos de 

condicionamiento (ANOVA de medidas repetidas, Factor ENSAYO: 5 niveles) y el otro fue la 

especie y el olor que era recompensado (Factor TRATAMIENTO: 4 niveles: A. mellifera  FEN+, A. 

mellifera LIO+, M. quadrifasciata FEN+ y M. quadrifasciata LIO+ぶ. El aﾐálisis deﾏostヴó la 

existencia de ┗aヴiaIioﾐes sigﾐifiIati┗as paヴa Iada uﾐa de las fueﾐtes de ┗aヴiaIióﾐ: e┝istía uﾐ 

efecto de los sucesivos ensayos de condicionamiento (factor ENSAYO: F=91,47; gl=4; p<0,001), 

de la especie con cada olor recompensado (Factor TRATAMIENTO: F=32,56; gl=3; p<0,001) y 

uﾐa iﾐteヴaIIióﾐ de aﾏHos faItoヴes ふINTERACCION entre factores: F=8,43; gl=12; p<0,001). Para 

poder encontrar donde estaban las diferencias realizamos pruebas de efectos simples y 

comparaciones Post Hoc con la prueba de Tukey. Pudimos observar que en el segundo ensayo 
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de condicionamiento (Eヲぶ el íﾐdiIe de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ pヴoﾏedio de las aHejas Apis con LIO+ fue 

mayor que los de las abejas M. quadrifasciata con cualquiera de los olores como EC+. Del 

tercer al quinto ensayo (E3, E4 y e5) no se encontraron efectos del olor recompensado pero si 

de la especie de abeja: las abejas Apis con LIO+ o FEN+ respondieron de forma similar entre 

ellas ┞ eﾐ ﾏa┞oヴ pヴopoヴIióﾐ ケue las aHejas M. quadrifasciata cuyo nivel de respuesta tampoco 

presento diferencias asociadas al olor utilizado como EC+. Estos resultados demuestran 

claramente que las abejas obreras de la especie M. quadrifasciata, si bien responden menos 

ケue las aHejas ﾏelífeヴa, soﾐ IapaIes de apヴeﾐdeヴ a discriminar entre olores florales en el 

paradigma REP.  

La e┗aluaIióﾐ Ioﾐsistió eﾐ la pヴeseﾐtaIióﾐ ﾐo ヴeIoﾏpeﾐsada de los dos oloヴes utilizados 

duヴaﾐte el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto. Eﾐ Iada uﾐo de los gヴupos oHseヴ┗aﾏos ケue la pヴopoヴIióﾐ de 

ヴespuestas IoﾐdiIioﾐadas al oloヴ ケue haHía sido asoIiado a la ヴeIoﾏpeﾐsa duヴaﾐte el 

condicionamiento fue mayor que al no recompensado (Prueba exacta de Fisher: A. mellifera 

FEN+: p<0,001; A. mellifera LIO+: p<0,001; M. quadrifasciata FEN+: p<0,001; M. quadrifasciata 

LIO+: p<0,001), demostrando ケue ヱヵ ﾏiﾐutos ﾏás taヴde aúﾐ e┝iste disIヴiﾏiﾐaIióﾐ eﾐtヴe aﾏHos 

olores. TaﾏHiYﾐ IalIulaﾏos si los ﾐi┗eles de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ alIaﾐzados al fiﾐal del 

IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto se ﾏaﾐteﾐíaﾐ eﾐ la e┗aluaIióﾐ ふヴeteﾐIióﾐぶ. Paヴa ello Ioﾏpaヴaﾏos paヴa Iada 

iﾐdi┗iduo el ID eﾐ el último ensayo de condicionamiento (E5ぶ Ioﾐ el ID eﾐ la e┗aluaIióﾐ. 

Observamos que en los cuatro grupos experimentales el nivel de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ alIaﾐzado no 

sufrió ┗aヴiaIioﾐes eﾐ la e┗aluaIióﾐ (Prueba de T para muestras pareadas ふα’= ヰ,ヰヲヵぶ:  A. 

mellifera FEN+: t=0,65 , N=68, p=0,52; A. mellifera LIO+: t=1,83; N=67, p=0,07; M. 

quadrifasciata FEN+: t=-0,27, N=66, p=0,78; M. quadrifasciata LIO+: t=0, N=59, p=1). La figura 

1.5 resume los ID promedio de Iada espeIie eﾐ el últiﾏo eﾐsa┞o de IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto, 

agrupando las respuestas a ambos olores. 
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Figura 1.5: ÍﾐdiIe de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ ふIDぶ eﾐ el ケuiﾐto paヴ 
de ensayos de condicionamiento (E5) para abejas de las 

especies A. mellifera, M. quadrifasciata y S. aff. depilis 

e┝puestas a ヶ seguﾐdos de estiﾏulaIióﾐ olfati┗a 
durante el condicionamiento diferencial. Se 

ヴepヴeseﾐtaﾐ las ﾏedias ┞ el eヴヴoヴ estáﾐdaヴ. Eﾐtヴe 
paヴYﾐtesis el ﾐúﾏeヴo de aHejas aﾐalizadas de Iada 
especie. 

DuraIióﾐ del estíﾏulo olfati┗o 

Como mencionamos anteriormente las abejas siﾐ aguijóﾐ ﾐo ﾏostヴaヴoﾐ uﾐ Hueﾐ deseﾏpeño 

en el condicionamiento diferencial: las abejas M. quadrifasciata alcanzaron un poco menos de 

ヴヰ% de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ ┞ S. aff. depilis no mostraron ni siquiera una RC en todo el 

condicionamiento. Teniendo en cuenta que el protocolo del condicionamiento fue 

oヴigiﾐalﾏeﾐte puesto a puﾐto paヴa las aHejas ﾏelífeヴas,  durante el año 2006 repetimos esos 

ensayos y agregamos nuevas series en las que duplicaﾏos la duヴaIióﾐ del estiﾏulo olfati┗o.  

Las abejas M. quadrifasciata pヴáItiIaﾏeﾐte ﾐo ヴespoﾐdieヴoﾐ de foヴﾏa espoﾐtáﾐea a ﾐiﾐguﾐo 

de los oloヴes, iﾐdepeﾐdieﾐteﾏeﾐte de la duヴaIióﾐ del estiﾏulo olfati┗o ふFigura 1.6, panel 

izケuieヴdoぶ. Paヴa e┗aluaヴ si el auﾏeﾐto de la duヴaIióﾐ del estiﾏulo olfati┗o ﾏejoヴaHa el 

deseﾏpeño eﾐ el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto, Ioﾏpaヴaﾏos las Iuヴ┗as de apヴeﾐdizaje de M. 

quadrifasciata Ioﾐ los difeヴeﾐtes oloヴes ┞ las difeヴeﾐtes duヴaIioﾐes del estíﾏulo ふFEN+ 6s, LIO+ 

6s, FEN+ 12s, LIO+ 12s)(Figura 1.6, paneles central y derecho). Si bien las abejas aumentaban el 

ﾐi┗el de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ a lo laヴgo de los suIesi┗os ensayos (ANOVA de medidas repetidas, 

factor ENSAYO: F=47,61; gl=4; p<0,001) no detectamos diferencias significativas entre los 

grupos (factor TRATAMIENTO: F=2,67; gl=3; p=0,051). Eﾐ la e┗aluaIióﾐ de los cuatro grupos 

experimentales observamos ﾏa┞oヴ pヴopoヴIióﾐ de ヴespuestas al oloヴ ケue se haHía asociado a la 

recompensa que al no recompensado (Prueba exacta de Fisher: FEN+ 6s: p<0,001; LIO+ 6s: 
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p<0,05; FEN+ 12s: p<0,05; LIO+ 12s: p<0,05). El  ﾐi┗el de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ alIaﾐzado al final del 

condicionamiento (Eヵぶ se ﾏaﾐtu┗o duヴaﾐte la e┗aluaIióﾐ iﾐdepeﾐdieﾐteﾏeﾐte del oloヴ o la 

duヴaIióﾐ del estíﾏulo ふPヴueHa de T paヴa muestras pareadas ふα’= ヰ,ヰヲヵぶ:  FEN+ 6s: t=1,98, 

N=28, p=0,057; LIO+ 6s: t=0,81; N=30, p=0,42; FEN+ 12s: t=1,98, N=30, p=0,056; LIO+ 12s: 

t=1,36, N=30, p=0,18). 

Las abejas de la especie Scaptotrigona aff. depilis, de igual ﾏodo ケue eﾐ el año aﾐteヴioヴ, ﾐo 

ﾏostヴaヴoﾐ RCs al estiﾏulo olfati┗o de ヶ seguﾐdos de duヴaIióﾐ ふN= ンΑぶ. “iﾐ eﾏHaヴgo al utilizaヴ 

uﾐ estíﾏulo olfativo de 12 segundos durante el condicionamiento, sí se ヴegistヴaヴoﾐ algunas RC 

al FEN como EC+ (Figura 1. 6c). En el tercer ensayo del condicionamiento (E3) respondieron el 

13%  de los individuos haciendo que el ID promedio en dicho punto difiera de cero (Prueba de 

hipótesis,  t=2,04, N=31, p<0,05). Sin embargo el aﾐálisis de ANOVA de medidas repetidas de 

un factor ﾐo ヴe┗eló uﾐ efeIto de los suIesi┗os eﾐsa┞os de IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto ふfactor ENSAYO: 

F=1,70; gl=4; p=0,15) ﾐi taﾏpoIo oHseヴ┗aﾏos uﾐa ﾏa┞oヴ pヴopoヴIióﾐ de ヴespuestas al oloヴ 

ヴeIoﾏpeﾐsado duヴaﾐte la e┗aluaIióﾐ ふPヴueHa exacta de Fisher, p=0,23). 
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Figura 1.6: PoヴIeﾐtaje de aHejas ケue e┝teﾐdieヴoﾐ su pヴoHósIide ふ%REPぶ duヴaﾐte el e┝peヴiﾏeﾐto de 
condicionamiento diferencial REP en la pヴiﾏeヴa pヴeseﾐtaIióﾐ de los oloヴes ふRespuesta Espontanea, panel izquierdo), 

durante los cinco pares de ensayos de condicionamiento (Condicionamiento), y duヴaﾐte el peヴiodo de e┗aluaIióﾐ ヱヵ 
ﾏiﾐutos despuYs del IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto ふE┗aluaIióﾐぶ: (a) Abejas Melipona quadrifasciata con 6 segundos de 

estimulacióﾐ olfati┗a, ふHぶ AHejas Melipona quadrifasciata Ioﾐ ヱヲ seguﾐdos de estiﾏulaIióﾐ olfati┗a ┞ ふc) Abejas 

Scaptotrigona aff. depilis Ioﾐ ヱヲ seguﾐdos de estiﾏulaIióﾐ olfati┗a. Las aHejas S. aff. depilis con 6 segundos de 

estiﾏulaIióﾐ olfati┗a ﾐo ﾏostヴaヴoﾐ ヴespuestas condicionadas a ninguno de los olores. Los asteriscos indican 

diferencias significativas en la prueba exacta de Fisher (* p<0,05; ** p<0,01) 
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 A modo de resumen, la figura 1.7 muestra los ID promedio eﾐ el últiﾏo ensayo de 

condicionamiento (E5) para ambas especies y Ioﾐ la estiﾏulaIióﾐ olfati┗a taﾐto de ヶ seguﾐdos 

como de 12 segundos agrupando los datos de ambos olores.  
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Figura 1.7: ÍﾐdiIe de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ ふﾏedia +E“ぶ eﾐ el 
quinto par de ensayos de condicionamiento de las 

abejas de las especies M. quadrifasciata y S. aff. depilis 

expuestas a estimulaciones olfativas de 6 y 12 segundos 

de duヴaIióﾐ duヴaﾐte el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto difeヴeﾐIial. 
Eﾐtヴe paヴYﾐtesis el ﾐúﾏeヴo de aHejas aﾐalizadas de 
cada especie. 

 



51 

 

DisIusióﾐ 

En nuestros experimentos aplicamos por primera vez de forma exitosa la respuesta de 

e┝teﾐsióﾐ de pヴoHósIide, REP, paヴa e┗aluaヴ la seﾐsiHilidad gustati┗a al azúIaヴ de aHejas siﾐ 

aguijóﾐ. Esto ﾐos peヴﾏitió Ioﾏpaヴaヴ diIha seﾐsiHilidad Ioﾐ la de la aHeja iﾐ┗asoヴa Apis 

mellifera africanizada. El hecho de que la sensibilidad de las tres especies de abejas fuera 

siﾏilaヴ hizo posiHle Ioﾏpaヴaヴ su deseﾏpeño eﾐ uﾐ pヴotoIolo de apヴeﾐdizaje olfati┗o. TaﾏHiYﾐ 

poヴ pヴiﾏeヴa ┗ez Ioﾐseguiﾏos ケue aHejas siﾐ aguijóﾐ se deseﾏpeñaヴaﾐ e┝itosaﾏeﾐte eﾐ uﾐ 

ensa┞o de IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto IlásiIo Ioﾐ el paヴadigﾏa REP. Auﾐケue el deseﾏpeño de las aHejas 

M. quadrifasciata fue Hastaﾐte ﾏeﾐoヴ ケue el de las aHejas ﾏelífeヴas, el auﾏeﾐto eﾐ la 

duヴaIióﾐ del estiﾏulo olfati┗o ﾐo pヴo┗oIó ﾏejoヴas eﾐ su ﾐi┗el de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ. 

DifereﾐIias eIológiIas eﾐtre espeIies podríaﾐ e┝pliIar ┗ariaIioﾐes eﾐ los URA 

Las abejas de la especie S. aff. depilis soﾐ las úﾐiIas que presentaron variaciones en sus 

umbrales de respuesta a la sacarosa a lo largo del periodo experimental. Las aproximadamente 

10 especies de abejas incluidas en el genero Scaptotrigona soﾐ de uﾐ taﾏaño ﾏedio ふヶ-7mm) 

Ioﾐ Ioloﾐias ﾏu┞ populosas ふﾏás de ヱヰ.ヰヰヰ iﾐdi┗iduos) (Lindauer y Kerr, 1958). Si bien son 

agresivas en las entradas de sus colmenas no presentan comportamientos agonistas durante la 

ヴeIoleIIióﾐ ┞ soﾐ fáIilﾏeﾐte desplazadas de los parches florales por polinizadores de mayor 

taﾏaño o ﾏás agヴesi┗os (Roubik, 1989; Biesmeijer y Slaa,  2006). Aunque utilizan un amplio 

espectro de plantas (explotan más de 100 gYﾐeヴos, Beismeijer y Slaa, 2006) estos 

desplazamientos generan fluctuaciones en los recursos que pueden aprovechar, y como 

consecuencia, variaciones en la calidad de la comida a la que tienen acceso. Los umbrales de 

respuestas Ioﾏpoヴtaﾏeﾐtales están adaptados a la IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ de las soluIioﾐes 

azuIaヴadas dispoﾐiHles ふpaヴa aHejas ﾏelífeヴas ┗eヴ Liﾐdaueヴ, 1948; Pankiw et al., 2004), por lo 

que las fluctuaciones encontradas en los puntajes URA para S. aff. depilis podヴíaﾐ deberse a 

dichas variaciones en la disponibilidad del alimento. En cambio A. ﾏelífera y M. quadrifasciata 

presentan ambas uﾐ aﾏplio espeItヴo dietaヴio ┞ uﾐa gヴaﾐ supeヴposiIióﾐ eﾐ sus tieﾏpos ┞ 

lugares de ヴeIoleIIióﾐ (Roubik, 1978; Wilms et al., 1996; Wilms y Wiechers, 1997). Esta 

capacidad de explotar muchos reIuヴsos ┗egetales siﾏultáﾐea o secuencialmente pueden 

hacerlas menos susceptibles a IaﾏHios eﾐ la IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ de azúIaヴ del ﾐYItaヴ dispoﾐiHle ┞ 

por lo tanto a mostrar variaciones en su nivel de respuesta a las soluciones azucaradas. 
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Las aHejas siﾐ aguijóﾐ pueden discriminar en el paradigma REP 

El úﾐiIo estudio pヴe┗io de IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto IlásiIo eﾐ el paヴadigﾏa REP Ioﾐ aHejas siﾐ aguijóﾐ 

(Abramson et al., ヱΓΓΓぶ desIヴiHía ケue los iﾐdi┗iduos de la espeIie Melipona scutellaris no 

mostraban respuestas condicionadas en un protocolo de condicionamiento absoluto. En 

nuestro estudio preferimos utilizar un procedimiento de condicionamiento diferencial IlásiIo. 

Este tipo de condicionamiento incluye un control sobre cada individuo ya que se ven forzados 

a no responder frente al olor no recompensado ┞ así podeヴ ヴesol┗eヴ la taヴea de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ. 

Este procedimiento permite asegurar la naturaleza asociativa del aprendizaje (Bitterman et al.,  

1983; Menzel y Giurfa, 2001; Bouton y Moody,  2004) permitiendo excluir la presencia de 

pヴoIesos ﾐo asoIiati┗os Ioﾏo seﾐsiHilizaIióﾐ ふMeﾐzel 1999). TaﾏHiYﾐ peヴﾏite desIaヴtaヴ la 

posiHilidad de ケue las aHejas ha┞aﾐ sufヴido uﾐ pヴoIeso de さpヴiﾏiﾐgざ seﾐsoヴial que produce una 

respuesta sesgada a un estimulo producto de su e┝posiIióﾐ previa (Schacter y Buckner,  1998; 

Giurfa, 2003; Bouton y Moody,  2004).   

Auﾐケue los ﾐi┗eles de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ alIaﾐzados poヴ las aHejas M. quadrifasciata fueron bajos 

comparados con lo de las aHejas afヴiIaﾐizadas, los íﾐdiIes de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ mostraron un 

aumento significativo a lo largo de los sucesivos ensayos de condicionamiento, demostrando 

que estas abejas respondieron diferencialmente a los olores recompensados y no-

recompensados. Los ﾐi┗eles de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ alIaﾐzados al fiﾐal del IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto se 

ﾏaﾐtu┗ieヴoﾐ duヴaﾐte la e┗aluaIióﾐ ふヱヵ ﾏiﾐutos ﾏás taヴde de teヴﾏiﾐado el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐtoぶ, 

indicando la existencia de procesos de memoria de corto termino. 

Condicionamiento diferencial en abejas africanizadas 

Si bien las aHejas ﾏelífeヴas son un modelo ampliamente estudiado en cuestiones de 

aprendizaje, la ﾏa┞oヴía de estos tヴaHajos se han llevado a cabo con iﾐdi┗iduos de la líﾐea 

geﾐYtiIa de さabejas europeasざ (Bitterman et al., 1983; Takeda, 1961; Menzel y Mülleヴ, 1996). 

Los pocos estudios desarrollados con  abejas africanizadas utilizaron ensayos de 

IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐtos IlásiIos de tipo aHsoluto ふAHヴaﾏsoﾐ et al., 1997; Abramson y Aquino, 

2002), que como ya fuera mencionado, es una tarea que demanda menos de los individuos 

que un condicionamiento diferencial y no permite descartar la presencia de procesos no 

asociativos (Hammer y Menzel, 1995; Giurfa, 2003). Dichos trabajos comparan el deseﾏpeño 

de las líﾐeas europea y africanizada y demuestran ケue estas últiﾏas apヴeﾐdeﾐ ﾏás lentamente 

y alcanzan menores niveles de respuesta (Abramson et al.,  1997; Abramson y Aquino, 2002). 

Si bien no podemos comparar directamente nuestros resultados con el deseﾏpeño de las 
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abejas europeas en protocolos de condicionamiento diferencial por no haber hecho ensayos 

eﾐ siﾏultáﾐeo, pareciera que las abejas africanizadas taﾏHiYﾐ ﾏuestヴaﾐ menores niveles de 

disIヴiﾏiﾐaIióﾐ eﾐ este paヴadigﾏa.  

Protocolo REP para abejas siﾐ aguijóﾐ 

El heIho de ケue las aHejas siﾐ aguijóﾐ ha┞aﾐ ﾏostヴado uﾐ ﾏeﾐoヴ deseﾏpeño ケue el de las 

abejas ﾏelífeヴas puede deberse a ケue el pヴotoIolo REP fue espeIialﾏeﾐte diseñado ┞ 

optimizado para estas últiﾏas en cuanto a la intensidad del estimulo, el tiempo entre ensayos, 

eﾐtヴe otヴos paヴáﾏetヴos (Takeda, 1961; Bitterman et al., 1983, Toda et al., 2009). Por ejemplo, 

los abejorros de la especie Bombus terrestris, en vez de los 6 segundos de estiﾏulaIióﾐ olfati┗a 

utilizados Ioﾏúﾐﾏeﾐte Ioﾐ las aHejas ﾏelífeヴas, necesitan 12 segundos de estiﾏulaIióﾐ Ioﾐ 

esta Ila┗e así Ioﾏo un refuerzo de soluIióﾐ azucarada más IoﾐIeﾐtヴada para aprender la 

asoIiaIióﾐ eﾐtre un olor floral y el alimento (Laloi et al., 1999). Para evaluar si ese era el caso 

Ioﾐ las aHejas siﾐ aguijóﾐ ヴepetiﾏos el protocolo estáﾐdaヴ de ヶ seguﾐdos ┞ taﾏHiYﾐ 

auﾏeﾐtaﾏos la duヴaIióﾐ del estíﾏulo olfativo a 12 segundos. Este aumento ﾐo ﾏejoヴó la 

disIヴiﾏiﾐaIióﾐ de las abejas M. quadrifasciata, que parecieran haber llegado a un nivel de 

deseﾏpeño ﾏá┝iﾏo eﾐ Yste protocolo. Eﾐ Ioﾐtヴaste el estíﾏulo de ﾏa┞oヴ duヴaIióﾐ les 

peヴﾏitió a las abejas A. aff. depilis ﾏostヴaヴ uﾐa peケueña pヴopoヴIióﾐ de RC a uno de los olores 

en el punto medio del IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto. Este ﾐi┗el de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ siﾐ eﾏHaヴgo ﾐo fue 

significativo a lo largo  del protocolo ┞ taﾏpoIo se peヴIiHió eﾐ la e┗aluaIióﾐ. La disﾏiﾐuIióﾐ eﾐ 

la cantidad de RC  hacia el final del condicionamieﾐto podヴía deHeヴse a ケue sieﾐdo Ystas abejas 

de uﾐ taﾏaño ﾏeﾐoヴ y por lo tanto pudieron haber alcanzado un estado de saciedad luego de 

haber ingerido las peケueñas cantidades de soluIióﾐ azucarada ケue se ofヴeIíaﾐ suIesi┗aﾏeﾐte 

durante el entrenamiento. Otra posibilidad es que el periodo de encepado haya sido 

demasiado prolongado para estas abejas. En definitiva, este patヴóﾐ de ヴespuestas sugiere que 

seヴía posiHle ajustar el protocolo del condicionamiento con el fin de mejorar el deseﾏpeño de 

las abejas S. aff. depilis en el paradigma REP y por lo tanto re-analizar cuantitativamente las 

haHilidades de apヴeﾐdizaje de Ysta ┞ otヴas espeIies de tヴigoﾐas en el futuro. 

EfeIto de la estrategia de reIoleIIióﾐ eﾐ las habilidades de aprendizaje 

Uﾐa e┝pliIaIióﾐ posiHle de las diferencias en el aprendizaje entre las tres especies de abejas 

podヴía estar relacionada coﾐ difeヴeﾐIias iﾐtヴíﾐseIas eﾐ sus habilidades cognitivas como 

IoﾐseIueﾐIia de sus disíﾏiles estrategias de ヴeIoleIIióﾐ y reclutamiento. Para una abeja de 

cualケuieヴa de las tヴes espeIies ケue ┗a poヴ pヴiﾏeヴa ┗ez eﾐ la Húsケueda de alimento, los 
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estíﾏulos ┗isuales soﾐ espeIialﾏeﾐte relevantes para encontrar los parches florales a distancia 

(von Frisch, 1967; Wehner, 1981). El aroma de la flor pareciera jugar un papel más importante 

eﾐ la apヴo┝iﾏaIióﾐ fiﾐal a la fueﾐte de aliﾏeﾐto, iﾐduIieﾐdo a la aHeja a aterrizar en la flor 

(von Frisch, 1914). Al retornar a la colmena sin embargo, las diferencias entre las tres especies 

se hacen evidentes. Las recolectoras del genero Scaptotrigona depositan un sendero de 

feromonas todo a lo largo del camino (Lindauer y Kerr, 1958) mientras que las abejas 

melíponas depositaﾐ ﾏaヴIas de feヴoﾏoﾐa sólo IeヴIa de la fueﾐte de aliﾏeﾐto. La abeja 

ﾏelífeヴa sólo oIasioﾐalﾏeﾐte deja ﾏaヴIas feヴoﾏoﾐales eﾐ el lugaヴ de aliﾏeﾐtaIióﾐ ┞ los 

alrededores. Esto trae como consecuencia diferencias en la relevancia que tiene el olor floral 

eﾐ la ヴeIoleIIióﾐ. Las aHejas ﾏelífeヴas Iuaﾐdo ヴetoヴﾐaﾐ a uﾐa fueﾐte de aliﾏeﾐto, o soﾐ 

ヴeIlutadas a uﾐa ﾐue┗a fueﾐte, utilizaﾐ la iﾐfoヴﾏaIióﾐ de distaﾐIia ┞ diヴeIIióﾐ adケuiヴidas eﾐ 

sus e┝peヴieﾐIias pヴe┗ias o al seguiヴ las daﾐzas de ヴeIlutaﾏieﾐto de sus Ioﾏpañeヴas eﾐ la 

colmena. Al llegar a la fuente el olor floral se torna relevante al indicaヴ Iuál es la floヴ ケue 

estaba buscando (von Frisch, 1967). Las abejas Melipona en cambio poseen un sistema de 

reclutamiento basado en una alerta general Ioﾐ ﾏu┞ poIa iﾐfoヴﾏaIióﾐ de la diヴeIIióﾐ o 

distancia de la fuente de alimento (Jarau et al., 2000). Las abejas alertadas dentro de la 

Iolﾏeﾐa saleﾐ eﾐ Húsケuedas aleatoヴias y si bien al aproximarse al alimento el olor floral gana 

relevancia, cuentan con las marcas de feromonas que indican la uHiIaIióﾐ e┝aIta ふNieh, 

1998b). Finalmente las abejas Scaptotrigona cuando retornan a una fuente particular de 

alimento, o cuando son reclutadas, pueden seguir el camino de las marcas de feromonas 

diヴeItaﾏeﾐte desde la eﾐtヴada de la Iolﾏeﾐa ┞ adeﾏás eﾐIueﾐtヴaﾐ ﾏaヴIas espeIiales 

indicando el punto final del camino en la fuente de alimento (Schmidt et al., 2003). De estas 

observaciones parece plausible que durante el reclutamiento, si bien eﾐ la apヴo┝iﾏaIióﾐ fiﾐal a 

la flor el aroma de la comida debe ser importante para las tres especies de abejas, algunas de 

ellas tieﾐeﾐ iﾐfoヴﾏaIióﾐ e┝tヴa. RelaIioﾐaﾐdo estas estヴategias de ヴeIoleIIióﾐ Ioﾐ el 

deseﾏpeño eﾐ el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto suヴge la hipótesis de que paヴa  las aHejas ﾏelífeヴas puede 

ser especialmente importante el aprendizaje de la asoIiaIióﾐ eﾐtヴe el olor y la comida. En 

cambio  las abejas Melipona al acercarse a la fuente de alimento tienen las marcas de 

feromonas por lo que el aprendizaje del olor floral podヴía no ser tan importante. Finalmente 

para las abejas  S. aff.depilis al seguir rastros de feromonas desde la colmena a la fuente podヴía 

ser que aprender el olor del alimento podヴía ﾐo seヴ ﾏu┞ ヴele┗aﾐte. “eヴíaﾐ ﾐeIesaヴios ﾐue┗os 

experimentos, como por ejeﾏplo de eleIIióﾐ de aliﾏeﾐto en un contexto operante, para 

distiﾐguiヴ si es eso ヴealﾏeﾐte lo ケue está oIuヴヴieﾐdo, o si las diferencias en el 
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IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto REP se deHeﾐ solaﾏeﾐte a uﾐa situaIióﾐ de estヴYs duヴaﾐte el pヴoIediﾏieﾐto 

experimental que pudiera estar enmascarando los patrones de respuesta. 
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Capitulo 2: Aprendizaje olfativo y el efecto de las experiencias 

olfativas previas en la abeja Tetragonisca angustula 

Eﾐtヴe las aHejas siﾐ aguijóﾐ la espeIie Tetragonisca angustula pヴeseﾐta uﾐa distヴiHuIióﾐ 

geogヴáfiIa paヴtiIulaヴﾏeﾐte e┝teﾐsa ふ“Ih┘aヴz, 1938). En el continente americano se la puede 

eﾐIoﾐtヴaヴ eﾐ el teヴヴitoヴio eﾐtヴe el suヴ de MY┝iIo ┞ el ﾐoヴte de Aヴgeﾐtiﾐa ふCaﾏaヴgo y Pedro, 

1992; Moure, ヲヰヰΒ; Yáñez-Oヴdóﾐez et al., 2008). Estas aHejas pヴáItiIaﾏeﾐte ﾐo pヴeseﾐtaﾐ 

reclutamiento a las fuentes de alimento (Lindauer y Kerr, 1958; Aguilar et al., 2005) y se las ha 

catalogado como recolectoras solitarias (Johnson, ヱΓΒンぶ. Esta Iategoヴía iﾏpliIa ケue duヴaﾐte la 

ヴeIoleIIióﾐ utilizaﾐ úﾐiIaﾏeﾐte iﾐfoヴﾏaIióﾐ iﾐdi┗idual adケuiヴida pヴe┗iaﾏeﾐte o Ila┗es 

pヴo┗istas poヴ sus Ioﾏpañeヴas ふBeisﾏeijeヴ y Slaa, 2004), pero carecen de canales de 

IoﾏuﾐiIaIióﾐ elaHoヴados ケue les peヴﾏitaﾐ tヴaﾐsﾏitiヴ la uHiIaIióﾐ puﾐtual de uﾐa fueﾐte de 

alimento (Slaa et al., 2003b). Algunas de las claves que utilizan eﾐ el áﾏHito de la ヴeIoleIIióﾐ 

son: la presencia de otra abeja de la misma especie en una fuente de alimento (local 

enhancement, Slaa et al., 2003b), las marcas de feromonas depositadas por otros individuos 

de la misma especie (de la misma colonia o no) en la fuente de alimento (Villa y Weiss, 1990) o 

Ila┗es ┗isuales apヴeﾐdidas eﾐ ┗iajes pヴe┗ios de ヴeIoleIIióﾐ ふVilla y Weiss, 1990).  

En cuanto al uso de claves olfativas, hasta la fecha no existen referencias de la relevancia que 

pudieran tener para estas abejas. En otras especies de abejas neotropicales se describe la 

importancia de los olores florales durante la ヴeIoleIIióﾐ de alimento (Roubik, 1989; Michener, 

2000) y cómo esa  iﾐfoヴﾏaIióﾐ olfati┗a es adquirida eﾐ los ┗iajes de ヴeIoleIIióﾐ pヴe┗ios 

(Beismeijer y Slaa, 2004). Las aHejas ﾏelífeヴas incuso puedeﾐ adケuiヴiヴ la iﾐfoヴﾏaIióﾐ olfati┗a 

deﾐtヴo de la Iolﾏeﾐa Ioﾏo el oloヴ de la Ioﾏida tヴaída poヴ uﾐa Ioﾏpañeヴa e┝itosa ふ┗oﾐ FヴisIh, 

1967; Farina et al., 2005). Eﾐ aﾏHos Iasos la adケuisiIióﾐ de esa iﾐfoヴﾏaIióﾐ implica que los 

individuos aprenden a asociar el estimulo sensorial (el olor) y la recompensa de alimento.  

Nuestヴos oHjeti┗os eﾐ este Iapítulo fueron (1) evaluar las habilidades cognitivas de las abejas 

T. angustula para aprender claves olfativas y (2) comenzar a develar el uso que pudieran hacer 

de la iﾐfoヴﾏaIióﾐ olfati┗a duヴaﾐte la ヴeIoleIIióﾐ de ヴeIuヴsos. Para ello trabajamos con un 

pヴotoIolo de eleIIióﾐ eﾐ ┗uelo liHヴe ケue les peヴﾏitía a los iﾐdi┗iduos deseﾏpeñaヴse eﾐ uﾐ 

entorno que tiende al natural y con pocas restricciones. Con este mismo protocolo estudiamos 

el efecto de las experiencias olfativas previas, adquiridas duヴaﾐte la ヴeIoleIIióﾐ o dentro de la 

colmena, en las subsiguientes elecciones de alimento. Observamos que la iﾐgestióﾐ de 

soluIióﾐ azuIaヴada aヴoﾏatizada generaba un sesgo eﾐ la eleIIióﾐ de oloヴes por lo que 

utilizamos el protocolo REP para  evaluar las habilidades cognitivas de estas abejas.  
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Mateヴiales ┞ ﾏétodos 

Los experimentos se llevaron a cabo en el campo experimental de la Universidad de Buenos 

Aires. Trabajamos con una colmena de abejas Tetragonisca angustula ケue haHía sido tヴaída de 

la provincia de Misioﾐes dos años aﾐtes de Ioﾏeﾐzaヴ Ioﾐ los e┝peヴiﾏeﾐtos. “e ﾏaﾐtu┗o la 

colmena eﾐ el iﾐteヴioヴ del laHoヴatoヴio Ioﾐ uﾐ tuHo plástiIo IoﾐeItado a su eﾐtヴada ┞ ケue 

atravesaba la pared ケue peヴﾏitía a las abejas el acceso al exterior. Durante la temporada de 

iﾐ┗ieヴﾐo ﾏaﾐtu┗iﾏos la Iolﾏeﾐa IalefaIIioﾐada Ioﾐ uﾐa alﾏohada elYItヴiIa. A fiﾐ de 

iﾐtヴoduIiヴ soluIióﾐ azuIaヴada duヴaﾐte la teﾏpoヴada de iﾐ┗ieヴﾐo ┞ duヴaﾐte los e┝peヴiﾏeﾐtos 

colocamos dos tipos de alimentadores. Uno de ellos era un alimentador interno ubicado 

deﾐtヴo de la Iolﾏeﾐa ケue Ioﾐsistía eﾐ uﾐ ヴeIipieﾐte plástiIo de apヴo┝iﾏadaﾏeﾐte uﾐos ヲヰ ﾏl 

con pedacitos de madera a fin de que las abejas pudieran ingerir la soluIióﾐ posadas sobre el 

sustヴato sólido (Figura 2.1). TaﾏHiYﾐ IoloIaﾏos uﾐ aliﾏeﾐtadoヴ lateヴal ケue Ioﾐsistía eﾐ uﾐ 

tuHo de eﾐsa┞o de plástiIo tヴaﾐspaヴeﾐte iﾐseヴtado lateヴalﾏeﾐte eﾐ la paヴed de la Iolﾏeﾐa. 

Este tuHo Ioﾐteﾐía uﾐa tapa da algodóﾐ ケue peヴﾏitía a las aHejas iﾐgeヴiヴ de la soluIióﾐ siﾐ que 

Ysta se derrame dentro de la colmena (Figura 2.1). La ventaja de este alimentador lateral era 

ケue peヴﾏitía ┗eヴ Iuáles eヴaﾐ las aHejas ケue estaHaﾐ iﾐgiヴieﾐdo la soluIióﾐ ┞ eヴa posiHle 

removerlo para poder aislar esas abejas en particular. Ambos alimentadores estaban ubicados 

eﾐ la paヴte supeヴioヴ de la Iolﾏeﾐa eﾐ uﾐ Ioﾏpaヴtiﾏeﾐto uHiIado poヴ eﾐIiﾏa del áヴea de Iヴía ┞ 

separado de esta por unas tablas de madera fina separadas entre se aproximadamente 1cm. 

De esta forma las aHejas teﾐíaﾐ liHヴe aIIeso a Ysta áヴea ┞ a los alimentadores en todo 

momento. Los experimentos fueron realizados en las temporadas de verano (entre enero y 

ﾏaヴzoぶ de los años  ヲヰヰΑ, ヲヰヰΒ ┞ ヲヰヰΓ. 

 

 

 

 

Figura 2.1: Esケueﾏa de la uHiIaIióﾐ de los difeヴeﾐtes 
tipos de alimentadores utilizados en la colmena de las 

abejas Tetragonisca angustula.  
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EleIIióﾐ de oloヴes eﾐ uﾐ pヴotoIolo de vuelo liHヴe  

Entrenamiento 

Las abejas eran entrenadas a reIoleItaヴ soluIióﾐ azuIaヴada 50%  p/p de un alimentador 

artificial ad-liHituﾏ ケue Ioﾐsistía eﾐ uﾐ ┗aso de aIヴíliIo ふヶ.ヵIﾏ de alto, ヴIﾏ de diáﾏetヴoぶ 

iﾐ┗eヴtido soHヴe uﾐa  plaIa de plástiIo de ヵ,ヵ Iﾏ de diáﾏetヴo, ヱヰﾏﾏ de aﾐIho ┞ Ioﾐ ヱヶ suヴIos 

(1x1x10mm) en un ordenamiento radial (Figura 2.2). Este alimentador era colocado sobre un 

tヴípode fotogヴáfiIo eﾐ la salida de la Iolﾏeﾐa al ﾏediodía. A medida que las abejas 

comenzaban a alimentarse el mismo se iba alejando gradualmente hasta ubicarse a unos 3 

ﾏetヴos de la Iolﾏeﾐa. Uﾐa ┗ez ケue se alIaﾐzaHa este lugaヴ se les peヴﾏitía a las aHejas 

alimentarse por 30 minutos. Durante este tiempo, los individuos volaban entre el alimentador 

y la colmena libremente. Esos 30 minutos equivalíaﾐ a aproximadamente 10 viajes de 

ヴeIoleIIióﾐ.  

 

 

 

 

Figura 2.2: Alimentador ad-libitum utilizado para 

entrenar a las abejas fuera de la colmena y detalle de 

una abejas T. angustula iﾐgiヴieﾐdo soluIióﾐ 
azucarada del mismo.  
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Preferencia espoﾐtáﾐea entre olores 

Una vez que las abejas ingirierían durante 30 min la soluIióﾐ azuIaヴada ヴeﾏo┗íaﾏos el 

alimentador de entrenamiento y IoloIáHaﾏos uﾐ ヴeItáﾐgulo de plástiIo tヴaﾐspaヴeﾐte de ヲヰIﾏ 

┝ ヴヵIﾏ soHヴe el tヴípode. “e IoloIaHaﾐ eﾐ Iada uﾐo de los e┝tヴeﾏos de este ヴeItáﾐgulo dos 

aliﾏeﾐtadoヴes liﾏpios, idYﾐtiIos y a aquel con el que haHíaﾏos heIho el eﾐtヴeﾐaﾏieﾐto. Cada 

aliﾏeﾐtadoヴ Ioﾐteﾐía soluIióﾐ azuIaヴada ヵヰ% p/p sin aromatizar y un cuadrado de papel de 

filtro de 2cm de lado ubicado sobre la parte superior. Este papel de filtro estaba embebido con 

ヵヰ µl de uﾐ oloヴ puヴo: eﾐ una pヴiﾏeヴa seヴie ふiぶ los oloヴes utilizados fueヴoﾐ FeﾐilaIetaldehído  

(FEN) y Linalool (LIO) y en una segunda serie (ii) utilizamos 2-Octanol (OCT) y Nonanal (NON). 

Los cuatro olores son componentes naturales de las flores (Knudsen et al., 1993) y fueron 

comprados a Sigma-Aldrich, Steinheim, Alemania. Elegimos estos pares de olores porque se 

sabe que las aHejas ﾏelífeヴas eﾐ pヴotoIolos de apヴeﾐdizaje olfati┗o pueden aprender los olores 

de Iada paヴ de uﾐ ﾏodo siﾏilaヴ ┞ adeﾏás pヴeseﾐtaﾐ uﾐ Hajo ﾐi┗el de  geﾐeヴalizaIióﾐ ケue 

peヴﾏite uﾐa Hueﾐa disIヴiﾏiﾐaIióﾐ eﾐtヴe ellos ふ“aﾐdoz et al., 2001; Guerreri et al., 2005).  

Paヴa Iada paヴ de oloヴes e┗aluaﾏos la pヴopoヴIióﾐ de eleIIióﾐ espoﾐtáﾐea eﾐtヴe ellos. A paヴtiヴ 

del ﾏoﾏeﾐto eﾐ ケue ヴetiヴáHaﾏos el aliﾏeﾐtadoヴ Ieﾐtヴal ┞ IoloIáHaﾏos los dos aliﾏeﾐtadoヴes 

de prueba les permitimos a las abejas aterrizar en el alimentador que eligieran durante 5 

minutos. En cuanto aterrizaban eヴaﾐ Iaptuヴadas IoloIaﾐdo uﾐ tuHo plástiIo iﾐ┗eヴtido soHヴe la 

aHeja. Los iﾐdi┗iduos ケue ateヴヴizaヴoﾐ eﾐ el aliﾏeﾐtadoヴ ﾏieﾐtヴas haHía otヴa abeja posada eran 

capturados de igual modo pero no fueron tenidas en cuenta paヴa el aﾐálisis de los datos ya que 

su eleIIióﾐ podヴía haHeヴ estado sesgada poヴ el estiﾏulo ┗idual de la Ioﾏpañeヴa ふ“laa et al., 

2003b). Una vez transcurridos esos primeros ヵ ﾏiﾐutos de Iaptuヴa iﾐ┗eヴtíaﾏos la uHiIaIióﾐ de 

los alimentadores de un extremo al otro de la placa a fin de balancear los posibles efectos de 

Ila┗es ┗isuales ケue pudieヴaﾐ afeItaヴ la eleIIióﾐ de las aHejas. Coﾐ esta ﾐue┗a uHiIaIióﾐ de los 

aliﾏeﾐtadoヴes dejáHaﾏos pasaヴ otros 5 minutos de captura. Fiﾐalizada la Iaptuヴa ┗ol┗íaﾏos a 

IoloIaヴ el aliﾏeﾐtadoヴ de eﾐtヴeﾐaﾏieﾐto Ioﾐ soluIióﾐ azuIaヴada siﾐ aヴoﾏatizaヴ eﾐ el lugaヴ 

central por otros 30 minutos para no perder potenciales recolectoras. Los alimentadores de 

prueba se limpiaban bien con alcohol para evitar las marcas de las huellas (footprints) o 

cualquier otra marca de feromonas (Villa y Weiss, 1990) que pudieran intervenir con los 

suHsiguieﾐtes ヱヰ ﾏiﾐutos de eleIIióﾐ eﾐtヴe aliﾏeﾐtadoヴes. Todas las aHejas Iaptuヴadas eﾐ los 

alimentadores de eleIIióﾐ se ﾏataban al final del experimento para e┗itaヴ ﾏediヴ la eleIIióﾐ de 

algúﾐ iﾐdi┗iduo ﾏás de uﾐa ┗ez. 
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Efecto de las experiencias olfativas adquiridas durante la reIoleIIióﾐ 

A IoﾐtiﾐuaIióﾐ ケuisiﾏos e┗aluaヴ si las e┝peヴieﾐIias apetiti┗as adquiridas en el contexto de 

ヴeIoleIIióﾐ teﾐíaﾐ algúﾐ efeIto eﾐ la suHsiguieﾐte eleIIióﾐ olfativa. Para ello entrenamos a las 

abejas del mismo modo que describimos anteriormente a un alimentador central, el cual 

ofヴeIía soluIióﾐ azuIaヴada ヵヰ% p/p siﾐ aヴoﾏatizaヴ. Nuestヴa iﾐteﾐIióﾐ eヴa e┗aluaヴ si eヴa posiHle 

sesgar sus preferencias haIia el oloヴ poヴ el ケue haHíaﾐ ﾏostヴado ﾏeﾐoヴ pヴefeヴeﾐIia 

espontanea como consecuencia de la iﾐgestióﾐ de aliﾏeﾐto aヴoﾏatizado con el mismo. 

Durante la e┗aluaIióﾐ de la pヴefeヴeﾐIia espontanea las abejas T. angustula haHíaﾐ ﾏostヴado 

un claro sesgo hacia el LIO en la serie (i) y por NON en la serie (ii)  (Fig. 2.3). Para ofrecer las 

soluciones aromatizadas una vez que las abejas eran entrenadas con el alimentador central y 

llegaHaﾐ al lugaヴ a ン ﾏetヴos de la Iolﾏeﾐa lleﾐáHaﾏos ese aliﾏeﾐtadoヴ Ioﾐ la soluIióﾐ 

aromatizada. Eﾐ la seヴie ふiぶ ofヴeIiﾏos soluIióﾐ azuIaヴada ヵヰ% p/p aヴoﾏatizada Ioﾐ ヵヰµl de 

FEN poヴ litヴo de soluIióﾐ ┞ eﾐ la seヴie ふii) la soluIióﾐ azuIaヴada aヴoﾏatizada Ioﾐ OCT ヵヰµl/L. Se 

les peヴﾏitía a las abejas alimentarse de estas soluciones aromatizadas libremente por 30 

minutos, lo ケue eケui┗alía a apヴo┝iﾏadaﾏeﾐte ヱヰ ┗iajes de ヴeIoleIIióﾐ. Duヴaﾐte este tieﾏpo 

fueron marcadas. A contiﾐuaIióﾐ lle┗aﾏos a IaHo la e┗aluaIióﾐ de sus eleIIioﾐes del ﾏisﾏo 

modo en que ya fue descripto: les ofヴeIiﾏos la eleIIióﾐ eﾐtヴe dos aliﾏeﾐtadoヴes que 

Ioﾐteﾐíaﾐ soluIióﾐ siﾐ aヴoﾏatizaヴ ┞ Ioﾐ papel de filtヴo Ioﾐ oloヴes puヴos.  

Efecto de las experiencias olfativas adquiridas dentro de la colmena 

Paヴa e┗aluaヴ si las eleIIioﾐes eﾐtヴe oloヴes podíaﾐ ﾏodifiIaヴse poヴ las experiencias olfativas 

percibidas eﾐ el Ioﾐte┝to soIial, IoloIaﾏos soluIióﾐ azuIaヴada aヴoﾏatizada eﾐ el iﾐteヴioヴ de la 

colmena. Nuevamente elegimos los oloヴes floヴales poヴ los ケue ﾐo haHíaﾐ ﾏostヴado uﾐa 

pヴefeヴeﾐIia espoﾐtaﾐea. Utilizaﾏos los aliﾏeﾐtadoヴes iﾐteヴﾐos ケue Ioﾐsistíaﾐ eﾐ recipientes 

plástiIos ふヲヰ ﾏl apヴo┝iﾏadaﾏeﾐteぶ ubicados en la parte superior de la colmena (Fig 2.2). En 

dichos recipientes IoloIáHaﾏos la soluIióﾐ aromatizada ヲ días aﾐtes de Ioﾏeﾐzaヴ Ioﾐ los 

eﾐsa┞os de eleIIióﾐ a fiﾐ de peヴﾏitiヴ la IiヴIulaIióﾐ de alimento aromatizado entre los 

individuos de la colmena. De esta forma el IoﾐtaIto Ioﾐ la soluIióﾐ aヴoﾏatizada oIuヴヴía o bien 

poヴ iﾐgestióﾐ diヴeIta desde el aliﾏeﾐtadoヴ o poヴ IoﾐtaItos tヴofaláItiIos ふHoIa a HoIaぶ eﾐtヴe las 

Ioﾏpañeヴas de la Ioloﾐia Ioﾏo oIuヴヴe eﾐ otヴos iﾐseItos soIiales ふFaヴiﾐa et al., 2005). 

ReIaヴgáHaﾏos el aliﾏeﾐtadoヴ Ioﾐ soluIióﾐ Iada día a fiﾐ de aseguヴaヴ un suministro constate 

de soluIióﾐ aヴoﾏatizada ﾏieﾐtヴas duヴó la toﾏa de datos ふeﾐtヴe ン ┞ ヴ días paヴa Iada uﾐa de las 

series). En la serie (i) utilizaﾏos soluIióﾐ azuIaヴada ヵヰ% p/p aヴoﾏatizada con FEN  (ヵヰµl/L ) y 
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en la serie (ii) soluIióﾐ aヴoﾏatizada Ioﾐ OCT (ヵヰµl/L ). La serie (i) la realizamos en Enero del 

2009 y la serie (ii) en Marzo del ﾏisﾏo año.  

Evaluamos la eleIIióﾐ de las abejas del ﾏisﾏo ﾏodo ケue aﾐtes, es deIiヴ, eﾐtヴeﾐáﾐdolas a un 

aliﾏeﾐtadoヴ Ieﾐtヴal Ioﾐ soluIióﾐ siﾐ aヴoﾏatizaヴ ┞ luego dejáﾐdolas elegir entre dos 

alimentadores aromatizados con un papel de filtro.  

Condicionamiento olfativo REP 

A fin de profundizar en el estudio del aprendizaje olfativo en las abejas T. angustula, decidimos 

ヴealizaヴ uﾐ eﾐsa┞o de IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto IlásiIo REP. Este pヴotoIolo, al Ioﾐtヴaヴio de la eleIIióﾐ 

eﾐtヴe aliﾏeﾐtadoヴes eﾐ ┗uelo liHヴe, ﾐos peヴﾏite Ioﾐtヴolaヴ iﾐdi┗idualﾏeﾐte la estiﾏulaIióﾐ 

olfativa durante el aprendizaje asociativo (Kuwabara, 1957; Takeda, 1961).   

Captura de los individuos  y encepado 

Para capturaヴ a los iﾐdi┗iduos Ioﾐ los ケue lle┗aヴíaﾏos a IaHo el eﾐsa┞o de IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto 

difeヴeﾐIial IoloIaﾏos ヲ ﾏl de soluIióﾐ azuIaヴada siﾐ aヴoﾏatizaヴ eﾐ el foﾐdo del aliﾏeﾐtadoヴ 

lateral de la colmena (Figura 2.1). De este modo al seヴ uﾐ ┗oluﾏeﾐ Hajo de soluIióﾐ sólo 

ocupaba la punta distal del tubo y las aHejas deHíaﾐ caminar hasta el fondo del mismo para 

podeヴ iﾐgeヴiヴ la soluIióﾐ. Esto peヴﾏitía remover el tubo suavemente y de esta forma aislar a 

los iﾐdi┗iduos Ioﾐ los ケue íHaﾏos a tヴaHajaヴ ふeﾐtヴe ヱヲ ┞ ヲヰ poヴ día). De este alimentador lateral 

pasáHaﾏos a cada abeja a uﾐ tuHo plástiIo peケueño. Ahí las dejábamos reposar por lo menos 

ヴヰ ﾏiﾐ. Pasado ese tieﾏpo IoloIáHaﾏos los tubos con las abejas en un freezer por alrededor 

de 1 min a fin de reducir su movilidad y poder enceparlas del mismo modo descripto en la 

seIIióﾐ de ﾏateヴiales ┞ ﾏYtodos geﾐeヴales. Uﾐa ┗ez eﾐIepadas se las uHiIaHa eﾐ uﾐa 

iﾐIuHadoヴa  ふヲΒ° C, ヵヵ% huﾏedad ヴelati┗a, osIuヴidadぶ ┞ se las dejaHa apヴo┝iﾏadaﾏeﾐte ヲ 

horas hasta que presentaran RI de e┝teﾐsióﾐ de la pヴoHósIide Ioﾏo ヴespuesta al IoﾐtaIto de 

las aﾐteﾐas Ioﾐ soluIióﾐ azuIaヴada ヵヰ %.  

Condicionamiento diferencial 

En ensayos preliminares con el protocolo estáﾐdaヴ de condicionamiento diferencial REP con las 

abejas T. angustula no observamos ヴespuestas IoﾐdiIioﾐadas al oloヴ ヴeIoﾏpeﾐsado ふestíﾏulo 

olfati┗o de ヶ seguﾐdos de duヴaIióﾐぶ. Basáﾐdoﾐos eﾐ los antecedentes con abejorros (Laloi et 

al., 1999) y en nuestras experiencias previas con las abejas Scaptotrigona aff. depilis decidimos 

aumentar la duヴaIióﾐ de la estiﾏulaIióﾐ olfati┗a y trabajamos con 12 segundos de 

estiﾏulaIióﾐ del mismo modo que fue descripto en el capitulo anterior. La recompensa de 
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soluIióﾐ azuIaヴada eﾐ los eﾐsa┞os ケue eヴaﾐ ヴeIoﾏpeﾐsados se otoヴgaHa eﾐ los últiﾏos ン 

segundos de olor.  

Llevamos a cabo condicionamientos con FEN como olor recompensado (FEN+) y otros en los 

que era LIO el olor asociado a la recompensa (LIO+).  

Pre-estiﾏulaIióﾐ olfati┗a 

A pesaヴ de ケue tヴaHajaﾏos Ioﾐ uﾐ estíﾏulo olfati┗o de laヴga duヴaIióﾐ eﾐ el Ioﾐdicionamiento 

diferencial REP (12 segundos), las abejas Tetragonisca angustula pヴáItiIaﾏeﾐte ﾐo ﾏostヴaヴoﾐ 

respuestas condicionadas durante el mismo. Nos preguntamos entonces si experiencias 

olfativas previas podヴíaﾐ ﾏejoヴaヴ su desempeño. DeIidiﾏos aliﾏeﾐtaヴ a las aHejas Ioﾐ soluIióﾐ 

aヴoﾏatizada aﾐtes de soﾏeteヴlas al IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto. Paヴa ello IoloIáHaﾏos 1,5ml de 

soluIióﾐ azuIaヴada 50%  p/p aromatizada con LIO o FEN ふヵヰµl/l) en el alimentador lateral y les 

peヴﾏitíaﾏos a las abejas alimentarse durante una hora. Pasado ese tiempo sepaヴábamos el 

aliﾏeﾐtadoヴ de la Iolﾏeﾐa sua┗eﾏeﾐte ┞ Iaptuヴábaﾏos a los iﾐdi┗iduos ケue estu┗ieヴaﾐ ahí 

dentro. “i Hieﾐ ﾐo teﾐíaﾏos uﾐ Ioﾐtヴol fiﾐo de los iﾐdi┗iduos ケue haHíaﾐ iﾐgeヴido el aliﾏeﾐto 

aromatizado, consideramos que el hecho de capturar a las abejas directamente de adentro del 

alimentador ケue Ioﾐteﾐía la soluIióﾐ aヴoﾏatizada implicaba que las abejas haHíaﾐ teﾐido 

algúﾐ IoﾐtaIto diIha soluIióﾐ. Uﾐa ┗ez Iaptuヴadas uHiIáHaﾏos a las aHejas eﾐ tuHos 

iﾐdi┗iduales ┞ las eﾐIepáHaﾏos del mismo modo ya descripto.  

Eﾐ las aHejas ﾏelífeヴas se suele utilizar la respuesta espontanea en el paradigma REP como un 

indicador de las experiencias apetitivas previas de los individuos (Gerber et al., 1996; Sandoz et 

al., 2000; Farina et al., ヲヰヰヵ; Gヴüteヴ et al., 2006; Arenas y Farina, 2008). Como  pヴáItiIaﾏeﾐte 

no registramos RE en ninguno de los tratamientos sometimos a los individuos al protocolo de 

condicionamiento diferencial REP completo a fin de evaluar si las experiencias olfativas previas 

modificaban la diﾐáﾏiIa de apヴeﾐdizaje ふChaﾐdヴa et al., 2000; Farina et al., ヲヰヰヵ; Feヴﾐáﾐdez et 

al., 2009). 

Establecimos cuatro grupos experimentales: de las abejas que eran alimentadas Ioﾐ soluIióﾐ 

con LIO un grupo era sometido a un condicionamiento diferencial con FEN como EC+ (pre-

estiﾏulaIióﾐ Ioﾐ LIO-FEN+) y otro con LIO como EC+(pre-estimulaIióﾐ Ioﾐ LIO-LIO+). La misma 

sepaヴaIióﾐ hiIiﾏos Ioﾐ las aHejas aliﾏeﾐtadas Ioﾐ soluIióﾐ Ioﾐ FEN (pre-estiﾏulaIióﾐ con 

FEN-FEN+, pre-estiﾏulaIióﾐ Ioﾐ FEN-LIO+).  
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Aﾐálisis estadístiIo 

Paヴa Ioﾏpaヴaヴ la pヴopoヴIióﾐ de aHejas ケue elegíaﾐ uﾐ deteヴﾏiﾐado oloヴ eﾐ Iada uﾐa de las 

situaIioﾐes e┝peヴiﾏeﾐtales ふPヴefeヴeﾐIia espoﾐtaﾐea, ReIoleIIióﾐ ┞ Colﾏeﾐaぶ utilizaﾏos una 

prueba de G de bondad de ajuste para cada una de las series experimentales (Serie (i) y Serie 

(ii)). En las IoﾏpaヴaIioﾐes ﾏúltiples aplicamos la IoヴヴeIIióﾐ de Duﾐﾐ-Sidak correspondiente 

segúﾐ la Iaﾐtidad de gヴupos Ioﾏpaヴados (Sokal y Rohlf, 1995).   

El desempeño duヴaﾐte el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto difeヴeﾐIial lo analizamos IalIulaﾐdo el ÍﾐdiIe de 

disIヴiﾏiﾐaIióﾐ ふIDぶ paヴa Iada iﾐdi┗iduo eﾐ Iada uﾐo de los paヴes de eﾐsa┞os de 

condicionamiento. En aquellos grupos experimentales en los que las abejas mostraron RC  

comparamos los IDs en cada uno de los sucesivos pares de ensayos de condicionamiento por 

medio de una prueba de ANOVA de un factor de medidas repetidas (factor ENSAYO: 5 niveles 

de medidas repetidas). En los grupos en que detectamos diferencias significativas realizamos 

pruebas de Tukey para encontrar las diferencias entre los ensayos del condicionamiento.   

Eﾐ la e┗aluaIióﾐ Ioﾏpaヴaﾏos paヴa Iada gヴupo la pヴopoヴIióﾐ de respuestas al olor 

recompensado con la pヴopoヴIióﾐ de respuestas al olor no recompensado por medio de una 

prueba de Fisher. 

Resultados 

Influencia de las e┝perieﾐIias olfati┗as apetiti┗as eﾐ la eleIIióﾐ de aliﾏeﾐto 

El objetivo de este experimento fue evaluar si las experiencias olfativas apetitivas que las 

abejas T. angustula pudieran tener durante la ヴeIoleIIióﾐ de alieﾐto en un alimentador 

externo o dentro de la colmena podíaﾐ sesgar sus elecciones alimenticias. La serie (i), en la 

cual trabajamos con el par de olores LIO y FEN, fue llevada a cabo durante dos años 

consecutivos: un grupo de preferencia espontanea ┞ la estiﾏulaIióﾐ eﾐ el aliﾏeﾐtadoヴ e┝teヴﾐo 

se realizaron en 2008 y otro grupo de pヴefeヴeﾐIia espoﾐtáﾐea ┞ la estiﾏulaIióﾐ deﾐtヴo de la 

colmena en 2009. Los dos grupos en los que evaluamos la preferencia espontanea de las 

abejas entre los olores LIO y FEN ﾐo difeヴíaﾐ sigﾐifiIati┗aﾏeﾐte ふPヴueHa e┝aIta de Fisheヴ p= 

0,818) por lo que los agrupamos. Este fue el grupo control contra el que comparamos las 

elecciones entre los olores luego de cada una de las estimulaciones olfativas apetitivas. De 

aケuellas aHejas eﾐ ケue ヴegistヴaﾏos la pヴefeヴeﾐIia espoﾐtaﾐea sólo el ヲン% ateヴヴizó eﾐ el 

aliﾏeﾐtadoヴ aヴoﾏatizado Ioﾐ FEN, la ﾏa┞oヴía pヴefiヴieヴoﾐ ateヴヴizaヴ eﾐ el que estaba 

aromatizado con LIO (Figura 2.3, panel izquierdo). Para evaluar si dicha preferencia podía seヴ 

sesgada por la ingesta de soluIióﾐ azuIarada aromatizada durante la ヴeIoleIIióﾐ, alimentamos 
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a un grupo de abejas con soluIióﾐ azuIaヴada aヴoﾏatizada con FEN en el alimentador externo. 

Le eleIIióﾐ del aliﾏeﾐtadoヴ aヴoﾏatizado Ioﾐ FEN auﾏeﾐtó a 53%  (Prueba de G: Gh=23,624; 

p<ヰ,ヰヵ; N=ヲヰΒ; CoﾏpaヴaIioﾐes Múltiples: Preferencia espontanea de FEN  vs. FEN en el 

alimentador, ’=ヰ,ヰヲヵ: Gh=ヱン,Βヵ; p<ヰ,ヰヰヱぶ. En camHio eﾐ la situaIióﾐ eﾐ ケue la soluIióﾐ 

aromatizada fue colocada en el interior de la colmena no vimos que aumentara la preferencia 

por el FEN de modo significativo, incluso pareciera haber una leve tendencia a elegir dicho 

alimentador aun menos que en el caso de la pヴefeヴeﾐIia espoﾐtaﾐea ふeleIIióﾐ de FEN: ヱヱ%ぶ 

ふCoﾏpaヴaIioﾐes Múltiples: Preferencia espontanea de FEN vs. FEN en la colmena, ’=ヰ,ヰヲヵ: 

Gh=3,13; p=0,076).  

Paヴa aseguヴaヴﾐos ケue estos ヴesultados ﾐo depeﾐdíaﾐ de los oloヴes e┗aluados deIidiﾏos ヴepetir 

el experimento con un nuevo par de olores: serie (ii) con los olores OCT y NON. Con este nuevo 

par de olores registramos que el olor menos preferido por las abejas fue el OCT: el 35%  de los 

individuos aterrizaron en el alimentador aromatizado con OCT (Figura 2.3 panel derecho). En 

Iuaﾐto al efeIto de las estiﾏulaIioﾐes Ioﾐ aliﾏeﾐto aヴoﾏatizado duヴaﾐte la ヴeIoleIIióﾐ o 

deﾐtヴo de la Iolﾏeﾐa, oHseヴ┗aﾏos uﾐ patヴóﾐ siﾏilaヴ al de la seヴie ふiぶ: cuando las abejas 

iﾐgeヴíaﾐ soluIióﾐ azuIaヴada aヴoﾏatizada Ioﾐ OCT eﾐ el alimentador externo aumentaban su 

eleIIióﾐ de ese aliﾏeﾐtadoヴ, peヴo ﾐo Iuaﾐdo la soluIióﾐ aヴoﾏatizada se colocaba dentro de la 

colmena (Prueba de G: Gh=8,94; p<0,05; N=121; Comparaciones Múltiples: Preferencia 

espontanea de OCT vs. OCT en el alimentador, ’=ヰ,ヰヲヵ: Gh=ヵ,Βン; p<ヰ,ヰヲヵ; Preferencia 

espontanea de OCT vs. OCT en la colmena, ’=ヰ,ヰヲヵ: Gh=ヰ,ヲヲ; p=ヰ,ヶンΓぶ. 
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Figura 2.3: EleIIióﾐ entre alimentadores aromatizados durante el protocolo de eleccióﾐ eﾐ ┗uelo liHヴe. (a) 

PヴopoヴIióﾐ de aHejas ケue elegíaﾐ ateヴヴizaヴ eﾐ el aliﾏeﾐtadoヴ aヴoﾏatizado Ioﾐ FEN duヴaﾐte la seヴie ふiぶ de los gヴupos 
Ioﾐtヴol ふeleIIióﾐ espoﾐtáﾐeaぶ, del gヴupo de pヴe-estiﾏulaIióﾐ duヴaﾐte la ヴeIoleIIióﾐ de aliﾏeﾐto ふReIoleIIióﾐぶ ┞ del 
grupo pre-estimulado dentro de la colmena (Colmena) (b) PヴopoヴIióﾐ de aHejas ケue elegíaﾐ ateヴヴizaヴ eﾐ el 
alimentador aromatizado con OCT durante la serie (iiぶ de los gヴupos Ioﾐtヴol ふeleIIióﾐ espoﾐtáﾐeaぶ, del gヴupo de 
pre-estiﾏulaIióﾐ duヴaﾐte la ヴeIoleIIióﾐ de aliﾏeﾐto ふReIoleIIióﾐぶ ┞ del gヴupo pヴe-estimulado dentro de la colmena 

(Colmena). Los asteriscos indican diferencias significativas al comparar con el grupo control, Prueba de G (* 

p<0,025, ver Resultados para mas detalle). 

 

Condicionamiento ClásiIo REP 

Para poder llevar a cabo un condicionamiento diferencial era necesario que las abejas 

presentaran una clara REP al IoﾐtaItaヴ sus aﾐteﾐas Ioﾐ soluIióﾐ azuIaヴada. De las ヴヰΑ aHejas 

T. angustula que fueron encepadas el 69%  de ellas mostraron esta respuesta al contactar las 

aﾐteﾐas Ioﾐ soluIióﾐ azuIaヴada ヵヰ% p/p. Estas aHejas que presentaban la RI fueron las que 

utilizamos para llevar a cabo el condicionamiento diferencial.  

En la figura 2.4a se observan las curvas de aprendizaje durante el condicionamiento diferencial 

en el paradigma REP de aquellas abejas T.angustula ケue ﾐo sufヴieヴoﾐ ﾐiﾐguﾐa estiﾏulaIióﾐ 

olfati┗a pヴe┗ia ふGヴupo Coﾐtヴolぶ. Estas aHejas pヴáItiIaﾏeﾐte ﾐo ﾏostヴaヴoﾐ RE aﾐte la pヴiﾏeヴa 

pヴeseﾐtaIióﾐ de Iada uﾐo de los oloヴes. Taﾐto eﾐ el condicionamiento FEN+ como en el LIO+ 

las abejas mostraron muy pocas RCs a lo largo del protocolo. En cada ensayo de 

IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto IalIulaﾏos el ID ┞ poヴ ﾏedio de uﾐ aﾐálisis de ANOVA de ﾏedidas ヴepetidas 

aﾐalizaﾏos si e┝istía uﾐ auﾏeﾐto del ID a ﾏedida ケue se suIedíaﾐ los eﾐsa┞os de 

condicionamiento. Con ninguno de los olores recompensados evidenciamos que las abejas T. 
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angustula fueヴaﾐ auﾏeﾐtaﾐdo su disIヴiﾏiﾐaIióﾐ a lo laヴgo del IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto ふANOVA de 

medidas repetidas: Control FEN+: F=1,25; gl=4; p=0,289; Control LIO+: F=0,49, gl=4; p=0,739). 
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Figura 2.4: PoヴIeﾐtaje de aHejas ケue e┝teﾐdieヴoﾐ su pヴoHósIide ふ%REPぶ duヴaﾐte el e┝peヴiﾏeﾐto de 
IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto difeヴeﾐIial REP eﾐ la pヴiﾏeヴa pヴeseﾐtaIióﾐ de los oloヴes ふRespuesta Espoﾐtaﾐea, paﾐel izケuieヴdoぶ, 
durante los cinco pares de ensayos de IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto ふCoﾐdiIioﾐaﾏieﾐtoぶ, ┞ duヴaﾐte el peヴiodo de e┗aluaIióﾐ ヱヵ 
ﾏiﾐutos despuYs del IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto ふE┗aluaIióﾐぶ: ふaぶ CONTROL: un alimentador lateral en la colmena ofヴeIía 

soluIióﾐ azucarada sin aromatizar; (b)Pre-estiﾏulaIióﾐ FEN: el alimentador lateral en la colmena ofヴeIía soluIióﾐ 
azucarada aromatizada con FEN; (c) Pre-estiﾏulaIióﾐ LIO: el alimentador lateral en la colmena ofヴeIía soluIióﾐ 
azucarada aromatizada con LIO. Los asteriscos indican diferencias significativas en la prueba exacta de Fisher de una 

cola (* p<0,05, ver Resultados para mas detalles).  

 

A IoﾐtiﾐuaIióﾐ ﾐos iﾐteヴesó saHeヴ si la iﾐgestióﾐ de aliﾏeﾐto aヴoﾏatizado podía lle┗aヴ a las 

aHejas a estaHleIeヴ alguﾐa asoIiaIióﾐ eﾐtヴe el oloヴ ┞ el aliﾏeﾐto ケue posteヴioヴﾏeﾐte se 

e┗ideﾐIiaヴa Ioﾏo ﾏejoヴas eﾐ la disIヴiﾏiﾐaIióﾐ eﾐ el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto difeヴeﾐIial. Paヴa ello  a 

uﾐ gヴupo de aHejas las aliﾏeﾐtaﾏos Ioﾐ soluIióﾐ azuIaヴada aヴoﾏatizada Ioﾐ FEN ふpヴe-
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estiﾏulaIióﾐ FENぶ ┞ a otヴo Ioﾐ soluIióﾐ Ioﾐ LIO ふPヴe-estiﾏulaIióﾐ LIOぶ aﾐtes de llevar a cabo 

los condicionamientos diferenciales FEN+ o LIO+.  

En aquellos condicionamientos FEN+ (Figura 2.4, panel izquierdo), independientemente del 

olor de la pre-estiﾏulaIióﾐ, los iﾐdi┗iduos ﾐo ﾏostヴaヴoﾐ ﾐi┗eles sigﾐifiIati┗os de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ 

a lo largo del protocolo (ANOVA de medidas repetidas: pre-estiﾏulaIióﾐ FEN, FEN+: F=1,67; 

gl=4; p=0,160; pre-estiﾏulaIióﾐ LIO, FEN+: no registramos ninguna RC). En cambio pareciera 

que cuando durante el condicionamiento el olor recompensado era LIO las abejas fueron 

capaces de discriminar y responder diferencialmente a ese olor: individuos con ambos tipos de 

pre-estiﾏulaIióﾐ e┗ideﾐIiaヴoﾐ ﾐi┗eles de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ ﾏa┞oヴes haIia el fiﾐal del pヴotoIolo 

(ANOVA de medidas repetidas: pre-estiﾏulaIióﾐ FEN, LIO+: F=2,43; gl=4; p=0,049; pre-

estiﾏulaIióﾐ LIO, LIO+: F= 4,47; gl=4; p=0,002; Figura 2.4, panel derecho). Las abejas del grupo 

pre-estiﾏulaIióﾐ FEN ﾏostヴaヴoﾐ eﾐ el ヴto eﾐsa┞o uﾐa ﾏa┞oヴ disIヴiﾏiﾐaIióﾐ que en ensayo 

inicial (prueba de Tukey) y aquellas pre-estimuladas con LIO mostraron mayores niveles de 

disIヴiﾏiﾐaIióﾐ eﾐ el ヴto ┞ ヵto eﾐsa┞o ふpヴueHa de Tuke┞ぶ. Estos resultados indican que cuando 

LIO era el olor que estaba asociado a la recompensa azucarada durante el condicionamiento, 

las abejas que haHíaﾐ teﾐido acceso previamente a alimento aromatizado, si bien presentaron 

ﾐi┗eles de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ ﾏu┞ Hajos, pudieron responder de modo diferencial y en mayor 

pヴopoヴIióﾐ al oloヴ ヴeIoﾏpeﾐsado. El efecto de la pre-estiﾏulaIióﾐ pareciera no haber sido 

espeIífiIo ┞a ケue el alimento aromatizado con ambos olores geﾐeヴó uﾐ efecto similar de 

auﾏeﾐtaヴ la disIヴiﾏiﾐaIióﾐ de LIO Ioﾏo oloヴ ヴeIoﾏpeﾐsado. 

Duヴaﾐte la e┗aluaIióﾐ, es deIiヴ durante la pヴeseﾐtaIióﾐ de ambos olores sin recompensa 15 

minutos despuYs de teヴﾏiﾐado el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto, solo aquellas abejas ケue haHíaﾐ sido pre-

estiﾏuladas Ioﾐ LIO ┞ ケue adeﾏás teﾐíaﾐ a LIO como EC+ mostヴaヴoﾐ uﾐa ﾏa┞oヴ pヴopoヴIióﾐ de 

respuestas especificas al olor recompensado comparado con las respuestas al olor no 

recompensado (Prueba exacta de Fisher, una cola: Control, LIO+: p=0,247; pre-estiﾏulaIióﾐ 

FEN, FEN+: p=0,247; pre-estiﾏulaIióﾐ FEN, LIO+: p=0,120; pre-estiﾏulaIióﾐ LIO, LIO+: p=0,028; 

Los grupos control y pre-estiﾏulaIióﾐ LIO aﾏHos Ioﾐ FEN Ioﾏo EC+ ﾐo mostraron ninguna RC 

eﾐ la e┗aluaIióﾐ; Figuヴa 2.4, panel derecho). 

DisIusióﾐ 

En los presentes experimentos con la abeja nativa Tetragonisca angustula observamos que la 

iﾐgesta de soluIióﾐ azuIaヴada aヴoﾏatizada duヴaﾐte ┗iajes de ヴeIoleIIióﾐ puede pヴoduIiヴ 

sesgos eﾐ las posteヴioヴes eleIIioﾐes eﾐtヴe oloヴes. “iﾐ eﾏHaヴgo Iuaﾐdo la soluIióﾐ aヴoﾏatizada 
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eヴa IoloIada deﾐtヴo de la Iolﾏeﾐa Ysta estiﾏulaIióﾐ olfativa no pareciera tener efecto en sus 

elecciones. Diseccionando las habilidades de aprendizaje asociativo de estas abejas por medio 

del paヴadigﾏa REP oHseヴ┗aﾏos ケue les ヴesulta ﾏu┞ difíIil disIヴiﾏiﾐaヴ ┞ ヴespoﾐdeヴ 

diferencialmente a un olor en este tipo de protocolos a menos que hayan tenido experiencias 

apetiti┗as pヴe┗ias Ioﾐ los oloヴes del IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto. Así ┞ todo solo ヴegistヴaﾏos uﾐa Ilaヴa 

disIヴiﾏiﾐaIióﾐ eﾐ el Iaso eﾐ ケue eヴa LIO el oloヴ ヴeIoﾏpeﾐsado ┞ ﾐo Iuaﾐdo eヴa FEN, iﾐdiIaﾐdo 

Iieヴta asiﾏetヴía eﾐ la habilidad de aprender los diferentes olores. 

EfeIto de las e┝perieﾐIias olfati┗as pre┗ias eﾐ la eleIIióﾐ de aliﾏeﾐto 

Duヴaﾐte la ヴeIoleIIióﾐ de aliﾏeﾐto los aﾐiﾏales deHeﾐ toﾏaヴ ﾏúltiples deIisioﾐes Hasáﾐdose 

eﾐ iﾐfoヴﾏaIióﾐ que adquirieron en diferentes contextos. La úﾐiIa fueﾐte de iﾐfoヴﾏaIióﾐ ケue 

es Ioﾏúﾐ a Iualケuieヴa de ellos es el iﾐdi┗iduo eﾐ si ﾏisﾏo, es decir sus preferencias 

espoﾐtáneas y la memoria de sus experiencias previas (Beismeijer y Slaa, 2004). En el 

e┝peヴiﾏeﾐto de eleIIióﾐ entre alimentadores observaﾏos ケue las aHejas se diヴigíaﾐ en mayor 

pヴopoヴIióﾐ a uﾐo de los oloヴes ofヴeIidos. “iﾐ eﾏHaヴgo esta teﾐdeﾐIia iﾐiIial es plástiIa ┞ puede 

ser modificada. DespuYs de ┗aヴios ┗iajes recolectando uﾐa soluIióﾐ azuIaヴada aヴoﾏatizada Ioﾐ 

el olor poヴ el ケue ﾏostヴaヴoﾐ ﾏeﾐoヴ pヴefeヴeﾐIia oHseヴ┗aﾏos uﾐ auﾏeﾐto eﾐ la eleIIióﾐ de 

dicho olor. Este hecho pareciera indicar que las abejas T. angustula al elegir entre dos fuentes 

de alimento tienen en cuenta las claves quimiosensoriales de aquellos viajes de ヴeIoleIIióﾐ 

previos que resultaron exitosos.  

En el caso de las aHejas ﾏelífeヴas se ha descripto que adeﾏás de la iﾐfoヴﾏaIióﾐ de los pヴopios 

┗iajes de ヴeIoleIIióﾐ e┝itosos puedeﾐ taﾏHiYﾐ utilizar la iﾐfoヴﾏaIióﾐ adケuiヴida deﾐtヴo de la 

Ioloﾐia paヴa la eleIIióﾐ entre fuentes de alimento (Free, 1969; Arenas et al., 2007, 2008). Los  

abejoヴヴos taﾏHiYﾐ sesgan sus elecciones durante la ヴeIoleIIióﾐ iﾐflueﾐIiados poヴ el oloヴ 

incorporado a la colmena poヴ uﾐa Ioﾏpañeヴa e┝itosa o iﾐtヴoduIido eﾐ los potes de ﾏiel 

(Molet et al., 2009). En nuestros estudios sin embargo, no observamos cambios en las 

elecciones de T. angustula que dependieran del olor de la comida colocada dentro de la 

colmena.  

CoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto IlásiIo eﾐ el Ioﾐte┝to REP 

EL IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto IlásiIo REP es uﾐ pヴotoIolo de apヴeﾐdizaje estáﾐdaヴ Ioﾏúﾐﾏeﾐte 

utilizado en el estudio de las aHejas ﾏelífeヴas (Bitterman, 1983). Si bien ha sido adaptado para 

ser utilizado con abejorros (Laloi et al., ヱΓΓΓぶ ┞, Ioﾏo heﾏos ┗isto eﾐ el Iapítulo aﾐteヴioヴ, es 
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posiHle utilizaヴlo Ioﾐ aHejas siﾐ aguijóﾐ del geﾐeヴo Melipona, no debemos olvidar que fue 

desaヴヴollado espeIífiIaﾏeﾐte paヴa el tヴaHajo Ioﾐ las aHejas ﾏelífeヴas ふToda et al., 2009). Tanto 

los abejorros como las abejas Melipona alIaﾐzaﾐ ﾐi┗eles fiﾐales de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ ﾏeﾐoヴes de 

los ケue puedeﾐ alIaﾐzaヴ las aHejas ﾏelífeヴas ケuieﾐes soﾐ IapaIes de ﾏostヴaヴ uﾐa pヴopoヴIióﾐ 

de ヴespuestas IoﾐdiIioﾐadas al oloヴ de eﾐtヴe Αヰ ┞ ヱヰヰ% auﾐ despuYs de uﾐ úﾐiIo e┗eﾐto de 

condicionamiento (ver Bitterman et al., ヱΓΒン; ﾏá┝iﾏo ﾐi┗el alIaﾐzado poヴ aHejoヴヴos: ヴヴ%  

Laloi et al., 1999; Meliponas: 60%  Capitulo 1). En nuestro estudio observamos que las abejas 

de la especie Tetragonisca angustula no fueron capaces de discriminar entre el olor 

recompensado ┞ el ケue ﾐo lo estaHa eﾐ este pヴotoIolo de apヴeﾐdizaje. PヴáItiIaﾏeﾐte ﾐo 

mostraron respuestas condicionadas a lo largo de todo el condicionamiento. Sin embargo, 

Iuaﾐdo los iﾐdi┗iduos haHíaﾐ teﾐido IoﾐtaIto Ioﾐ uﾐa soluIióﾐ azuIaヴada aヴoﾏatizada deﾐtヴo 

de la Iolﾏeﾐa, si Hieﾐ su ﾐi┗el de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ fue ﾏu┞ Hajo ふalヴededoヴ del ヲヰ%ぶ, oHseヴ┗aﾏos 

ﾐi┗eles sigﾐifiIati┗os de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ,  sugiヴieﾐdo ケue las e┝peヴieﾐIias olfati┗as pヴe┗ias eﾐ uﾐ 

contexto social pueden ayudar a las abejas T. angustula a resolveヴ la taヴea de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ 

en el contexto REP.  

“i Hieﾐ ヴegistヴaﾏos ﾐi┗eles sigﾐifiIati┗os de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ eﾐ el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto, e┝istieヴoﾐ 

asiﾏetヴías eﾐtヴe los oloヴes: las abejas pudieron discriminar LIO como el EC+ pero no FEN. 

Existen ejemplos similares en abejorros quienes pueden discriminar LIO mucho mejor de lo 

que discriminan FEN (Laloi y Pham-Delegue, ヲヰヰヴぶ. Esta ﾏa┞oヴ salieﾐIia del LIO podヴía estaヴ 

ヴelaIioﾐada al heIho de ケue si Hieﾐ aﾏHos oloヴes soﾐ Ioﾏpoﾐeﾐtes típiIos de los olores 

floヴales, LIO paヴeIieヴa seヴ ﾏás Ioﾏúﾐ eﾐ la floヴa ﾏelífeヴa ふKﾐudseﾐ et al., 1993). Otros autores 

haﾐ pヴopuesto ケue LIO podヴía teﾐeヴ uﾐ ┗aloヴ iﾐtヴíﾐseIo de IoﾏuﾐiIaIióﾐ Ioﾏo uﾐ 

componente de feromonas (Sandoz et al., 2001; Laloi y Pham-Delegue, 2004). Apuntando en 

esta diヴeIIióﾐ eﾐ los e┝peヴiﾏeﾐtos de eleIIióﾐ espoﾐtáﾐea eﾐtヴe oloヴes taﾏHiYﾐ oHseヴ┗aﾏos 

una preferencia de las abejas T. angustula por el LIO: cerca del 80%  de las recolectoras sin 

experiencias olfativas previas aterrizaron en el alimentador aromatizado con este olor. La 

ﾏa┞oヴ salieﾐIia de LIO poヴ soHヴe FEN taﾏHiYﾐ fue e┗ideﾐte eﾐ el pヴe-tratamiento con alimento 

aromatizado antes del IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto difeヴeﾐIial. “i Hieﾐ la disIヴiﾏiﾐaIióﾐ de LIO Ioﾏo  EC+  

solo fue significativa en las abejas pre-estimuladas, el efecto de este contacto previo con 

soluIioﾐes aヴoﾏatizadas ﾐo fue el ﾏisﾏo paヴa aﾏHos oloヴes: despuYs de la pヴe-estiﾏulaIióﾐ 

Ioﾐ FEN la disIヴiﾏiﾐaIióﾐ del LIO Ioﾏo el EC+ fue apeﾐas sigﾐifiIati┗a ふp=ヰ,ヰヴΓぶ ┞ se peヴdió eﾐ 

la etapa de e┗aluaIióﾐ, ﾏieﾐtヴas ケue Ioﾐ la pヴe-estiﾏulaIióﾐ Ioﾐ LIO las aHejas ﾐo sólo 

disIヴiﾏiﾐaヴoﾐ ﾏejoヴ duヴaﾐte el eﾐtヴeﾐaﾏieﾐto, siﾐo ケue taﾏHiYﾐ ﾏostヴaヴon una mayor 
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ヴespuesta espeIífiIa al LIO eﾐ la e┗aluaIióﾐ. Este feﾐóﾏeﾐo podヴía seヴ uﾐ iﾐdiIadoヴ de ケue el 

oloヴ eﾐ el aliﾏeﾐto iﾐgeヴido eﾐ la Iolﾏeﾐa ﾐo sólo Iuﾏple uﾐ papel iﾐespeIífiIo, auﾏeﾐtaﾐdo 

la disIヴiﾏiﾐaIióﾐ de los oloヴes eﾐ el posteヴioヴ apヴeﾐdizaje asoIiati┗o, siﾐo ケue podヴía seヴ ケue 

se estaHlezIa uﾐa asoIiaIióﾐ espeIifiIa eﾐtヴe el oloヴ ┞ el aliﾏeﾐto ┞ ケue esta asoIiaIióﾐ pueda 

seヴ e┗oIada eﾐ uﾐ Ioﾐte┝to de apヴeﾐdizaje Ioﾏo el paヴadigﾏa REP. Este feﾐóﾏeﾐo de 

tヴaﾐsfeヴeﾐIia de iﾐfoヴﾏaIióﾐ olfati┗a eﾐtヴe uﾐ Ioﾐte┝to eﾐ el Iual se adケuieヴe iﾐfoヴﾏaIióﾐ ┞ 

otヴo Ioﾐte┝to eﾐ el Iual se e┗oIa ha sido desIヴipto eﾐ aHejas ﾏelífeヴas ふGeヴHeヴ et al., 1996). 

TraﾐsfereﾐIia de iﾐforﾏaIióﾐ/aliﾏeﾐto deﾐtro de la Iolﾏeﾐa 

Cuando una abeja retorna de un viaje de recoleccióﾐ desIaヴga del HuIhe el aliﾏeﾐto ケue 

tヴaﾐspoヴtó desde la fueﾐte de aliﾏeﾐto. Eﾐ las aHejas ﾏelífeヴas esta desIaヴga es heIha a otヴas 

Ioﾏpañeヴas ケue se eﾐIaヴgaﾐ de pヴoIesaヴ el ﾐYItaヴ ┞ adeﾏás tieﾐeﾐ IoﾐtaItos tヴofaláItiIos 

Ioヴtos Ioﾐ otヴas Ioﾏpañeヴas ふ┗oﾐ Frisch, 1967; Farina, 1996; De Marco y Farina, ヲヰヰン; Gヴüteヴ 

et al., ヲヰヰΒ; Faヴiﾐa ┞ Gヴüteヴ, 2009). Estos contactos dentro de la colmena transmiten el olor del 

aliﾏeﾐto a la aHeja ケue ヴeIiHe el ﾐYItaヴ ふFaヴiﾐa et al., ヲヰヰΑぶ ┞ peヴﾏiteﾐ la ヴápida tヴaﾐsfeヴeﾐIia 

de la iﾐfoヴﾏaIióﾐ olfati┗a haIia toda la Iolﾏeﾐa ふGヴüteヴ et al., 2006). En los abejorros el 

iﾐdi┗iduo ヴeIoleItoヴ deposita la  Iaヴga de ﾐYItaヴ diヴeItaﾏeﾐte eﾐ los potes de ﾏiel ふDoヴﾐhaus 

y Chittka, 2005). Estos potes de reserva de miel funcionan como centros de iﾐfoヴﾏaIióﾐ 

olfati┗a alﾏaIeﾐada deﾐtヴo de la Ioloﾐia: aﾐtes de saliヴ eﾐ uﾐ ┗iaje de ヴeIoleIIióﾐ los aHejoヴヴos 

pヴueHaﾐ el ﾐYItaヴ/ﾏiel Ioﾐteﾐido eﾐ diIhos potes ふDoヴﾐhaus ┞ Chittka, 2005). Para las abejas 

Tetragonisca angustula ﾐo e┝iste uﾐa desIヴipIióﾐ detallada de la IiヴIulaIióﾐ de aliﾏeﾐto 

deﾐtヴo de la Iolﾏeﾐa. La úﾐiIa ヴefeヴeﾐIia al ヴespeIto desIヴiHe la oIuヴヴeﾐIia de IoﾐtaItos 

tヴofaláItiIos ふFeヴヴeiヴa Gヴosso ┞ Bego, 2002) pero el resto del circuito de procesamiento de 

alimento no ha sido descripto. En nuestro estudio trabajamos con tres tipos de alimentadores: 

uno en el exterior, uno lateral y uno interno. Tanto en el alimentador lateral (pre-estiﾏulaIióﾐ 

antes del condicionamiento diferencial) como en el alimentador fuera de la colmena los 

individuos teﾐíaﾐ IoﾐtaIto diヴeIto Ioﾐ la soluIióﾐ aヴoﾏatizada ┞ eﾐ aﾏHos Iasos deteItaﾏos 

uﾐ efeIto de la estiﾏulaIióﾐ olfati┗a. Poヴ otヴo lado, al IoloIaヴ la soluIióﾐ aヴoﾏatizada eﾐ el 

aliﾏeﾐtadoヴ deﾐtヴo de la Iolﾏeﾐa asuﾏiﾏos ケue el aliﾏeﾐto aヴoﾏatizado IiヴIulaヴía entre 

todas las Ioﾏpañeヴas de la Ioloﾐia, o Hieﾐ poヴ IoﾐtaIto diヴeIto Ioﾐ la soluIióﾐ ┞/o poヴ 

tヴofala┝ia. Eﾐ esta situaIióﾐ ﾐo ヴegistヴaﾏos ﾏodifiIaIioﾐes del Ioﾏpoヴtaﾏieﾐto de las aHejas 

como efecto del olor en la comida. Este alimentador interno estaba en la parte superior de la 

Iolﾏeﾐa, poヴ eﾐIiﾏa de los Iuadヴos de Iヴía. Es posiHle ケue el gヴupo de aHejas eﾐIaヴgadas de 

procesar ese alimento y colocarlo en los potes de miel no interactuara directamente con las 
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ヴeIoleItoヴas de ﾐYItaヴ ケue salíaﾐ de la Iolﾏeﾐa ya que la entrada/salida estaba ubicada en la 

parte inferior. De este modo es posible que las abejas recolectoras que eligieron entre los 

aliﾏeﾐtadoヴes aヴoﾏatizados ﾐuﾐIa tu┗ieヴaﾐ IoﾐtaIto pヴe┗io Ioﾐ la soluIióﾐ aヴoﾏatizada ┞ es 

por eso que sus elecciones no se vieron afectadas por la supuesta experiencia olfativa. En los 

aHejoヴヴos se ha desIヴipto ケue Iuaﾐdo se IoloIa uﾐ oloヴ deﾐtヴo de la Iolﾏeﾐa ケue ﾐo está 

diヴeItaﾏeﾐte asoIiado a uﾐa ヴeIoﾏpeﾐsa de aliﾏeﾐto, Yste oloヴ ﾐo geﾐeヴa ﾐiﾐgúﾐ efeIto eﾐ la 

eleIIióﾐ entre alimentadores en el exterior (Molet et al, 2009). En nuestro trabajo cuando las 

abejas tuvieron que elegir entre los alimentadores externos aromatizados con LIO o FEN  

incluso observamos cierta tendencia a evitar el alimentador con FEN que era el oloヴ ケue haHía 

sido IoloIado deﾐtヴo de la Iolﾏeﾐa. Este tipo de feﾐóﾏeﾐo eﾐ el ケue se e┗ita el aliﾏeﾐtadoヴ 

ケue está aヴoﾏatizado Ioﾐ uﾐ oloヴ ケue estu┗o deﾐtヴo de la Iolﾏeﾐa peヴo ﾐo asoIiado Ioﾐ 

aliﾏeﾐto ┞a ha sido desIヴipto paヴa las aHejas ﾏelífeヴas ふAヴeﾐas et al., 2007).  

Estrategias de reIoleIIióﾐ 

El oloヴ de uﾐa fueﾐte de aliﾏeﾐto es ケuizás la iﾐfoヴﾏaIióﾐ ﾏás Ioﾏúﾐﾏeﾐte utilizada poヴ las 

aHejas ヴeIoleItoヴas. Eﾐtヴe las aHejas siﾐ aguijóﾐ las difeヴeﾐtes espeIies utilizaﾐ esta 

iﾐfoヴﾏaIióﾐ juﾐto Ioﾐ ﾏuIhas otヴas Ila┗es daﾐdo lugaヴ a difeヴeﾐtes estヴategias de ヴeIoleIIióﾐ. 

Paヴa alguﾐas espeIies el oloヴ del aliﾏeﾐto es la úﾐiIa Ila┗e utilizada Iuaﾐdo saleﾐ eﾐ uﾐa 

Húsケueda aleatoヴia ﾏieﾐtヴas ケue eﾐ otヴas espeIies la Húsケueda se Hasa eﾐ Ila┗es pヴeIisas de 

reclutamiento, Ioﾏo puedeﾐ seヴ Ila┗es ケuíﾏiIas depositadas eﾐ o IeヴIa de la fueﾐte de 

alimento, y el olor del alimento solo se vuelve relevante en el reconocimiento final de la fuente 

(Aguilar, 2004). Cuando una abeja T. angustula retorna a la colmena luego de un viaje de 

ヴeIoleIIióﾐ e┝itoso  despliega uﾐ Ioﾏpoヴtaﾏieﾐto  de aleヴta geﾐeヴal poヴ ﾏedio de Ioヴヴidas eﾐ 

zig-zag ┞ pヴoduIIióﾐ de soﾐidos ふKeヴヴ, 1969; Aguilar, 2004). Como ya mencionamos antes estas 

abejas son recolectoras solitarias (Johnson, 1983) que no muestran un reclutamiento eficiente 

ﾏedido Ioﾏo uﾐ auﾏeﾐto de Ioﾏpañeヴas eﾐ uﾐa fueﾐte de aliﾏeﾐto pヴoduIti┗a ふAguilaヴ et 

al., ヲヰヰヵぶ. Teﾐieﾐdo esto eﾐ Iueﾐta es posiHle ケue su estヴategia ヴeIoleItoヴa estY Hasada eﾐ sus 

propias experiencias previas  y no tanto en la iﾐfoヴﾏaIióﾐ pヴo┗ista poヴ las Ioﾏpañeヴas de la 

Ioloﾐia. Esto e┝pliIaヴía poヴケue solo el IoﾐtaIto diヴeIto Ioﾐ el aliﾏeﾐto aヴoﾏatizado geﾐeヴó uﾐ 

efeIto eﾐ el suHsiguieﾐte Ioﾏpoヴtaﾏieﾐto de eleIIióﾐ eﾐtヴe aliﾏeﾐtadoヴes ┞ ﾐo la siﾏple 

IiヴIulaIióﾐ de aliﾏeﾐto aヴoﾏatizado deﾐtヴo de la Iolﾏeﾐa. El uso de la iﾐfoヴﾏaIióﾐ 

individualmente adquirida pareciera ser extremadamente importante en las abejas en general, 

iﾐIluso las aHejas ﾏelífeヴas, ケue pヴeseﾐtaﾐ el Iaﾐal de IoﾏuﾐiIaIióﾐ ﾏas sofistiIado ┞ 

finamente afinado entre todos los insectos (la danza de reclutamiento, von Frisch, 1967) 
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puedeﾐ eﾐ Iieヴtas oIasioﾐes igﾐoヴaヴ la iﾐfoヴﾏaIióﾐ adケuiヴida al seguiヴ las daﾐzas de Ioﾐtoﾐeo 

de sus Ioﾏpañeヴas deﾐtヴo de la Iolﾏeﾐa ┞ utilizaﾐ la iﾐfoヴﾏaIióﾐ adケuiヴida eﾐ ┗iajes pヴe┗ios 

de ヴeIoleIIióﾐ eﾐ su Húsケueda de aliﾏeﾐto ふGヴüteヴ et al., 2008). 

Otro factor a tener en cuenta al analizar la relevancia del olor del alimento para las abejas T. 

angustula es que dicho olor para las abejas en general es relevante en el acercamiento final a 

la fuente de alimento, induciendo a la abeja a aterrizar (von Frisch, 1914). Se sabe que las 

abejas T. angustula depositan fuertes marcas de feromonas en las fuentes de alimento que 

foﾏeﾐtaﾐ la eleIIióﾐ de las aHejas, iﾐIluso si eso IoﾐtヴadiIe la e┝peヴiencia previa individual 

con el color de la fuente (Villa y Weiss, 1990). En este sentido es posible que el olor del 

alimento no sea particularmente relevante para esta especie de abejas sociales.  
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Capitulo 3: Efecto de la Octopamina en el aprendizaje olfativo 

de la abeja Melipona Scutellaris 

Eﾐ la Húsケueda de los sustヴatos ﾐeuヴoﾐales del apヴeﾐdizaje, los iﾐseItos eﾐ geﾐeヴal ┞ la aHeja 

Apis mellifera en particular, han resultado modelos particularmente productivos (Hammer, 

1997; Menzel, 1999; Scheiner et al., 2006; Giurfa, ヲヰヰΑぶ. Eﾐ esta Húsケueda haﾐ suヴgido 

ﾐuﾏeヴosos estudios soHヴe las aﾏiﾐas HiogYﾐiIas deHido a su papel eﾐ el Ioﾐtヴol ┞ la 

ﾏodulaIióﾐ taﾐto de ヴespuestas fisiológiIas Ioﾏo Ioﾏpoヴtaﾏeﾐtales ふeﾐ aHejas ┗eヴ resumen: 

Scheiner et al., 2006; en Drosophila: ver Gerber y Stocker, 2007). Las aﾏiﾐas HiogYﾐiIas soﾐ 

sustaﾐIias deヴi┗adas de aﾏiﾐoáIidos ケue Iuﾏpleﾐ funciones de neurotransmisores, 

neuromoduladores y neurohormonas tanto en vertebrados como invertebrados (Scheiner et 

al., 2006). Eﾐ las aHejas ﾏelífeヴas las aﾏiﾐas HiogYﾐiIas modulan las respuestas reflejas a 

estíﾏulos de difeヴeﾐtes ﾏodalidades seﾐsoヴiales ふ“Iheiﾐeヴ et al., 2002; Pankiw y Page, 2003) e 

iﾐIluso Ioﾏpoヴtaﾏieﾐtos Ioﾏplejos Ioﾏo el apヴeﾐdizaje ┞ la foヴﾏaIióﾐ ┞ e┗oIaIióﾐ de 

memoria (Mercer y Menzel, 1982; Hammer et al., 1994; Hammer y Menzel, 1998; Menzel et 

al., 1999; Farooqui et al., 2003), los despliegues de danza (Barron et al., ヲヰヰΑぶ ┞ la di┗isióﾐ de 

tareas dentro de la colmena (Schulz y Robinson, 2001). Estas aminas pueden actuar a nivel 

iﾐespeIífiIo modificando el estado interno del individuo (Hammer y Menzel, 1994; Hammer y 

Menzel, 1995; Menzel, 1990; Huber, 2005ぶ peヴo taﾏHiYﾐ se ha ┗isto ケue tieﾐeﾐ efeItos muy 

concretos como la capacidad de suplantar al refuerzo apetitivo en el aprendizaje asociativo 

(Hammer, 1993; Hammer y Menzel, 1998; Schroll et al., 2006).  

Entre las aﾏiﾐas HiogYﾐiIas, la Octopamina (OA) cumple en invertebrados funciones de 

neurohormona en el metabolismo de grasas y carbohidratos, neutrotransmisor excitatorio en 

el sistema nervioso central y de neuromodulador de ﾏúsIulos y neuronas sensoriales (Roeder, 

1999; Hammer, 1997; Schroeter et al., 2006). Si bien la OA y la noradrenalina no son 

ケuíﾏiIaﾏeﾐte idYﾐtiIas, se ha plaﾐteado ケue la OA Iuﾏpliヴía funciones homólogas a las del 

sistema adヴeﾐYヴgiIo de los vertebrados (Roeder, 1999). Entre los muchas efectos que tiene la 

OA en la abeja A. mellifera ヴesulta de paヴtiIulaヴ iﾐteヴYs su rol en el aprendizaje de naturaleza 

apetitiva. Por un lado aumenta la sensiHilidad al azúIaヴ ふ“Iheiﾐeヴ et al., 2002), lo ケue lle┗aヴía a 

aumentar el valor de la recompensa (neuromodulador). Adeﾏás, puede reemplazar 

completamente a la recompensa azucarada  ya que es el neurotransmisor de las neuronas 

VUM (ventral unpaired median) que son quienes codifican esta recompensa (Hammer y 

Menzel, 1998; Giurfa, 2006; Schroeter et al., 2006). Se ha observado que los tratamientos con 

antagonistas de OA, o que disminuyen la funcionalidad de los receptores de OA, tienen efectos 
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adversos tanto en la adケuisiIióﾐ Ioﾏo la e┗oIaIióﾐ de lo aprendido en un protocolo REP 

(Farooqui et al., 2003). TaﾏHiYﾐ se ha ┗isto ケue ﾏiIヴo iﾐ┞eIIioﾐes de OA en diferentes partes 

del cerebro de la abeja inducen el aprendizaje asociativo (Hammer y Menzel, 1998).  

Eﾐ lo ケue ヴespeIta a las aHejas siﾐ aguijóﾐ hasta la feIha ﾐo se haﾐ ヴealizado estudios soHヴe el 

efeIto ケue pudieヴaﾐ teﾐeヴ las aﾏiﾐas HiogYﾐiIas soHヴe la IoﾐduIta o la fisiología de los 

individuos. El hecho de estar estrechamente emparentadas con las aHejas ﾏelífeヴas ふMiIheﾐeヴ, 

ヲヰヰヰぶ ﾐos peヴﾏite supoﾐeヴ ケue pヴoHaHleﾏeﾐte Ioﾏpaヴtaﾐ los sustヴatos ﾐeuヴológiIos ケue 

iﾐteヴ┗ieﾐeﾐ eﾐ la adケuisiIióﾐ ┞ el alﾏaIeﾐaﾏieﾐto de iﾐfoヴﾏaIióﾐ ケuiﾏio-sensorial (Hammer y 

Menzel, 1996; Hammer, 1997; Giurfa, 2007). Sin embargo presentan un amplio espectro 

comportamental en lo referido a la actividad recolectora tanto individual como colectiva 

(Lindauer y Kerr, 1958; Nieh, 2004; Beismeijer y Slaa, 2004; Barth et al., 2008). Este gradiente 

Ioﾏpoヴtaﾏeﾐtal peヴﾏitiヴía realizar estudios comparativos del efecto de las aminas en el 

apヴeﾐdizaje ┞/o la seﾐsiHilidad gustati┗a ケue peヴﾏitieヴaﾐ Iotejaヴ los ﾏeIaﾐisﾏos de aIIióﾐ de 

las ﾏisﾏas pヴopuestos paヴa la aHeja ﾏelífeヴa. 

Basáﾐdoﾐos eﾐ todo esto Ioﾐsideヴaﾏos a la Octopamina como un buen punto de partida para 

estudiar el efecto de neuromoduladores en el aprendizaje de las abejas sin aguijóﾐ ya que la 

misma estaヴía presente en las redes neuronales involucradas en el aprendizaje de tipo 

asociativo. Trabajamos con abejas de la especie Melipona scutellaris. Como punto de partida 

evaluamos el efecto de la OA en la sensibilidad gustativa de estas abejas por medio del 

protocolo URA. En lo que respecta al aprendizaje olfativo reportes previos relataban la 

incapacidad de las abejas Melipona scutellaris de aprender en el protocolo de 

condicionamiento simple REP (Abramson et al., 1999). Sin embargo consideramos que si la OA 

teﾐía uﾐ efeIto siﾏilaヴ al ┗isto eﾐ las aHejas ﾏelífeヴas de foﾏeﾐtaヴ la adケuisiIióﾐ del 

apヴeﾐdizaje asoIiati┗o, eﾐtoﾐIes podヴíaﾏos Ioﾐseguiヴ uﾐ ﾏejoヴ deseﾏpeño de estas aHejas eﾐ 

ese tipo de protocolos. Para evaluarlo realizamos un estudio de condicionamiento diferencial 

en el paradigma REP que como ya fue mencionado nos permite descartar la ocurrencia de 

pヴoIesos ﾐo asoIiati┗os ┞ aseguヴaヴﾐos ケue e┝isteﾐ pヴoIesos asoIiati┗os espeIífiIos. Este heIho 

juﾐto Ioﾐ la e┗aluaIióﾐ de los URA ヴesulta de paヴtiIulaヴ iﾏpoヴtaﾐcia en el tratamiento con OA 

ya que, en el caso de observar mejoras en el aprendizaje (es decir, aumento en los niveles de 

adケuisiIióﾐぶ, ﾐos peヴﾏitiヴía desIaヴtaヴ ケue se deHaﾐ a IaﾏHios eﾐ la seﾐsiHilidad o el estado de 

aIti┗aIióﾐ ふaヴousalぶ.  
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Materiales ┞ ﾏétodos 

Los e┝peヴiﾏeﾐtos se ヴealizaヴoﾐ eﾐ el Caﾏpus de  RiHeiヴ?o Pヴeto de la Uﾐi┗eヴisdade de “?o 

Paulo, Brasil, entre Mayo y Julio del 2009. Trabajamos con dos colonias de abejas Melipona 

scutellaris ケue haHíaﾐ sido tヴaídas de AヴaIajú ふNoヴeste Brasilero) y establecido en el interior 

del laboratorio a principios del 2007. Estas colmenas estaban conectadas al exterior por medio 

de tuHos plástiIos ケue atヴa┗esaHaﾐ la paヴed peヴﾏitieﾐdo la liHヴe salida de las aHejas. AﾏHas 

Ioloﾐias teﾐíaﾐ uﾐa ヴeiﾐa, Iuadヴos de Iヴía ┞ ヴeseヴ┗as de aliﾏeﾐto eﾐ Iaﾐtidad sufiIieﾐte. 

El objetivo de este estudio fue evaluar si existe un efecto de la Octopamina (OA) sobre la 

sensibilidad gustativa y/o el aprendizaje asociativo en las abejas Meliponas. Para poder evaluar 

tanto la sensibilidad gustativa como la capacidad de aprender asociativamente de esta especie 

de abejas, comenzamos poniendo a punto el protocolo REP. Para ello verificamos que 

pヴeseﾐtaヴaﾐ uﾐa Ilaヴa ヴespuesta de e┝teﾐsióﾐ de la pヴoHósIide al IoﾐtaItaヴ las aﾐtenas con 

soluIióﾐ azuIaヴada. Uﾐa ┗ez estaHleIido esto utilizaﾏos esta ヴespuesta ヴefleja paヴa lle┗aヴ a 

IaHo el pヴotoIolo de UﾏHヴales de ヴespuesta al azúIaヴ ふURAぶ ┞ de IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto difeヴeﾐIial 

olfativo. Ambos protocolos se realizaron aﾐtes ┞ despuYs de administrar Octopamina de forma 

oヴal ふsegúﾐ pヴotoIolo ┞a utilizado Ioﾐ aﾐteヴioヴidad, ┗eヴ “Iheiﾐeヴ et al., 2002).  

Captura y encepado de las abejas  

Eﾐtヴeﾐaﾏos a las aHejas a ヴeIoleItaヴ soluIióﾐ azuIaヴada ヵヰ% p/p siﾐ aヴoﾏatizaヴ de uﾐ 

alimentador ad-libitum colocado entre 3 y 5m de la entrada de las colmenas. Una vez 

alcanzado un ﾐúﾏeヴo alto de ヴeIoleItoヴas ふﾏás de 20) comenzamos con la captura de los 

iﾐdi┗iduos. Eﾐ Iuaﾐto ateヴヴizaHaﾐ eﾐ el aliﾏeﾐtadoヴ IoloIáHaﾏos uﾐ fヴasIo peケueño de ┗idヴio 

invertido sobre la abeja antes de que tuviera tiempo de alimentarse. De este modo esperamos 

estandarizar la carga de buche que pudieran tener los individuos. Una vez capturadas las 

abejas eran encepadas del modo ya descripto se las ﾏaﾐteﾐía a temperatura ambiente y en 

oscuridad (dependiendo del protocolo a seguir) entre 50 y 90 minutos. 

Sensibilidad Gustativa 

Para evaluar la sensibilidad gustativa de las abejas M. scutellaris utilizamos el protocolo de 

URA. Una vez que los individuos habíaﾐ sido eﾐIepados se los dejaHa ヴeposaヴ poヴ ヵヰ ﾏiﾐutos 

aﾐtes de e┗aluaヴ sus URA siguieﾐdo el pヴotoIolo ┞a desIヴipto.  AIto seguido sepaヴáHaﾏos a las 

abejas en cuatro grupos y las aliﾏeﾐtáHaﾏos Ioﾐ  soluciones azuIaヴadas ケue Ioﾐteﾐíaﾐ 

diferentes concentraciones de OA. Basáﾐdoﾐos eﾐ tヴaHajos similares realizados con abejas 

ﾏelífeヴas ふ“Iheiﾐeヴ et al., ヲヰヰヲぶ dejáHaﾏos pasaヴ ンヰ ﾏiﾐutos ┞ ┗ol┗íaﾏos a e┗aluaヴ los URA.  
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De este ﾏodo teﾐíaﾏos el dato paヴa Iada iﾐdi┗iduo de su Puﾐtaje URA aﾐtes ┞ despuYs de la 

iﾐgestióﾐ de OA. 

AdﾏiﾐistraIióﾐ Oral de OItopaﾏiﾐa 

Estudios pヴe┗ios ﾏuestヴaﾐ ケue la adﾏiﾐistヴaIióﾐ oヴal de soluIioﾐes Ioﾐ OA eﾐ aHejas ﾏelífeヴas 

auﾏeﾐta la IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ de Ysta amina en el cerebro (Schulz y Robinson, 2001; Barron, 

2007). Con esas aHejas se eﾐIoﾐtヴaヴoﾐ difeヴeﾐIias eﾐ los puﾐtajes URA luego de la iﾐgestióﾐ de 

ヱ,Γ µg ┞ ヱΓ µg de OA disuelta eﾐ ヱヰ µl de soluIióﾐ azuIaヴada ふ“Iheiﾐeヴ et al., 2002; Pankiw y 

Page, ヲヰヰンぶ. Basáﾐdoﾐos en estos trabajos y teniendo en cuenta que las abejas M. scutellaris 

soﾐ uﾐ poIo ﾏás peケueñas ケue las aHejas ﾏelífeヴas ふel taﾏaño pヴoﾏedio de uﾐa oHヴeヴa de M. 

scutellaris es de aproximadamente 10-12 mmぶ deIidiﾏos aliﾏeﾐtaヴlas Ioﾐ ヵµl de soluIióﾐ 

azucarada 50%  p/p con alguna de las siguientes concentraciones de OA: el grupo control 

ヴeIiHió soluIióﾐ azuIaヴada siﾐ OAふヰ µg OA), un segundo grupo soluIióﾐ azuIaヴada Ioﾐ OA 

0,01M (9,ヵµg de OA), un tercer grupo con OA ヰ,ヰヲM ふヱΓµg de OAぶ, ┞ uﾐ últiﾏo Ioﾐ OA 0,04M 

ふンΒµg de OAぶ. Todas las soluIioﾐes Ioﾐteﾐíaﾐ aIido asIóヴHiIo ヱヰ-2 M paヴa e┗itaヴ la ヴápida 

o┝idaIióﾐ de las soluciones de OA.  

Aprendizaje asociativo del tipo olfativo 

Para evaluar el posible efecto de  la Octopamina en el aprendizaje asociativo decidimos utilizar 

el pヴotoIolo de IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto IlásiIo REP. Paヴa ello uﾐa ┗ez ケue las aHejas eヴaﾐ Iaptuヴadas 

┞ eﾐIepadas las dejáHaﾏos ヴeposaヴ durante Γヰ ﾏiﾐutos. Pasado ese tieﾏpo e┗aluáHaﾏos 

cuales de los individuos presentaban la respuesta incondicionada REP al contactar sus antenas 

Ioﾐ soluIióﾐ azuIaヴada ヵヰ% p/p. Estos individuos que presentaban una respuesta REP eran 

sepaヴados eﾐ dos gヴupos: uﾐo eヴa aliﾏeﾐtado Ioﾐ ヵµl soluIióﾐ azuIaヴada ヵヰ% p/p ふgヴupo 

control) y el otヴo Ioﾐ ヵ µl de la soluIióﾐ azuIaヴada Ioﾐ OA ヰ.ヰヲM ふヱΓµg OAぶ (grupo tratado con 

OA). Elegiﾏos Ysta IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ de OA ┞a ケue eﾐ el aﾐálisis de la seﾐsiHilidad gustati┗a 

observamos que era la cantidad de OA que generaba un mayor efecto en las abejas M. 

scutellaris. Ambos grupos se dejaban reposar por 30 min para dejar actuar a la OA y luego se 

los soﾏetía a uﾐ pヴotoIolo de IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto difeヴeﾐIial REP. Duヴaﾐte el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto 

utilizamos los olores puros FEN (como EC+) y LIO (como EC-).  
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Aﾐálisis estadístiIo 

El aﾐálisis de la seﾐsiHilidad gustati┗a aﾐtes ┞ despuYs de la iﾐgestióﾐ de OA se ヴealizó 

Ioﾏpaヴaﾐdo los puﾐtajes URA eﾐ Iada situaIióﾐ poヴ ﾏedio de una prueba de T para muestras 

pareadas (Zar, 1999).   

El deseﾏpeño durante el protocolo de condicionamiento diferencial REP se analizó calculando 

los IDs de cada individuo en cada ensayo. Eﾐ ┗ista de ケue ﾐiﾐguﾐa de las aHejas ヴespoﾐdió al 

EC- en todo el condicionamiento, en este caso los IDs pasaron a ser simplemente 1 si ヴespoﾐdía 

al EC+ ┞ ヰ si ﾐo ヴespoﾐdía. Estos IDs se compararon por medio de una prueba de ANOVA de 

medidas repetidas de dos factores: un factor fueron los sucesivos ensayos (factor ENSAYO: 5 

niveles de medidas repetidas) el otro el tratamiento con OA (factor TRATAMIENTO: 2 niveles; 

control y tratado con OA).  

Paヴa e┗aluaヴ la ヴeteﾐIióﾐ de los ﾐi┗eles de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ adケuiヴidos duヴaﾐte el 

IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto Ioﾏpaヴaﾏos los IDs del últiﾏo eﾐsa┞o de IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto ふヵto eﾐsa┞oぶ 

Ioﾐ los de la e┗aluaIióﾐ por medio de una prueba de t para muestras pareadas. En vista de que 

los datos del últiﾏo eﾐsa┞o de IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto ┞a haHíaﾐ sido utilizados paヴa el aﾐálisis de 

ANOVA de medidas repetidas apliIaﾏos uﾐa IoヴヴeIIióﾐ de Boﾐfeヴヴoﾐi ケue pヴodujo uﾐa 

ﾏodifiIaIióﾐ del IoefiIieﾐte de  sigﾐifiIaﾐIia ふα’= ヰ,ヰヲヵぶ.  

Resultados 

Teniendo en cuenta los experimentos de los íﾐdiIes URA junto con el de condicionamiento 

diferencial, en total se capturaron y enceparon 346 abejas M. scutellaris. El 86%  de ellas 

ヴespoﾐdieヴoﾐ e┝teﾐdieﾐdo la pヴoHósIide al IoﾐtaItaヴ las aﾐteﾐas Ioﾐ soluIióﾐ de azúIaヴ ヵヰ% 

p/p ┞a fueヴa al fiﾐal del eﾐsa┞o de URA o aﾐtes del IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto. “eﾏejaﾐte pヴopoヴIióﾐ 

de respuestas nos hace considerar a M. scutellaris como uﾐa espeIie de aHeja siﾐ aguijóﾐ 

apropiada para trabajar con este tipo de protocolos. 

EfeIto de la iﾐgestióﾐ de OA en la sensibilidad gustativa 

Para evaluar el efecto de la iﾐgestióﾐ de OA sobre la sensibilidad gustativa de las abejas M. 

scutellaris comparamos sus puntajes URA aﾐtes ┞ despuYs de la iﾐgestióﾐ de soluIioﾐes 

azucaradas con diferentes concentraciones de OA. En la figura 3.1 se puede observar que en el 

Iaso eﾐ ケue la soluIióﾐ iﾐgeヴida ﾐo Ioﾐteﾐía OA (sin OA) no encontramos diferencias 

sigﾐifiIati┗as eﾐ los puﾐtajes URA aﾐtes ┞ despuYs de la iﾐgesta de soluIióﾐ ふpヴueHa de t para 

muestras pareadas: t= -0,6; gl= 36; p= 0,55). Los otros tres grupos experimentales en los que 
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las abejas ingirieron soluciones azucarada con OA diluida en distintas concentraciones (0,01M, 

ヰ,ヰヲM ┞ ヰ,ヰヴMぶ ﾏostヴaヴoﾐ uﾐ auﾏeﾐto eﾐ su seﾐsiHilidad al azúIaヴ deﾏostヴado poヴ uﾐ 

aumento en sus puntajes URA (prueba de t para muestras pareadas: 0,01M: t= -2,32; gl=36; 

p=0,025; 0,02M: t= -3,42; gl=42; p=0,001; 0,04M: t= -2,03; gl=40; p=0,048). 

Estos ヴesultados deﾏuestヴaﾐ ケue la seﾐsiHilidad al azúIaヴ e las aHejas M. scutellaris puede ser 

ﾏodulada poヴ la iﾐgestióﾐ de uﾐa aﾏiﾐa HiogYﾐiIa Ioﾏo la OA. 
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Figura 3.1: Sensibilidad Gustativa. Puntajes URA de las abejas M. Scutellaris aﾐtes ┞ despuYs de la iﾐgestióﾐ de 
soluIióﾐ azuIaヴada ヵヰ% p/p Ioﾐ difeヴeﾐtes IoﾐIeﾐtヴaIioﾐes de OA: el grupo sin OA iﾐgiヴió sólo soluIióﾐ azuIaヴada y 

los otヴos gヴupos soluIióﾐ azuIaヴada Ioﾐ OA 0,01M, OA 0,02M y OA 0,04M. Las tres concentraciones de OA 

produjeron un aumento significativo en la sensibilidad gustativa de las abejas. (Test de t de muestras pareadas, * 

p<0,05; ***p<0,005) 

 

Efecto de la OA en el aprendizaje asociativo 

Altos valores de puntaje URA iﾏpliIaﾐ uﾐ ﾏeﾐoヴ uﾏHヴal de ヴespuesta al azúIaヴ ┞ han sido 

asociados a uﾐ ﾏejoヴ deseﾏpeño eﾐ los pヴotoIolos de apヴeﾐdizaje asoIiati┗o eﾐ las aHejas 

ﾏelífeヴas ふ“Iheiﾐeヴ et al., ヲヰヰヱ, ヲヰヰンぶ. Nuestヴa iﾐteﾐIióﾐ fue e┗aluaヴ si lo ﾏisﾏo oIuヴヴía eﾐ las 

abejas de la especie M. scutellaris. En el experimento anterior observamos que la ingesta de 

soluIióﾐ azuIaヴada Ioﾐ OA 0,02M aumentaba sigﾐifiIati┗aﾏeﾐte la seﾐsiHilidad al azúIaヴ de 

estas abejas, por lo que comparamos su deseﾏpeño eﾐ el pヴotoIolo de IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto 
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difeヴeﾐIial REP luego de haHeヴ iﾐgeヴido ヵµl de soluIióﾐ azuIaヴada ヵヰ% ふgヴupo Coﾐtヴolぶ o ヵµl de 

soluIióﾐ azuIaヴada Ioﾐ OA 0,02M (grupo Tratamiento con OA). Observamos que en ambos 

grupos las abejas M. scutellaris pudieron ヴesol┗eヴ el paヴadigﾏa de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ 

respondiendo diferencialmente al olor asociado a la recompensa (Figura 3.2). Incluso no 

registramos ninguna respuesta al olor no recompensado (EC-ぶ siﾐo sólo al  EC+. El aprendizaje 

de aﾏHos gヴupos se e┗ideﾐIia eﾐ el auﾏeﾐto de la pヴopoヴIióﾐ de respuestas al EC+ en los 

sucesivos ensayos de condicionamiento (ANOVA de dos factores, factor ENSAYO con 5 

medidas repetidas: F= 17,89; gl= 4; p<0,001, Figura 3.2). A pesar de haber visto que la 

iﾐgestióﾐ de soluIióﾐ de OA 0,02M generaba un aumento en la sensibilidad gustativa, no 

observamos que el tratamiento con OA produjera un aumento significativo en la 

disIヴiﾏiﾐaIióﾐ duヴaﾐte el condicionamiento (ANOVA de dos factores, factor TRATAMIENTO: F= 

0,88; gl= 1; p=0,35).  
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Figura 3.2: Porcentaje de las abejas M. scutellaris ケue e┝teﾐdieヴoﾐ su pヴoHósIide ふ%REPぶ al EC+ ふFENぶ duヴaﾐte los 
cinco pares de ensayos en un protocolo REP de condicionamiento diferencial y porcentaje de las abejas que 

ヴespoﾐdieヴoﾐ e┝teﾐdieﾐdo la pヴoHósIide a la pヴeseﾐtaIióﾐ de FEN eﾐ la etapa de e┗aluaIióﾐ ヱヵ ﾏiﾐutos despuYs de 
terminado el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto. CONTROL: aHejas ケue iﾐgiヴieヴoﾐ soluIióﾐ azucarada 50%  p/p sin OA; Tratamiento  

OA 0,02M: aHejas ケue iﾐgiヴieヴoﾐ soluIióﾐ azuIaヴada ヵヰ% p/p Ioﾐ OA 0,02M. # indica diferencias significativas con 

un nivel de significancia = 0,05 (test de t de muestras pareadas) 
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A fiﾐ de e┗aluaヴ si la iﾐgestióﾐ de OA teﾐía algúﾐ efeIto eﾐ la ヴeteﾐIióﾐ de lo apヴeﾐdido 

durante el condicionamiento, comparamos el nivel de respuesta alcanzado al final del 

protocolo (5to ensayo de condicionamiento) Ioﾐ el de la e┗aluaIióﾐ. Observamos que las 

abejas del grupo control mostraron uﾐa teﾐdeﾐIia a disﾏiﾐuiヴ sus ﾐi┗eles de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ eﾐ 

la e┗aluaIióﾐ ふpヴueHa de t para muestras pareadas: (’=ヰ,ヰヲヵぶ: t= 2,22; gl= 39; p= 0,03, Figura 

3.2) mientras que los iﾐdi┗iduos ケue haHíaﾐ iﾐgeヴido la soluIióﾐ Ioﾐ OA mantuvieron en la 

e┗aluaIióﾐ los ﾐi┗eles de ヴespuesta alIaﾐzados duヴaﾐte el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto ふpヴueHa de t para 

muestras pareadas: (’=ヰ,ヰヲヵぶ: t= ヱ,Γヵ, gl= ンΓ; p= ヰ,ヰヶぶ.  

DisIusióﾐ 

En el presente estudio administramos OA de foヴﾏa oヴal a aHejas siﾐ aguijóﾐ de la espeIie 

Melipona scutellaris a fin de evaluar si esa aﾏiﾐa HiogYﾐiIa teﾐía algúﾐ efeIto siﾏilaヴ a los 

desIヴiptos paヴa las aHejas ﾏelífeヴas. Pudiﾏos oHseヴ┗aヴ ケue la ingesta de OA geﾐeヴó uﾐ 

aumento en la sensibilidad gustativa. En lo que respecta al aprendizaje asociativo observamos 

que las abejas M. scutellaris si bien fueron capaces de resolver las tareas de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ que 

requiere el  condicionamiento diferencial, 15 minutos más tarde haHía uﾐa disﾏiﾐuIióﾐ eﾐ la 

capacidad de discriminar. Al administrar OA por vía oral antes del condicionamiento 

observamos que los niveles de adケuisiIióﾐ fueron los mismos que los de las abejas sin tratar, 

pero en cambio mantenían la disIヴiﾏiﾐaIióﾐ aprendida durante el condicionamiento durante 

la e┗aluaIióﾐ 15 minutos mas tarde. El agregado de OA permitiヴía eﾐtoﾐIes desarrollar el 

protocolo de condicionamiento IlásiIo del ﾏodo eﾐ ケue fue diseñado paヴa las aHejas 

ﾏelífeヴas.  

ModulaIióﾐ de la seﾐsiHilidad gustati┗a por la OA en M. scutellaris 

Eﾐ aHejas ﾏelífeヴas la deteヴﾏiﾐaIióﾐ del URA es un procedimiento estandarizado que permite 

e┗aluaヴ la seﾐsiHilidad gustati┗a al azúIaヴ ふPage et al., 1998). Esta medida a su vez  resulta un 

iﾐdiIadoヴ de uﾐa pヴopeﾐsióﾐ geﾐeヴal a ヴespoﾐdeヴ a estíﾏulos de difeヴeﾐtes ﾏodalidades 

sensoriales (Scheiner, 2004; Erber et al., 2006) y por lo tanto se lo toma como un indicador del 

estado de aIti┗aIióﾐ ふaヴousalぶ de los iﾐdi┗iduos (Page y Erber, 2002). Esta idea surge a partir de 

que los URA correlacionan Ioﾐ la di┗isióﾐ de taヴeas deﾐtヴo de la Iolﾏeﾐa ふPaﾐki┘ y Page, 

1999) y modulan tanto el aprendizaje asociativo REP (Scheiner et al., 1999, 2001) como 

procesos de aprendizaje no asociativo (Scheiner, 2001). Es por todo esto que la medida de la 

sensibilidad gustativa puede ser un buen indicador del efecto que pudieran tener las aminas 

HiogYﾐiIas sobre el estado interno de las abejas.   
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En nuestros experimentos registramos aumentos de los puntajes URA con las tres cantidades 

de OA administradas  (9,5; 19 y 38µg). En las abejas melíferas los aumentos en la sensibilidad 

al azúIaヴ se e┗ideﾐIiaヴoﾐ luego de la ingesta de 1,9 o 19µg  de OA (Scheiner et al., 2002). En lo 

ケue ヴespeIta eﾐtoﾐIes a la adﾏiﾐistヴaIióﾐ por vía oral de OA pareciera que las cantidades que 

generan efectos en las abejas melíferas y las abejas sin aguijón estarían en intervalos similares. 

Otヴos ﾏYtodos de adﾏiﾐistヴaIióﾐ eﾐ las aHejas ﾏelífeヴas requieren menores cantidades de OA 

para producir efectos sobre la sensibilidad gustativa: la iﾐ┞eIIióﾐ eﾐ el tóヴa┝ de ヰ,ヱΓµg  

pヴoduIe uﾐa disﾏiﾐuIióﾐ del URA ふ“Iheiﾐeヴ et al ヲヰヰヲぶ o la iﾐ┞eIIióﾐ de ヰ,ヰヰヵµg diヴeItaﾏeﾐte 

en el cerebro produce un aumento en la pヴopeﾐsióﾐ a ヴespoﾐdeヴ espoﾐtáﾐeaﾏeﾐte a oloヴes o 

al vapor de agua (Mercer y Menzel, 1982).  

Teniendo en cuenta que las cantidades de OA administradas a las abejas M. scutellaris en 

nuestros experimentos produjeron cambios significativos en los URA fueron esas mismas  

cantidades las que administramos para evaluar el efecto de esta amina en el aprendizaje 

asociativo en el paradigma REP.  

Condicionamiento diferencial en el paradigma REP en las abejas M. scutellaris 

Son muy pocas las referencias de estudios de condicionamiento y/o aprendizaje asociativo en 

las aHejas siﾐ aguijóﾐ pヴe┗ios a este tヴaHajo de tesis. De las pocas referencias existentes la 

ﾏa┞oヴía soﾐ eﾐ pヴotoIolos de condicionamiento operante  utilizando claves visuales (Pessotti y 

“YﾐYIhal, 1981; Villa y Weis, 1990ぶ. Eﾐ lo ケue ヴespeIta al IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto IlásiIo eﾐ el 

paヴadigﾏa REP la úﾐiIa ヴefeヴeﾐIia previa era la de Abramson y colaboradores (1999), quienes 

al estudiar las habilidades cognitivas de las abejas Melipona scutellaris iﾐfoヴﾏaヴoﾐ ケue Ysta 

especie era incapaz de ser condicionada en un protocolo de condicionamiento absoluto, aun 

luego de 12 presentaciones de un olor asociado a una recompensa azucarada. Nuestros 

resultados, sin embargo, indican que estas abejas son capaces de asociar un olor a una 

recompensa en el protocolo REP. Si bien tanto el condicionamiento absoluto como el 

diferencial son ejemplos de aprendizaje elemental (Giurfa, 2003) en el primer caso se presenta 

uﾐ úﾐiIo oloヴ ヴeIoﾏpeﾐsado suIesi┗as ┗eIes. Esta situaIióﾐ de ヴepetidas estiﾏulaIioﾐes Ioﾐ 

azúIaヴ podヴía geﾐeヴaヴ auﾏeﾐtos eﾐ la ヴespuesta al oloヴ siﾏpleﾏeﾐte Ioﾏo uﾐ efeIto de 

seﾐsiHilizaIióﾐ pヴo┗oIado poヴ la ヴeIoﾏpeﾐsa azuIaヴada ふHaﾏﾏeヴ et al., 1994) o un efecto de 

さpヴiﾏiﾐgざ seﾐsoヴial que produce una respuesta sesgada a un estimulo producto de su 

e┝posiIióﾐ pヴe┗ia (Schacter y Buckner, 1998; Giurfa, 2003; Bouton y Moody, 2004). El 

condicionamiento diferencial en cambio, implica discriminar entre dos olores, uno 

recompensado (EC+) y otro no recompensado (EC-ぶ, ┞ ヴespoﾐdeヴ úﾐiIaﾏeﾐte al pヴiﾏeヴo, 
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permitiendo asegurar que el mecanismo de aprendizaje es de naturaleza asociativa (Bitterman 

et al.,  1983; Menzel y Giurfa, 2001; Bouton y Moody, 2004). De este modo nuestros resultados 

en el condicionamiento diferencial nos permiten asegurar que las abejas Melipona scutellaris 

pueden aprender la asociacióﾐ espeIífiIa entre un olor floral y la recompensa azucarada en el 

paradigma REP. 

Efecto de la OA en el aprendizaje asociativo 

Eﾐ la aHeja ﾏelífeヴa se ha estaHleIido ケue el auﾏeﾐto de los ﾐi┗eles de OA poヴ ﾏiIヴoiﾐ┞eIIióﾐ 

eﾐ el lóHulo aﾐteﾐal pヴoduIe auﾏeﾐtos eﾐ la pヴopoヴIióﾐ de ヴespuestas de los iﾐdi┗iduos eﾐ el 

IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto apetiti┗o ケue utiliza azúIaヴ Ioﾏo ヴeIoﾏpeﾐsa ふHaﾏﾏeヴ ┞ Meﾐzel, 1998). 

TaﾏHiYﾐ se ha ┗isto ケue el Hloケueo de los ヴeIeptoヴes de OA mediante un antagonista 

iﾐespeIífiIo como la mianserina, reduce significativamente los procesos de adケuisiIióﾐ y de 

e┗oIaIióﾐ de ﾏeﾏorias de forma independiente (Farooqui et al., 2003). Estas modulaciones 

del aprendizaje son posibles debido a que existen fibras octopaminYrgicas que inervan la 

ﾏa┞oヴía de los ﾐeuヴopilos del IeヴeHヴo ふKヴeissl et al., 1994; Scheiner et al., 2006). Además de 

esas modulaciones, a un nivel neuronal especifico, gran parte de los efectos de la OA en el 

aprendizaje de las abejas se deben a que la OA es el neurotransmisor de las neuronas  VUM 

(ventral unpaired median interneuron). Los soﾏas de estas ﾐeuヴoﾐas estáﾐ uHiIados en el 

ganglio subesofágico pero sus ramificaciones incluyen diferentes centros relacionados con la 

peヴIepIióﾐ de oloヴes, de azúIaヴ ┞ Ieﾐtヴos de asoIiaIióﾐ Ioﾏo los Iueヴpos peduﾐIulados 

(Kreissl et al., 1994, Schroeter et al., 2006). Estas ﾐeuヴoﾐas ヴespoﾐdeﾐ taﾐto a estíﾏulos 

olfativos como a la sacarosa y se cree que median en la fuﾐIióﾐ de ヴefueヴzo duヴaﾐte el 

aprendizaje asociativo (Hammer, 1993; Schroeter et al., 2006). Entre las neuronas VUM 

muchos de los efectos de la OA en el aprendizaje se han asociado espeIífiIaﾏeﾐte a la 

actividad de la interneurona VUMmx1 (Hammer, 1997; Menzel, 1999). Registros 

eleItヴofisológiIos haﾐ deﾏostヴado ケue al estimular esta neurona se puede llegar a reemplazar 

a la recompensa azucarada durante el condicionamiento (Hammer y Menzel, 1998). La fuﾐIióﾐ 

de la recompensa en el aprendizaje puede ser codificada por VUMmx1, ya que responde 

liberando OA (Hammer, 199ンぶ al IoﾐtaItaヴ las piezas HuIales Ioﾐ azúIaヴ, peヴo ﾐo ヴespoﾐde 

espoﾐtáﾐeaﾏeﾐte a uﾐ oloヴ. “iﾐ eﾏHaヴgo, luego de uﾐ pヴotoIolo de asoIiaIióﾐ eﾐtヴe el azúIaヴ 

┞ la ヴeIoﾏpeﾐsa Ioﾏieﾐza a ヴespoﾐdeヴ taﾏHiYﾐ al oloヴ ヴeIoﾏpeﾐsado ふHaﾏﾏeヴ, 1993).  

Si bien se desconocen los sustratos neuronales de las abejas melíponas, creemos poder asumir 

que no deben diferir demasiado de los de las aHejas ﾏelífeヴas. Al agregar OA en la dieta, 

asuﾏiﾏos ケue se pヴoduIe uﾐ auﾏeﾐto de los ﾐi┗eles de Ysta eﾐ el IeヴeHヴo del ﾏisﾏo ﾏodo 
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ケue eﾐ las aHejas ﾏelífeヴas ふBaヴヴoﾐ et al., ヲヰヰΑぶ. Este auﾏeﾐto podヴía afeItaヴ la IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ 

basal de OA eﾐ el IeヴeHヴo auﾏeﾐtaﾐdo la fueヴza de la ヴeIoﾏpeﾐsa azuIaヴada. Esto podヴía 

tener como consecuencia un mayor nivel de aprendizaje. Si bien observamos cierta tendencia 

de las abejas tratadas con OA a pヴeseﾐtaヴ ﾏa┞oヴ pヴopoヴIióﾐ de ヴespuestas REP ﾐo se eﾐIoﾐtヴó 

uﾐa difeヴeﾐIia sigﾐifiIati┗a eﾐ su disIヴiﾏiﾐaIióﾐ al comparar los individuos control con los 

tratados. Sin embargo, pudiﾏos oHseヴ┗aヴ ケue el gヴupo de aHejas ケue haHíaﾐ iﾐgeヴido OA 

pヴeseﾐtaヴoﾐ uﾐa ヴeteﾐIióﾐ del apヴeﾐdizaje al ﾏaﾐteﾐeヴ el ﾐi┗el de ヴespuesta adケuiヴido 

duヴaﾐte el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto eﾐ la etapa de e┗aluaIióﾐ, ヱヵ ﾏiﾐutos ﾏás taヴde. Si bien esta 

ヴeteﾐIióﾐ de lo apヴeﾐdido poヴ el establecimiento de memorias de corto tYヴﾏiﾐo es lo que 

usualmente se ve en las abejas ﾏelífeヴas (Menzel, 1999); en  el grupo control se oHseヴ┗ó  una 

Iaída de ese ﾐi┗el de ヴespuesta. Aunque se ヴegistヴó uﾐ Hueﾐ deseﾏpeño de las aHejas M. 

scuttelaris durante el condicionamiento, es posible que esta especie de abeja sin aguijón no 

sea capaz de establecer durante el condicionamiento las memorias necesarias para mantener 

la disIヴiﾏiﾐaIióﾐ la teヴﾏiﾐaヴ el pヴotoIolo ふIoﾏo ┞a se disIutió eﾐ Iapítulos aﾐteヴioヴ paヴa otヴas 

espeIies siﾐ aguijóﾐぶ. En ese sentido la OA podヴía estaヴ faIilitaﾐdo la foヴﾏaIióﾐ de uﾐa 

memoria de corto tYヴﾏiﾐo ﾏás estaHle ケue eﾐ las aHejas siﾐ tヴataヴ. Este tipo de feﾐóﾏeﾐo ya 

ha sido oHseヴ┗ado paヴa las aHejas ﾏelífeヴas ふFaヴooケui et al., 2003).  

Es posible entonces que la OA estuviera generando otras modificaciones en el aprendizaje de 

las abejas M. scutellaris pero que hicieran falta adaptaciones del protocolo REP para visualizar 

diIhos efeItos. Uﾐ IaﾏHio posiHle eﾐ el pヴotoIolo podヴía seヴ aumentar la cantidad de OA 

ingerida. En nuestros experimentos las abejas ingirieron ヱΓµg de OA. DiIha Iaﾐtidad podヴía ﾐo 

haber sido suficiente para generar cambios significativos en el nivel de OA en el sistema 

nervioso central, que es donde se genera el aprendizaje asociativo. Los experimentos con 

aHejas ﾏelífeヴas eﾐ los Iuales se ﾏidió uﾐ auﾏeﾐto de la Iaﾐtidad de OA en el sistema 

ﾐeヴ┗ioso Ieﾐtヴal luego de la adﾏiﾐistヴaIióﾐ oヴal de la ﾏisﾏa ┞ adeﾏás efeItos de la OA en 

diferentes comportamientos complejos como en la danza de reclutamiento (Barron et al., 

2007) o la probabilidad de iniciar la actividad recolectora en abejas de colmena (Schultz y 

Robinson, 2001) fueヴoﾐ ヴealizados ofヴeIieﾐdo soluIióﾐ de OA cercana a 0,01M ad-libitum 

deﾐtヴo de la Iolﾏeﾐa poヴ IeヴIa de ヴ días ふ“hultz ┞ RoHiﾐsoﾐ ヲヰヰヲ, Baヴヴoﾐ et al ヲヰヰΑぶ. Bieﾐ 

podヴía seヴ ケue al iﾐgeヴiヴ sólo ヱΓµg de OA los niveles de esta amina en el cerebro de las abejas 

M. scutellaris no aumentara significativamente como para permitir cambios notorios en un 

comportamiento complejo como es el condicionamiento diferencial. Los umbrales de 

ヴespuesta al azúIaヴ eﾐ IaﾏHio puedeﾐ estaヴ ﾏodulados poヴ gaﾐglios peヴifYヴiIos doﾐde es 

posible que los niveles de OA fueran mayores ケue la IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ ケue efeIti┗aﾏeﾐte llegó al 



84 

 

cerebro (Barron et al., 2007). Por todo lo expuesto el tema de la cantidad de OA necesaria para 

generar este tipo de modificaciones en comportamientos complejos pareciera no estar tan 

claro ni siケuieヴa eﾐ las aHejas ﾏelífeヴas.  

 Otro factor a tener en cuenta es el tieﾏpo eﾐtヴe la adﾏiﾐistヴaIióﾐ de la OA  y el protocolo de 

aprendizaje. “i Hieﾐ eﾐ las aHejas ﾏelífeヴas ンヰﾏiﾐ paヴeIe seヴ sufiIieﾐte paヴa pヴoduIiヴ IaﾏHios 

en los URA (Scheiner et al., 2002), como hemos mencionado anteriormente, los aumentos del 

nivel de OA en el cerebro se dieron luego de alimentar a las abejas con soluciones de OA 

duヴaﾐte ┗aヴios días ふBaヴヴoﾐ et al., 2007). Con las hormigas por ejemplo, probablemente debido 

a ケue su tasa ﾏetaHóliIa es ﾏuIho ﾏeﾐoヴ ケue la de las aHejas (Blatt y Roces, 2001; Schilman y 

Roces, 2008), es necesario dejar pasar cerca de 3 horas para ver cambios en el 

Ioﾏpoヴtaﾏieﾐto luego de la iﾐgestión de soluIioﾐes Ioﾐ aﾏiﾐas HiogYnicas (Lic. Agustina 

Falibene, resultados no publicados).  

Si bien nuestros resultados no son concluyentes respecto al efecto de la OA como facilitadora 

del aprendizaje asociativo en las abejas M. scutellaris, la disﾏiﾐuIióﾐ de su URA ┞ la faIilitaIióﾐ 

de la ﾏeﾏoヴia de Ioヴto tYヴﾏiﾐo oHseヴ┗ada eﾐ la ヴeteﾐIióﾐ de lo apヴeﾐdido eﾐ el 

condicionamiento, sugieren dicho efecto. 
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PARTE II: Interacciones sociales eﾐ el Ioﾐte┝to de ヴeIoleIIióﾐ 
de recursos y reclutamiento en abejas nativas  
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CAPITULO IV: TヴaﾐsfeヴeﾐIia de iﾐfoヴﾏaIióﾐ olfativa eﾐ la aHeja  
Melipona quadrifasciata 

Eﾐ el pヴoIeso de apヴeﾐdizaje, la haHilidad de e┗oIaヴ iﾐfoヴﾏaIióﾐ eﾐ uﾐ Ioﾐte┝to difeヴeﾐte a 

aquel en el que fue adquirida es un atributo clave de la plasticidad del comportamiento animal 

(Rescorla et al., ヱΓΒヵぶ. Esta tヴaﾐsfeヴeﾐIia de iﾐfoヴﾏaIióﾐ peヴﾏite optiﾏizaヴ el uso de las 

ﾏeﾏoヴias alﾏaIeﾐadas haIiYﾐdolas ﾏeﾐos depeﾐdieﾐtes del Ioﾐte┝to eﾐ el ケue fueヴoﾐ 

adquiridas ┞ utilizaヴ la iﾐfoヴﾏaIióﾐ apヴeﾐdida eﾐ Iualケuieヴ ﾏoﾏeﾐto ┞ lugaヴ ケue fueヴa 

necesario. En el contexto de la  ヴeIoleIIióﾐ de recursos, la habilidad de transferir asociaciones 

relacionadas con el alimento resulta esencial para mejorar la eficiencia en un ambiente en 

constante cambio (Balsam, 1985). 

Eﾐ este ﾏaヴIo, los iﾐseItos soIiales haﾐ ヴesultado ﾏodelos suﾏaﾏeﾐte útiles, ┞a ケue es 

posible analizar su comportamiento en diferentes contextos controlados experimentalmente. 

Existen muchos ejemplos que demuestran que las experiencias olfativas adquiridas en un 

contexto social pueden afectar comportamientos individuales posteriores y viceversa (abejas 

ﾏelífeヴas: ┗oﾐ FヴisIh, 1967; Wenner et al., 1969; Gerber et al., 1996; Sandoz et al., 2000; 

Chaffiol et al., 2005; abejorros: Dornhaus y Chittka, 1999; hormigas: Roces, 1990; avispas: 

Jandt y Jeanne, 2005). Para poder hacer uso de los olores de la comida encontrados 

previamente duヴaﾐte la Húsケueda de aliﾏeﾐto, los iﾐdi┗iduos deHeﾐ eﾐ este Ioﾐte┝to e┗oIaヴ la 

informaIióﾐ olfati┗a adケuiヴida deﾐtヴo de la Ioloﾐia. Paヴa las aHejas las iﾐteヴaIIioﾐes soIiales 

eﾐtヴe Ioﾏpañeヴas deﾐtヴo del ﾐido soﾐ uﾐ aspeIto Ila┗e eﾐ la adケuisiIióﾐ de la iﾐfoヴﾏaIióﾐ 

asoIiada al aliﾏeﾐto. Este tipo de apヴeﾐdizaje ケue está iﾐflueﾐIiado poヴ uﾐ IoﾐspeIífiIo ha 

sido definido como aprendizaje social (Heyes, 1994), y ha sido descripto en varias especies de 

insectos (para un resumen ver Leadbeater y Chittka, ヲヰヰΑぶ. La iﾐfoヴﾏaIióﾐ soIial puede seヴ 

transmitida de forma inadvertida, en cuyo caso se habla de claves, o basada en 

Ioﾏpoヴtaﾏieﾐtos espeIífiIaﾏeﾐte ﾏoldeados poヴ seleIIióﾐ ﾐatuヴal paヴa tヴaﾐsﾏitiヴ 

iﾐfoヴﾏaIióﾐ, eﾐ Iu┞o Iaso haHlaﾏos de señales ふDaﾐIiﾐ et al., 2004). Las abejas puntualmente 

son capaces de establecer una amplia gama de asociaciones, simples y complejas, (Menzel, 

1999; Giurfa, ヲヰヰンぶ ┞ adeﾏás, ﾏuestヴaﾐ uﾐa gヴaﾐ haHilidad paヴa apヴeﾐdeヴ de IoﾐspeIífiIos 

(Leadbeater y Chittka,  2007). 

Eﾐ las aHejas ﾏelífeヴas ┗aヴios aspeItos ヴelaIioﾐados Ioﾐ el apヴeﾐdizaje soIial haﾐ sido 

estudiados utilizaﾐdo pヴotoIolos de IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto IlásiIo Ioﾐ el paヴadigﾏa REP ふFaヴiﾐa et 

al., 2005; Gil y De Marco, ヲヰヰヵ; Gヴüteヴ et al., 2006). Este protocolo permite un gran control 
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soHヴe los paヴáﾏetヴos del apヴeﾐdizaje. Coﾏo heﾏos deﾏostヴado eﾐ la pヴiﾏeヴa paヴte de esta 

tesis es posiHle utilizaヴ este pヴotoIolo Ioﾐ las aHejas siﾐ aguijóﾐ. Esto ﾐos peヴﾏite utilizaヴlo 

para evaluar si las abejas de la especie Melipona quadrifasciata son capaces de transferir 

asociaciones entre diferentes contextos. Particularmente nos interesó e┗aluaヴ la posiHilidad de 

la tヴaﾐsfeヴeﾐIia de iﾐfoヴﾏaIióﾐ desde el Ioﾐte┝to soIial al  iﾐdi┗idual. 

DeHido al aﾏplio espeItヴo de Ioﾏpoヴtaﾏieﾐtos de ヴeIoleIIióﾐ ┞ ヴeIlutaﾏieﾐto ケue pヴeseﾐtaﾐ 

las aHejas siﾐ aguijóﾐ, el uso ケue puedeﾐ haIeヴ de la iﾐfoヴﾏaIióﾐ olfati┗a taﾏHiYﾐ eﾐ ┗aヴiaHle. 

En general la estrategia de reclutamiento ﾏás Ioﾏúﾐﾏeﾐte utilizada paヴeIieヴa seヴ la de alerta 

de las Ioﾏpañeヴas deﾐtヴo del ﾐido poヴ ﾏo┗iﾏieﾐtos agitados ┞ pヴoduIIióﾐ de soﾐidos 

(Lindauer y Kerr, 1958; Hrncir et al., 2006b). Este tipo de estrategias o bien no presentan 

ﾐiﾐgúﾐ tipo de iﾐfoヴﾏaIióﾐ soHヴe la uHiIaIióﾐ de la fueﾐte e aliﾏeﾐto ふej.  Trigona iridipennis 

Liﾐdaueヴ  ヱΓヵヶぶ, o paヴeIieヴa ケue solo Ioﾐtieﾐeﾐ iﾐfoヴﾏaIióﾐ soHヴe la diヴeIIióﾐ eﾐ ケue se 

encuentra el alimento pero no lo distancia al mismo (ej. Melipona scutellaris y M. 

quadrifasciata Jarau et al., 2000; Plebeia tica Aguilar et al., 2005). En este marco las abejas 

alertadas salen de la colonia volando en busca del olor que la abeja reclutadora ha 

transportado a la colmena y aterrizan en cualquier fuente de alimento en su camino que 

comparta ese mismo olor (Jarau et al., 2000). Estos estudios comportamentales sin embargo 

ﾐo haﾐ aﾐalizado a ﾐi┗el iﾐdi┗idual la iﾐfoヴﾏaIióﾐ del oloヴ floヴal ケue las aHejas ヴeIlutadas 

lle┗aﾐ Ioﾐsigo eﾐ el ﾏoﾏeﾐto de la Húsケueda de la fueﾐte aliﾏeﾐtiIia iﾐfoヴﾏada, ﾐi el efeIto a 

nivel individual de las propias experiencias previas con alimento aromatizado.  

Nuestro objetivo ha sido evaluar si las abejas de la especie Melipona quadrifasciata son 

IapaIes de tヴasfeヴiヴ iﾐfoヴﾏaIióﾐ olfati┗a eﾐtヴe difeヴeﾐtes Ioﾐte┝tos ┞ aﾐalizaヴ si las 

e┝peヴieﾐIias pヴe┗ias Ioﾐ aliﾏeﾐto aヴoﾏatizado eﾐ la Iolﾏeﾐa puedeﾐ afeItaヴ el deseﾏpeño 

durante un condicionamiento de tipo olfativo. Puntualmente analizamos la influencia de una 

pre-estiﾏulaIióﾐ Ioﾐ aliﾏeﾐto aヴoﾏatizado ふヱぶ iﾐtヴoduIido aヴtifiIialﾏeﾐte deﾐtヴo la Iolﾏeﾐa ┞ 

ふヲぶ Iuaﾐdo el aliﾏeﾐto aヴoﾏatizado eヴa iﾐtヴoduIido poヴ Ioﾏpañeヴas de la Ioloﾐia. TaﾏHiYﾐ 

evaluamos la influencia del olor del alimento consumido 24horas antes de llevar a cabo el 

ensayo de aprendizaje. 
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Mateヴiales ┞ Métodos 

Los e┝peヴiﾏeﾐtos fueヴoﾐ ヴealizados eﾐ el Iaﾏpus de la Uﾐi┗eヴsidade de “?o Paulo, RiHeiヴ?o 

Pヴeto, Bヴasil, eﾐtヴe Agosto ┞ DiIieﾏHヴe del año ヲヰヰヵ ┞ eﾐtヴe Julio y Noviembre del 2006. 

Trabajamos con cuatro colonias de abejas de la especie Melipona quadrifasciata anthidioides. 

Estas Iolﾏeﾐas ┞a se haHíaﾐ estaHleIido eﾐ el ﾏelipoﾐaヴio poヴ lo ﾏeﾐos uﾐ año aﾐtes de 

comenzar con los experimentos. Cada Ioloﾐia IoﾐtaHa Ioﾐ uﾐa ヴeiﾐa, Iヴía ┞ ヴeservas de 

alimento. 

Series Experimentales 

Serie Experimental I: ofrecimiento de alimento aromatizado dentro de la colmena 

Nuestro primer objetivo fue estudiar la influencia de las experiencias olfativas previas en el 

deseﾏpeño de las abejas M. quadrifasiata en el condicionamiento diferencial utilizando el 

paradigma REP. En tres colmenas colocamos unos peケueños recipientes plástiIos (20ml 

aproximadamente) llenos Ioﾐ soluIióﾐ azuIaヴada 50%  p/p. Los recipientes eran recargados 

Iada ヲ días para asegurar un constante sumiﾐistヴo de soluIióﾐ azuIaヴada. Eﾐ uﾐa de las 

Ioloﾐias IoloIaﾏos soluIióﾐ siﾐ aヴoﾏatizaヴ (colmena CONTROL), en una segunda colonia 

IoloIaﾏos soluIióﾐ aヴoﾏatizada con Linalol (LIO) en uﾐa IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ de ヵヰµl por litro de 

soluIióﾐ azuIaヴada ふIolﾏeﾐa LIOぶ ┞ eﾐ la teヴIeヴa la soluIióﾐ estaHa aヴoﾏatizada Ioﾐ 

feﾐilaIetaldehído ふFENぶ eﾐ la ﾏisﾏa IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ ふIolﾏeﾐa FENぶ. La IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ de olor 

puro utilizada es la ﾏínima capaz de evocar una respuesta comportamental en las abejas 

ﾏelífeヴas (Gil y De Marco 2005). El alimento fue colocado en las colmenas ヲ días antes de 

comenzar con el experimento para permitir que la ﾏa┞oヴía de las aHejas pudieran entrar en 

contacto con el olor ya fuera por ingestióﾐ diヴeIta de la soluIióﾐ o poヴ su distヴiHuIióﾐ eﾐtヴe 

Ioﾏpañeヴas poヴ tヴofala┝ia. Cada día  IaptuヴáHaﾏos uﾐ peケueño gヴupo de iﾐdi┗iduos de Iada 

uﾐa de las Iolﾏeﾐas a la salida de las ﾏisﾏas utilizaﾐdo tuHos de eﾐsa┞o de plástiIo. Eﾐ estos 

tuHos IoloIáHaﾏos a las aHejas duヴaﾐte ヴヰ ﾏiﾐutos eﾐ uﾐa iﾐIuHadora ふヲΒ°C, ヶヰ% humedad 

relativa y en oscuridad). Acto seguido encepamos a los individuos del mismo modo ya 

desIヴipto eﾐ la seIIióﾐ de ﾏateヴiales ┞ ﾏYtodos geﾐeヴales. Una vez que las abejas 

recuperaban la movilidad de la cabeza y las piezas bucales se las alimentaba con soluIión 

azucarada 50% . Paヴa ello IoﾐtaItáHaﾏos sus aﾐteﾐas Ioﾐ uﾐ palillo eﾏHeHido eﾐ la soluIióﾐ 

azuIaヴada ┞ Iuaﾐdo e┝teﾐdíaﾐ la pヴoHósIide les peヴﾏitíaﾏos  libar por aproximadamente 2 

segundos. A IoﾐtiﾐuaIióﾐ ┗ol┗íaﾏos a IoloIaヴ a los individuos en la incubadora por lo menos 

poヴ ヲ hoヴas ﾏás, hasta que presentaran la REP. Las abejas encepadas de cada colonia fueron 
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sepaヴadas eﾐ dos gヴupos ┞ soﾏetidas a uﾐ pヴotoIolo estáﾐdaヴ de condicionamiento diferencial 

en el paradigma REP: un grupo reIiHió LIO Ioﾏo el EC+ y FEN como EC- (LIO+) y el otro grupo a 

la inversa (FEN+). La toﾏa de datos de esta seヴie duヴo apヴo┝iﾏadaﾏeﾐte ヲヰ días. 

Serie Experimental II: transferencia de alimento aromatizado durante el reclutamiento 

En la serie experimental I las abejas entraban en contacto con uno de los olores utilizados 

posteriormente en el condicionamiento diferencial por medio de un alimentador ubicado 

dentro de la colmena. A IoﾐtiﾐuaIióﾐ quisimos evaluar el efecto del contacto con alimento 

aromatizado en el marco del reclutamiento, es decir mediante las interacciones sociales que 

ocurren dentro de la colmena cuando un individuo retorna a la colmena luego de encontrar 

una fuente productiva.  Para ello entrenamos 3-4 abejas a ヴeIoleItaヴ  soluIión azucarada 50%  

p/p sin aromatizar de un alimentador ad-libitum situado a unos 20 m de distancia de las 

colmenas. Estas abejas recolectoras eran marcadas con un punto de piﾐtuヴa aIヴíliIa eﾐ el tórax 

(Figura 4.1). Una vez que las recolectoras estaban volando regularmente entre la colmena y el 

alimentador reemplazamos el alimentador de entrenamiento por otro conteniendo diferentes 

tipos de soluIióﾐ azuIaヴada. EstaHleIiﾏos tヴes gヴupos e┝peヴiﾏeﾐtales: eﾐ un caso colocamos 

soluIióﾐ azuIaヴada ヵヰ% p/p siﾐ aヴoﾏatizaヴ y en otros dos Iasos IoloIaﾏos soluIióﾐ azuIaヴada 

aromatizada con alguno de los olores puros florales, LIO o FEN (ambos en concentraciones 50 

µl poヴ litヴo de soluIióﾐ azuIaヴadaぶ. Las abejas reclutadas, es decir aquellas que llegaban al 

alimentador que no teﾐíaﾐ la ﾏaヴIa de Ioloヴ eﾐ el tórax, eran Iaptuヴadas Ioﾐ tuHos plástiIos 

en el instante en que aterrizaban en el alimentador, antes de ケue tu┗ieヴaﾐ ﾐiﾐgúﾐ IoﾐtaIto 

con a soluIión azucarada. Si alguna abeja llegaba ingeヴiヴ de esa soluIióﾐ eヴa desIartada de 

aﾐálisis. De este ﾏodo ﾐos aseguヴáHaﾏos ケue Iualケuieヴ contacto que pudieran haber tenido 

las abejas reclutadas Ioﾐ el oloヴ deHía haber ocurrido dentro de la Iolﾏeﾐa ┞ poヴ iﾐteヴaIIióﾐ 

Ioﾐ las Ioﾏpañeヴas ケue estaHaﾐ efeIti┗aﾏeﾐte recolectando alimento. Si bien no realizamos 

observaciones directas dentro de la colmena, la iﾐteヴaIIióﾐ ﾏás plausible entre ellas eran los 

IoﾐtaItos tヴofaláItiIos Ioﾐ la recolectora activa (Hrncir et al., 2000; Farina et al., 2005, 2007; 

Gil y De Marco, 2005). La captura de las abejas reclutadas duraba 45 minutos. Estos individuos 

contenidos en los tubos de captura eran colocados en la incubadora durante 15 minutos. A 

IoﾐtiﾐuaIióﾐ eヴaﾐ encepadas y colocadas nuevamente en la incubadora por lo menos por 90 

minutos, hasta que mostraran uﾐa Ilaヴa REP al IoﾐtaItaヴ sus aﾐteﾐas Ioﾐ soluIióﾐ azuIaヴada. 

Las abejas ケue haHíaﾐ sido ヴeIlutadas a la soluIióﾐ siﾐ aヴoﾏatizaヴ fueron divididas en dos 

grupos y sometidas a un condicionamiento diferencial REP: un grupo con LIO+ y el otro con 

FEN+. Las abejas reclutadas a la soluIióﾐ aヴoﾏatizada con LIO fueron sometidas a un 
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condicionamiento diferencial LIO+, mientras que las reclutadas a la soluIióﾐ aヴoﾏatizada Ioﾐ 

FEN a un condicionamiento FEN+. Para llegar a uﾐ ﾐúmero suficiente de abejas en cada grupo 

experimental repetimos el experimento con cada una de las situaciones (sin olor, LIO y FEN) 

durante 4-ヵ días. Para evitar ケue los iﾐdi┗iduos fueヴaﾐ e┗aluados ﾏás de uﾐa ┗ez al final del 

condicionamiento ﾏaヴIáHaﾏos a las aHejas Ioﾐ piﾐtuヴa aIヴíliIa eﾐ el tóヴa┝ ┞ e┗itáHaﾏos ┗ol┗eヴ 

a  utilizarlas en los experimentos subsiguientes. 

  

 

Figura 4.1: Abejas Melipona quadrifasciata 

iﾐgiヴieﾐdo soluIióﾐ azuIaヴada de uﾐ aliﾏeﾐtadoヴ ad-

liHituﾏ. Las ﾏaヴIas de piﾐtuヴa aIヴíliIa eﾐ el tóヴa┝ ﾐos 
peヴﾏitíaﾐ identificarlas como recolectoras y 

diferenciarlas de aquellas abejas que llegaban al 

aliﾏeﾐtadoヴ siﾐ estaヴ ﾏaヴIadas ┞ haHíaﾐ sido 
reclutadas a la fuente de alimento.   

Serie E┝periﾏeﾐtal III: CoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto IlásiIo 24 horas después de reIoleItar soluIióﾐ 

aromatizada 

En esta serie experimental nuestro objetivo fue evaluar si las abejas M. quadrifasciata poseen 

memoヴia de laヴgo tYヴﾏiﾐo ケue duヴe poヴ lo ﾏeﾐos ヲヴ hoヴas. Paヴa ello IoloIaﾏos un alimentador 

ad libitum Ioﾐ soluIióﾐ azuIaヴada ヵヰ% p/p sin aromatizar en el centro del meliponario y 

dejamos que abejas de diferentes colmenas se alimentaran libremente. Una vez que haHía un 

gヴupo estaHle de aHejas ケue iHaﾐ ┞ ┗ol┗íaﾐ del aliﾏeﾐtadoヴ a las Iolﾏeﾐas reemplazamos el 

alimentador por otro alimentador similar con soluIióﾐ azuIaヴada 50%  p/p aromatizada. 

EstaHleIiﾏos dos gヴupos: eﾐ uﾐa situaIióﾐ la soluIióﾐ azucarada estaba aromatizada con LIO 50 

µl/l y otro con FEN 50 µl/l. Todas las abejas que iﾐgeヴíaﾐ soluIióﾐ aヴoﾏatizada eran marcadas 

con un punto de piﾐtuヴa aIヴíliIa eﾐ el tóヴa┝. Pヴeteヴﾏitíaﾏos ケue se aliﾏeﾐtaヴaﾐ liHヴeﾏeﾐte de 

esta soluIióﾐ durante una hora. 24 horas despuYs IoloIáHaﾏos un alimentador Ioﾐ soluIióﾐ siﾐ 

aromatizar en el mismo lugar del día aﾐteヴioヴ. Todas las abejas marcadas que llegaban eran  

capturadas en cuanto aterrizaban en el alimentador. La captura duraba 45 minutos. Las abejas 

capturadas en los tubos plástiIos eran colocadas en la incubadora por 15 minutos. A 
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IoﾐtiﾐuaIióﾐ las eﾐIepáHaﾏos ┞ ┗ol┗íaﾏos a uHiIaヴlas eﾐ la incubadora por lo menos por 

90minutos. Las aHejas ケue haHíaﾐ iﾐgeヴido soluIióﾐ aヴoﾏatizada Ioﾐ LIO el día aﾐteヴioヴ eran 

sometidas a un condicionamiento diferencial LIO+ y para las ケue haHíaﾐ ヴeIoleItado soluIión 

aromatizada con FEN llevamos a cabo un condicionamiento diferencial FEN+. 

Aﾐálisis estadístiIo 

Para comparar las proporciones de respuesta espoﾐtáﾐea a la pヴiﾏeヴa pヴeseﾐtaIióﾐ de los 

olores realizamos una pヴueHa de G Ioﾐ IoﾏpaヴaIioﾐes ﾏúltiples teﾐieﾐdo eﾐ Iueﾐta la 

IoヴヴeIIióﾐ de Duﾐﾐ-Sidak segúﾐ el ﾐúﾏeヴo de contrastes (Sokal y Rohlf, 1995).  

El deseﾏpeño duヴaﾐte el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto fue aﾐalizado calculando el ID para cada individuo 

en cada uno de los ensayos y los comparamos por medio de una prueba de ANOVA dos factores. 

Eﾐ Iada seヴie aﾐalizaﾏos las Iuヴ┗as de adケuisiIióﾐ paヴa Iada uﾐo de los oloヴes utilizados Ioﾏo 

EC+. Uno de los factores evaluados fueron los sucesivos ensayos de condicionamiento (factor 

ENSAYO: 5 niveles de medidas repetidasぶ. El seguﾐdo faItoヴ ┗aヴió depeﾐdieﾐdo de la seヴie 

experimental. En la serie I el segundo factor fue el tratamiento de la colmena  (Factor 

TRATAMIENTO: 3 niveles: colmena CONTROL, colmena FEN y colmena LIO). Los datos de las 

seヴies II ┞ III fueヴoﾐ aﾐalizados de foヴﾏa Ioﾐjuﾐta. Eﾐ esta situaIióﾐ el seguﾐdo faItoヴ aﾐalizado 

fue la e┝peヴieﾐIia olfati┗a pヴe┗ia de los iﾐdi┗iduos, es deIiヴ,  si haHíaﾐ sido reclutadas a una 

soluIióﾐ siﾐ oloヴ, ヴeIlutadas a uﾐa soluIióﾐ Ioﾐ oloヴ o si haHíaﾐ iﾐgeヴido soluIióﾐ aヴoﾏatizada ヲヴ 

horas antes del condicionamiento (factor EXPERIENCIA: 3 niveles: reclutadas SIN OLOR, 

reclutadas CON OLOR e ingesta 24hs antes). En los casos en que detectamos diferencias 

significativas en los factores principales llevamos a cabo comparaciones post hoI de “IheffY. En 

los Iasos eﾐ ケue e┝istíaﾐ difeヴeﾐIias sigﾐifiIati┗as eﾐ el tYヴﾏiﾐo de la iﾐteヴaIIióﾐ entre ambos 

factores analizamos los efectos simples utilizando el error correspondiente y posteriormente 

comparaciones con el control utilizando la prueba de Tukey. 

 Eﾐ el peヴiodo de e┗aluaIióﾐ Ioﾏpaヴaﾏos eﾐ Iada uﾐo de los gヴupos la pヴopoヴIióﾐ de 

respuestas al olor que funciono como EC+ durante el condicionamiento vs. la pヴopoヴIióﾐ de 

respuestas al EC- utilizando la Prueba exacta de Fisher (Sokal y Rohlf, 1995). Adeﾏás 

Ioﾏpaヴaﾏos la pヴopoヴIióﾐ de ヴespuestas a Iada uﾐo de los oloヴes utilizados Ioﾏo EC+ de Iada 

una de las colmenas por medio de una pヴueHa de G. Coﾏo los datos de la e┗aluaIióﾐ ┞a haHíaﾐ 

sido utilizados paヴa el aﾐálisis Ioﾐ la pヴueHa e┝aIta de FisIheヴ ﾏodifiIaﾏos la sigﾐifiIaﾐIia de la 

pヴueHa de G a α´= ヰ,025.  
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Resultados 

Serie Experimental I: ofrecimiento de alimento aromatizado dentro de la colmena 

Nuestro objetivo en esta serie experimental fue evaluar si el contacto con alimento aromatizado 

dentro de la colmena modificaba  el deseﾏpeño de las aHejas M. quadrifasciata en una tarea de 

aprendizaje asociativo. Durante el condicionamiento diferencial, la primera vez que se presenta 

a las abejas con un olor y estas ヴespoﾐdeﾐ e┝teﾐdieﾐdo la pヴoHósIide se Ioﾐsideヴa Ioﾏo su 

respuesta espontanea (RE). Esta respuesta puede estar influenciada por experiencias olfativas 

previas (Gerber et al., 1996; Farina et al., ヲヰヰヵぶ. Coﾏpaヴaﾏos la pヴopoヴIióﾐ de RE a Iada uﾐo de 

los olores de las abejas de las tres colmenas. La RE a LIO fue mayor para las abejas de la colmena 

tratada con LIO que para las abejas de la colmena control (Prueba de G: Gh= 19, p<0,05, gl= 203; 

IoﾏpaヴaIioﾐes ﾏúltiples ふα´= 0,025): colmena CONTROL vs. Colmena LIO: Gh= 15,39, p<0,025; 

colmena CONTROL vs. Colmena FEN: Gh= 1,01, p=0,31; Figura 4.2, panel izquierdo). Al comparar 

la RE a FEN observamos que las abejas de aﾏHas Iolﾏeﾐas estiﾏuladas Ioﾐ soluIióﾐ 

aromatizada presentan mayor RE al FEN que las abejas de la colmena control (Prueba de G: Gh= 

8,31; p<0,05; gl=201; IoﾏpaヴaIioﾐes ﾏúltiples ふα´=ヰ,025): colmena CONTROL vs. Colmena LIO: 

Gh=6,87;  p<0,025; colmena CONTROL vs. Colmena FEN: Gh=6,87; p<0,025). Todas aquellas 

aHejas ケue ヴespoﾐdíaﾐ espoﾐtáﾐeaﾏeﾐte a alguno de los olores no continuaban con el 

condicionamiento diferencial.  “i Hieﾐ la pヴopoヴIióﾐ de RE a los difeヴeﾐtes oloヴes ┞a es uﾐa 

medida del efecto de las experiencias olfativas previas, realizamos el condicionamiento 

diferencial a fin de evaluar si estas e┝peヴieﾐIias olfati┗as podíaﾐ taﾏHiYﾐ ﾏodifiIaヴ la diﾐáﾏiIa 

de adケuisiIióﾐ duヴaﾐte el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto.  

Paヴa aﾐalizaヴ la iﾐflueﾐIia del IoﾐtaIto Ioﾐ soluIióﾐ aヴoﾏatizada deﾐtヴo de la Iolﾏeﾐa 

analizamos la diﾐáﾏiIa de adケuisiIióﾐ de cada uno de los olores como EC+ de las abejas de las 

tres colmenas. Cuando el olor recompensado fue FEN (Figura 4.2 paﾐel Ieﾐtヴalぶ el aﾐálisis de 

varianzas ヴe┗eló difeヴeﾐIias sigﾐifiIati┗as paヴa todas las fueﾐtes de ┗aヴiaIióﾐ: e┝istía un efecto 

de los sucesivos ensayos de condicionamiento (factor ENSAYO: F=25,41, gl=4, p<0,001), un 

efeIto de la estiﾏulaIióﾐ olfati┗a ふfactor TRATAMIENTO: F=7,6; gl=2, p<0,001ぶ ┞ uﾐa iﾐteヴaIIión 

de de ambos factores (INTERACCIÓN: F=ヲ,ヵΒ, p< 0,01). Paヴa deseﾐtヴañaヴ Iuales eヴaﾐ las 

diferencias significativas lle┗aﾏos a IaHo uﾐ aﾐálisis de efeItos siﾏples Ioﾐ IoﾏpaヴaIioﾐes post-

hoc con la prueba de Tuckey. Este aﾐálisis ヴe┗eló lo siguieﾐte: (1) en el segundo ensayo de 

condicionamiento (E2) los individuos de la colmena FEN mostraron  mayores niveles de 

disIヴiﾏiﾐaIióﾐ que las abejas de la colmena LIO; (2) en el tercer, cuarto y quinto ensayo (E3, E4, 
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E5) las abejas de la colmena FEN mostraron mayores niveles de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ ケue las de la 

colmena CONTROL y que las de la colmena LIO. Estos resultados demuestran que cuando las 

abejas haHíaﾐ teﾐido  IoﾐtaIto pヴe┗io Ioﾐ uﾐa soluIióﾐ aヴoﾏatizada Ioﾐ FEN deﾐtヴo de la 

colmena alIaﾐzaヴoﾐ al fiﾐal del pヴotoIolo ﾏa┞oヴes ﾐi┗eles de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ ケue aケuellas aHejas 

ケue estu┗ieヴoﾐ eﾐ IoﾐtaIto Ioﾐ soluIióﾐ sin aromatizar o aromatizado con un olor diferente (LIO 

en este caso). 

En lo que respecta los condicionamientos LIO+ (Figura 4.2, panel derecho) observamos un efecto 

de los sucesivos ensayos de condicionamiento (factor ENSAYO: F =35,74; gl=4, p<0,001). Sin 

embaヴgo si Hieﾐ ha┞ uﾐa teﾐdeﾐIia de ﾏa┞oヴ disIヴiﾏiﾐaIióﾐ de los iﾐdi┗iduos ケue haHíaﾐ teﾐido 

contacto con las soluciones aromatizadas, no observamos diferencias significativas entre los 

tratamientos (factor TRATAMIENTO: F=2,58; gl=2; p=0,08).   

Una vez terminado el condicionamiento de las abejas dejamos pasar 15 minutos y evaluamos la 

ヴespuesta a la pヴeseﾐtaIióﾐ ﾐo ヴeIoﾏpeﾐsada de los oloヴes ふe┗aluaIióﾐぶ. Observamos que en 

cada uno de los grupos la pヴopoヴIióﾐ de ヴespuestas al oloヴ utilizado Ioﾏo EC+ fue ﾏa┞oヴ que al 

olor no recompensado durante el condicionamiento (EC-) (Prueba exacta de Fisher: Colmena 

CONTROL-FEN+: p < 0,01; Colmena CONTROL-LIO+:  p < 0,025; Colmena FEN-FEN+ : p < 0,01; 

Colmena FEN-LIO+: p < 0,01; Colmena LIO-FEN+:  p <0,01; Colmena LIO-LIO+: p < 0,01). AL 

comparar los niveles de respuesta al FEN en esta etapa entre las tres colmenas no observamos 

diferencias significativas entre ellas (PヴueHa de G ふα´= ヰ,025): Gh = 4,94;  p= 0,08;  N =100; Figura 

4.2, panel central, barras negras). TampoIo la pヴopoヴIióﾐ de ヴespuesta al LIO ﾏostヴó difeヴeﾐIias 

entre colmenas (PヴueHa de G ふα´= ヰ,025): Gh= 5,22; p= 0,07; N= 103; Figura 4.2, panel derecho, 

barras blancas). La ヴeteﾐIióﾐ de la iﾐfoヴﾏaIióﾐ adケuiヴida duヴaﾐte el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto paヴeIe 

ser independiente de los niveles alcanzados durante el protocolo de aprendizaje.  
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Figura 4.2: PoヴIeﾐtaje de aHejas ケue e┝teﾐdieヴoﾐ su pヴoHósIide ふ%REPぶ duヴaﾐte el e┝peヴiﾏeﾐto de IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto 
difeヴeﾐIial REP eﾐ la pヴiﾏeヴa pヴeseﾐtaIióﾐ de los oloヴes ふRespuesta Espoﾐtaﾐea, paﾐel izケuieヴdoぶ, duヴaﾐte los IiﾐIo 
ensayos de condicionamiento (Condicionaﾏieﾐtoぶ, ┞ duヴaﾐte el peヴiodo de e┗aluaIióﾐ ヱヵ ﾏiﾐutos despuYs del 
IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto ふE┗aluaIióﾐぶ: ふaぶ COLMENA CONTROL: uﾐ aliﾏeﾐtadoヴ eﾐ la Iolﾏeﾐa ofヴeIía soluIióﾐ azuIaヴada siﾐ 
aromatizar; (b) COLMENA TRATADA CON FEN: uﾐ aliﾏeﾐtadoヴ eﾐ la Iolﾏeﾐa ofヴeIía soluIióﾐ azuIaヴada aヴoﾏatizada 
con FEN; (c) COLMENA TRATADA CON LIO: uﾐ aliﾏeﾐtadoヴ eﾐ la Iolﾏeﾐa ofヴeIía soluIióﾐ azuIaヴada aヴoﾏatizada Ioﾐ 
LIO. Los asteriscos indican diferencias significativas en la prueba exacta de Fisher (** p<0,01, * p<0,05, ver Resultados 

para mas detalles) 
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Serie Experimental II: transferencia de alimento aromatizado durante el reclutamiento 

Durante el reclutamiento de las abejas M. quadrifasciata oIuヴヴeﾐ IoﾐtaItos tヴofaláItiIos eﾐ los 

que la abeja recolectora transfiere parte del aliﾏeﾐto a sus Ioﾏpañeヴas deﾐtヴo de la Iolﾏeﾐa 

(Hrncir et al., 2000). Nuestro objetivo en esta serie experimental fue evaluar si las abejas que 

reciben alimento aromatizado durante el reclutamiento son capaces de aprender el olor del 

alimento recibido y evoIaヴ esa iﾐfoヴﾏaIióﾐ eﾐ el paヴadigﾏa de apヴeﾐdizaje REP. 

Entrenamos a un peケueño grupo de abejas a recolectar alimento de un alimentador artificial 

ケue ofヴeIía soluIióﾐ azuIaヴada siﾐ aヴoﾏatizaヴ o soluIióﾐ aヴoﾏatizada. A medida que llegaban al 

alimentador las Ioﾏpañeヴas ヴeIlutadas las IaptuヴáHaﾏos ┞ las soﾏetíaﾏos a uﾐ 

condicionamiento diferencial REP. Taﾐto las aHejas ヴeIlutadas a uﾐa soluIióﾐ azuIaヴada siﾐ 

aヴoﾏatizaヴ, Ioﾏo aケuellas ヴeIlutadas a uﾐa soluIióﾐ aヴoﾏatizada ﾏostヴaヴoﾐ ﾐi┗eles de RE ﾏu┞ 

bajos, que ﾐo ﾐos peヴﾏitieヴoﾐ ヴealizaヴ ﾐiﾐgúﾐ aﾐálisis estadístiIo (figura 4.3, panel derecho). 

A fiﾐ de e┗aluaヴ si las e┝peヴieﾐIias Ioﾐ aliﾏeﾐto aヴoﾏatizado duヴaﾐte el ヴeIlutaﾏieﾐto podíaﾐ 

ﾏodifiIaヴ la diﾐáﾏiIa de apヴeﾐdizaje lle┗aﾏos a IaHo el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto diferencial. 

Coﾏeﾐzaﾏos aﾐalizaﾐdo el deseﾏpeño eﾐ el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto FEN+ de iﾐdi┗iduos ヴeIlutados  a 

uﾐa soluIióﾐ siﾐ aヴoﾏatizaヴ ┞ de iﾐdi┗iduos ケue haHíaﾐ sido ヴeIlutados a uﾐa soluIióﾐ 

aromatizada con FEN (figura  4.3 a y b, panel izquierdoぶ. Eﾐ el aﾐálisis de ANOVA observamos un 

efeIto de la iﾐteヴaIIióﾐ eﾐtヴe la disIヴiﾏiﾐaIióﾐ eﾐ los suIesi┗os eﾐsa┞os del IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto ┞ 

la experiencia previa de los individuos (ANOVA de dos factores. Factor ENSAYO: F = 51,8; gl=4, 

p<0,001; factor EXPERIENCIA: F=9,41; gl=2, p< 0,001, INTERACCION entre ambos factores: 

F=4,93, gl=8, p< 0,001). El aﾐálisis de la iﾐteヴaIIióﾐ poヴ ﾏedio de pヴueHas de efeItos siﾏples ┞ 

de las correspondientes comparaciones de Tuckey  ﾐos peヴﾏitió oHseヴ┗aヴ ケue eﾐ el seguﾐdo, 

tercer y cuarto eﾐsa┞o de IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto ふEヲ, Eン ┞ Eヴぶ, las aHejas ヴeIlutadas a uﾐa soluIióﾐ 

aヴoﾏatizada Ioﾐ FEN ﾏostヴaHaﾐ ﾏa┞oヴ disIヴiﾏiﾐaIióﾐ del FEN Ioﾏo EC+. “iﾐ eﾏHaヴgo eﾐ el 

ケuiﾐto ふúltiﾏoぶ eﾐsa┞o esas difeヴeﾐIias desapaヴeIíaﾐ. Esto iﾐdiIaヴía ケue auﾐケue las aHejas 

ヴeIlutadas a uﾐa soluIióﾐ Ioﾐ FEN alIaﾐzaﾐ los ﾏisﾏos ﾐi┗eles de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ ケue sus 

Ioﾏpañeヴas ヴeIlutadas a uﾐa soluIióﾐ siﾐ aヴoﾏatizaヴ, apヴeﾐdeﾐ ﾏás ヴápidaﾏeﾐte a disIヴiﾏiﾐaヴ 

a FEN Ioﾏo el oloヴ ヴeIoﾏpeﾐsado. Eﾐ la situaIióﾐ eﾐ ケue las aHejas eヴaﾐ ヴeIlutada a una 

soluIióﾐ aヴoﾏatizada Ioﾐ LIO, oHseヴ┗aﾏos ケue la disIヴiﾏiﾐaIióﾐ eﾐ uﾐ IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto 

difeヴeﾐIial LIO+ eヴa ﾏa┞oヴ ケue el de los iﾐdi┗iduos ヴeIlutados a uﾐa soluIióﾐ siﾐ aヴoﾏatizaヴ todo 

a lo largo del condicionamiento (ANOVA de dos factores. Factor ENSAYO: F = 27,5; gl=4; 

p<ヰ,ヰヰヱ; faItoヴ EXPERIENCIA: F=Β,ヶΓ; gl=ヲ, p<ヰ,ヰヰヱ; IoﾏpaヴaIióﾐ post-Hoc con la prueba de 
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Tuckey p<0,05). Estos resultados indican que el contacto con alimento aromatizado con LIO 

ヴeIiHido de las Ioﾏpañeヴas duヴaﾐte el ヴeIlutaﾏieﾐto a┞udó a las abejas a resolver la tarea de 

disIヴiﾏiﾐaIióﾐ eﾐ uﾐ IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto difeヴeﾐIial ﾏejoヴ ケue aケuellas aHejas ケue IaヴeIían de 

esta experiencia previa.  

 

Figura 4.3: PoヴIeﾐtaje de aHejas ケue e┝teﾐdieヴoﾐ su pヴoHósIide ふ%REPぶ duヴaﾐte el e┝peヴiﾏeﾐto de condicionamiento 

difeヴeﾐIial REP eﾐ la pヴiﾏeヴa pヴeseﾐtaIióﾐ de los oloヴes ふRespuesta Espoﾐtaﾐea, paﾐel izケuieヴdoぶ, duヴaﾐte los IiﾐIo 
eﾐsa┞os de IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto ふCoﾐdiIioﾐaﾏieﾐtoぶ, ┞ duヴaﾐte el peヴiodo de e┗aluaIióﾐ ヱヵ ﾏiﾐutos despuYs del 
condicionamieﾐto ふE┗aluaIióﾐぶ: ふaぶ CONTROL FEN Y CONTROL LIO: disIヴiﾏiﾐaIióﾐ de aHejas ケue haHíaﾐ sido 
ヴeIlutadas a uﾐa soluIióﾐ siﾐ aヴoﾏatizaヴ. (b) SOLUCION-FEN RECLUTADAS y SOLUCION-LIO RECLUTADAS: 

disIヴiﾏiﾐaIióﾐ de aHejas ケue haHíaﾐ sido ヴeIlutadas a soluIioﾐes aヴoﾏatizadas Ioﾐ FEN ┞ LIO ヴespeIti┗aﾏeﾐte (c) 

SOLUCION-FEN y SOLUCION-LIO (RECOLECTORAS 24 HS DESPUES): disIヴiﾏiﾐaIióﾐ de aHejas ヴeIoleItoヴas ケue haHíaﾐ 
iﾐgeヴido soluIióﾐ aヴoﾏatizada Ioﾐ FEN ┞ LIO ヴespeIti┗aﾏeﾐte ヲヴ hoヴas aﾐtes de lle┗aヴ a IaHo el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto 
diferencial. Los asteriscos indican diferencias significativas en la prueba exacta de Fisher (* p<0,05, ver Resultados 

para mas detalles) 
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Duヴaﾐte la etapa de e┗aluaIióﾐ, eﾐ la ケue la pヴeseﾐtaIióﾐ de los oloヴes ﾐo estaHa asoIiada a 

recompensa, los iﾐdi┗iduos ケue haHíaﾐ sido soﾏetido s auﾐ IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto FEN+ ﾏostヴaヴoﾐ 

mayor pヴopoヴIióﾐ de respuestas al oloヴ ケue haHía sido ヴeIoﾏpeﾐsado durante el 

condicionamiento pero no fue el caso de los individuos que tuvieron un condicionamiento LIO+ 

(Prueba exacta de Fischer: Control FEN: p<0,01; Control LIO: p< 0,05; soluIióﾐ-FEN reclutadas:  

p< 0,01; soluIióﾐ-LIO reclutadas: P < 0,01). Al compaヴaヴ la pヴopoヴIióﾐ de ヴespuestas eﾐ la 

e┗aluaIióﾐ eﾐtヴe los gヴupos pヴe-estimulados con sus respectivos grupos control no encontramos 

diferencias significativas (PヴueHa de G ふα´= ヰ,025ぶ: Coﾐtヴol FEN ┗s. “oluIióﾐ-FEN reclutadas: Gh= 

3,33; p=0,07, N= 60; Contヴol LIO ┗s. “oluIióﾐ-LIO reclutadas: Gh= 0,01; p=0,93; N=80).  

Serie E┝periﾏeﾐtal III: CoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto IlásiIo 24 horas después de reIoleItar soluIióﾐ 

aromatizada 

Con el objetivo de aﾐalizaヴ si la asoIiaIióﾐ eﾐtヴe el oloヴ ┞ la ヴecompensa genera memoria de 

laヴgo tYヴﾏiﾐo aﾐalizaﾏos el deseﾏpeño de aHejas ケue haHíaﾐ sido aliﾏeﾐtadas Ioﾐ soluIióﾐ 

azucarada aromatizada 24hs antes del condicionamiento. Al presentar los olores en el 

IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto poヴ pヴiﾏeヴa ┗ez, aケuel ケue haHíaﾐ ingerido el día aﾐteヴioヴ ┞ otヴo ﾐo┗edoso, la 

pヴopoヴIióﾐ de RE a aﾏHos fue ﾏu┞ Haja, e iﾐIluso eﾐ el Iaso eﾐ ケue haHíaﾐ iﾐgeヴido soluIióﾐ 

aヴoﾏatizada Ioﾐ LIO taﾏHiYﾐ Hastaﾐte iﾐdisIヴiﾏiﾐada ふla ﾏa┞oヴía de las abejas que 

respondieron lo hicieron a ambos olores).  Durante el condicionamiento diferencial, del mismo 

modo que observamos paヴa las aHejas ヴeIlutadas a uﾐa soluIióﾐ aヴoﾏatizada, los iﾐdi┗iduos ケue 

haHíaﾐ iﾐgeヴido soluIióﾐ aヴoﾏatizada ヲヴ hヴs aﾐtes pヴeseﾐtaヴoﾐ ﾐi┗eles de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ  

mayores que las abejas que no haHíaﾐ teﾐido IoﾐtaIto pヴe┗io Ioﾐ el oloヴ ふFigura 4.3, paneles a y 

c). En el condicionamiento FEN+, las aHejas ケue haHíaﾐ ヴeIoleItado soluIión aromatizada con 

FEN ヲヴ hoヴas aﾐtes ﾏostヴaヴoﾐ ﾏa┞oヴes íﾐdiIes de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ eﾐ el seguﾐdo ┞ teヴIeヴ eﾐsa┞os 

del condicionamiento (E2 y E3) que las abejas del grupo control (ANOVA de dos factores. Factor 

ENSAYO: F= 51,8; gl=4, p<0,001; factor EXPERIENCIA: F=9,41; gl=2, p< 0,001, INTERACCION entre 

ambos factores: F=4,93,  gl=8,  p<ヰ,ヰヰヱ. Aﾐálisis de la iﾐteヴaIIióﾐ por medio de pruebas de 

efectos simples y las correspondientes comparaciones con el control con la prueba de Tuckey). 

En el caso en que LIO era el  EC+ las abejas ケue haHíaﾐ ヴeIoleItado soluIióﾐ aヴoﾏatizada con LIO 

presentaron mayores niveles de discriminacióﾐ que aquellos iﾐdi┗iduos ケue IaヴeIíaﾐ del 

contacto previo con el LIO (ANOVA de dos factores. Factor ENSAYO: F = 27,5; gl=4; p<0,001; 

factor EXPERIENCIA: F=8,69; gl=2, p<0,001; IoﾏpaヴaIióﾐ post-Hoc con la prueba de Tuckey). 

DisIusióﾐ 
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El objetivo de este trabajo fue analizar si las abejas M. quadrifasciata son capaces de transferir 

iﾐfoヴﾏaIióﾐ eﾐtヴe diferentes contextos comportamentales y espeIífiIaﾏeﾐte si las experiencias 

olfativas percibidas dentro de la colmena pueden influenciar el aprendizaje asociativo posterior 

en el Ioﾐte┝to ふpa┗lo┗iaﾐoぶ IlásiIo. A pesaヴ de las difeヴeﾐIias eﾐtヴe los oloヴes, paヴeIieヴa ケue la 

habilidad de discriminar entre olores en un contexto de condicionamiento REP mejora como 

consecuencia del contacto previo con uno de esos olores en el contexto natural (dentro de la 

colﾏeﾐa o duヴaﾐte la ヴeIoleIIióﾐ eﾐ el Iaﾏpo 24hs antes). Este efecto del contacto con el olor 

dentro de la colmena fue visto taﾐto eﾐ la situaIióﾐ Ioﾐ un alimentador dentro de la colmena 

como Iuaﾐdo las aHejas eヴaﾐ aIti┗adas poヴ las ヴeIoleItoヴas ケue ┗ol┗íaﾐ de uﾐa fueﾐte de 

aliﾏeﾐto aヴoﾏatizada. Este últiﾏo ヴesultado, en el cual el contacto Ioﾐ la soluIióﾐ aヴoﾏatizada 

fue mediado poヴ uﾐa Ioﾏpañeヴa, deﾏuestヴa ケue las aHejas M. quadrifasciata son capaces de 

aprendizaje social, como ya fue descripto paヴa las aHejas ﾏelífeヴas ふFaヴiﾐa et al., ヲヰヰヵぶ. TaﾏHiYﾐ 

detectamos una ﾏejoヴa eﾐ la disIヴiﾏiﾐaIióﾐ en las abejas recolectoras que haHíaﾐ iﾐgeヴido 

soluIióﾐ azuIaヴada aromatizada 24 horas antes del condicionamiento, lo ケue iﾐdiIaヴía la 

foヴﾏaIióﾐ de uﾐa ﾏeﾏoヴia estaHle de laヴgo tYヴﾏiﾐo de los oloヴes floヴales eﾐ estas aHejas siﾐ 

aguijóﾐ.  

Efecto del contacto con alimento aromatizado en la colmena 

En nuestro trabajo registramos proporciones de RE muy bajas para las abejas M. quadrifasciata, 

probablemente debido a las limitaciones del protocolo REP para el trabajo con estas abejas. Este 

heIho tヴajo Ioﾏo IoﾐseIueﾐIia ケue ﾐo pudiYヴaﾏos utilizaヴ esa ヴespuestas como un indicador de 

las e┝peヴieﾐIias olfati┗as pヴe┗ias, Ioﾏo se ha heIho Ioﾐ las aHejas ﾏelífeヴas (Farina et al., 2005, 

ヲヰヰΑ; Gヴüteヴ et al., 2006; Arenas y Farina, 2008). Un modo de profundizar el estudio del efecto 

de las experiencias previas es desarrollar un protocolo de condicionamiento y evaluar la 

diﾐáﾏiIa de adケuisiIióﾐ duヴaﾐte el ﾏisﾏo (Chandra et al., 2000; Farina et al., 2005; Feヴﾐáﾐdez 

et al., 2009). En ese sentido el condicionamiento diferencial resulta provechoso ya que al forzar 

al iﾐdi┗iduo a disIヴiﾏiﾐaヴ eﾐtヴe los oloヴes ┞ e┝plíIitaﾏeﾐte ﾐo ヴespoﾐdeヴ al oloヴ ﾐo 

recompensado constituye un control intra-individuo.  

En nuestros experimentos observamos que al colocar alimento aromatizado dentro de la 

Iolﾏeﾐa se pヴodujo uﾐa ﾏejoヴa eﾐ el deseﾏpeño duヴaﾐte el pヴotoIolo de apヴeﾐdizaje. Este tipo 

de auﾏeﾐtos podヴía deHeヴse a pヴoIesos ﾐo asoIiati┗os Ioﾏo la seﾐsiHilizaIióﾐ o poヴ priming 

sensorial. Sin embargo, adeﾏás de Ioﾐtaヴ Ioﾐ el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto difeヴeﾐIial ケue peヴﾏite 

desIaヴtaヴ este tipo de pヴoIesos, los auﾏeﾐtos eﾐ la disIヴiﾏiﾐaIióﾐ Ioﾏo efeIto de los estíﾏulos 
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olfati┗os pヴe┗ios fueヴoﾐ espeIífiIos paヴa el oloヴ e┝puesto. EspeIialﾏeﾐte eﾐ el Iaso de las abejas 

de la Iolﾏeﾐa FEN, oHseヴ┗aﾏos uﾐ Ilaヴo auﾏeﾐto de su disIヴiﾏiﾐaIióﾐ del FEN Ioﾏo EC+, peヴo 

ﾐo del LIO Ioﾏo EC+. Este tipo de espeIifiIidad ﾐos peヴﾏite plaﾐteaヴ la hipótesis de ケue el 

efeIto de la estiﾏulaIióﾐ Ioﾐ aliﾏeﾐto aヴoﾏatizado peヴﾏitió el establecimiento de un 

apヴeﾐdizaje asoIiati┗o espeIífiIo Ioﾐ ese oloヴ.  

Eﾐ la situaIióﾐ de la pヴe-estiﾏulaIióﾐ Ioﾐ LIO, si Hieﾐ oHseヴ┗aﾏos uﾐa teﾐdeﾐIia a ﾏa┞oヴes 

ﾐi┗eles de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ de las aHejas de la Iolﾏeﾐa LIO, estas difeヴeﾐIias ﾐo ヴesultaヴoﾐ 

signifiIati┗as. E┝isteﾐ desIヴipIioﾐes de asiﾏetヴías eﾐ la faIilidad Ioﾐ ケue las aHejas apヴeﾐdeﾐ los 

diferentes olores florales durante un condicionamiento olfativo (Sandoz et al., 2001; Laloi y 

Pham-Delegue, 2004). Eﾐ aHejoヴヴos se ha ┗isto ケue el LIO ヴesulta ﾏás fáIil de apヴeﾐdeヴ a asoIiaヴ 

con una recompensa que el FEN (Laloi et al., ヱΓΓΓぶ. Eﾐ Iapítulos pヴe┗ios taﾏHiYﾐ oHseヴ┗aﾏos 

este tipo de asiﾏetヴías Ioﾐ las aHejas Tetragonisca angustula, ケuieﾐes taﾏHiYﾐ ﾏostヴaHaﾐ uﾐa 

mayor facilidad para asociar el LIO que el FEN. En ese marco es posible que aunque los niveles 

de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ de las aHejas M. quadrifasciata fueヴaﾐ Hajos Ioﾏpaヴados Ioﾐ el despeño ケue 

puedeﾐ pヴeseﾐtaヴ las aHejas ﾏelífeヴas eﾐ este pヴotoIolo, el apヴeﾐdizaje de LIO ┞a estu┗ieヴa eﾐ el 

ﾏá┝iﾏo ﾐi┗el posiHle de alIaﾐzaヴ poヴ estas aHejas auﾐ siﾐ estiﾏulaIióﾐ. Eﾐ esa situaIióﾐ ﾐo seヴía 

posiHle e┗ideﾐIiaヴ efeItos del IoﾐtaIto pヴe┗io Ioﾐ LIO ┞a ケue ﾐo seヴía posiHle oHteﾐeヴ ﾏa┞oヴes 

ﾐi┗eles de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ de esta espeIie de aHejas eﾐ este pヴotoIolo.  

Influencia del olor del alimento eﾐ las estrategias de reIoleIIióﾐ 

Las aHejas siﾐ aguijóﾐ despliegaﾐ estヴategias de ヴeIoleIIióﾐ ┞ ヴeIlutaﾏieﾐto ケue iﾐIlu┞eﾐ 

diferentes tipos de interacciones dentro de la colmena, como por ejemplo la trofalaxia (Hrncir et 

al., ヲヰヰヰぶ o la pヴoduIIióﾐ de señales ┗iHヴatoヴias ふAguilaヴ ┞ BヴiIeño, 2002; Hrncir et al., 2006b, 

Jarau et al., 2000; Nieh, 2004). Estas iﾐteヴaIIioﾐes soIiales podヴíaﾐ seヴ ヴasgos ヴele┗aﾐtes 

duヴaﾐte la ヴeIoleIIióﾐ IoleIti┗a de ヴeIuヴsos, peヴﾏitieﾐdo la tヴaﾐsfeヴeﾐcia de claves relacionadas 

con el recurso de forma inadvertida, es decir como un subproducto de las acciones de los 

individuos (Danchin et al., 2004; Dall et al., 2005). Particularmente las abejas M. quadrifasciata 

ﾐo paヴeIieヴaﾐ pヴo┗eeヴ iﾐfoヴﾏaIióﾐ pヴeIisa soHヴe la uHiIaIióﾐ de la fueﾐte de aliﾏeﾐto, poヴ lo 

menos durante los primeros 90 minutos del reclutamiento (Jarau et al., 2000). Su sistema de 

reclutamiento parece estar basado principalmente en corridas agitadas dentro del nido, 

simplemente alertando a sus Ioﾏpañeヴas ﾏieﾐtヴas distヴiHu┞eﾐ ﾏuestヴas del aliﾏeﾐto 

ヴeIoleItado. Los iﾐdi┗iduos ヴeIlutados dejaﾐ la Iolﾏeﾐa paヴa desplegaヴ uﾐa Húsケueda aleatoヴia 

poヴ la zoﾐa. Eﾐ este paﾐoヴaﾏa, el oloヴ del aliﾏeﾐto podヴía seヴ especialmente importante, 
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particularmente porque se han descartado que estas abejas utilicen marcas de feromonas a lo 

laヴgo del Iaﾏiﾐo, o ┗uelos guiados, o Ila┗es ﾏeIaﾐo seﾐsoヴiales Ioﾐ iﾐfoヴﾏaIióﾐ pヴeIisa soHヴe la 

uHiIaIióﾐ de la fueﾐte ふHヴﾐIiヴ et al., 2000).  

TraﾐsfereﾐIia de iﾐforﾏaIióﾐ olfati┗a 

“e ha deﾏostヴado paヴa las aHejas ﾏelífeヴas ケue los IoﾐtaItos tヴofaláItiIos les peヴﾏiteﾐ a las 

aHejas ヴeIeptoヴas del aliﾏeﾐto apヴeﾐdeヴ la asoIiaIióﾐ eﾐtヴe el oloヴ ┞ la ヴeIoﾏpeﾐsa azuIaヴada 

(Gil y De Marco, 2005; Gヴüteヴ et al., 2006; Farina et al., 2007). TaﾏHiYﾐ es IoﾐoIida paヴ estas 

abejas la habilidad de transferir las asociaciones adquiridas entre diferentes contextos: del 

aﾏHieﾐte ﾐatuヴal ふduヴaﾐte la ヴeIoleIIióﾐ o deﾐtヴo de la Iolﾏeﾐaぶ ┞ eﾐ eﾐtoヴﾐo aヴtifiIial como es 

el paradigma de aprendizaje REP (Gerber et al., 1996; Farina et al., ヲヰヰヵ, ヲヰヰΑ; Gヴüteヴ et al., 

2006). Auﾐケue ﾐo podaﾏos aseguヴaヴ ケue oIuヴヴieヴoﾐ IoﾐtaItos tヴofaláItiIos duヴaﾐte le 

reclutamiento porque no hicimos observaciones dentro de la colmena, resulta claro que los 

iﾐdi┗iduos ケue fueヴoﾐ ヴeIlutados utilizaﾐdo uﾐa soluIióﾐ aヴoﾏatizada ﾏostヴaヴoﾐ ﾏejoヴes 

deseﾏpeños eﾐ el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto ふHieﾐ Ioﾐ ﾏa┞oヴes ﾐi┗eles fiﾐales de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ o 

apヴeﾐdieﾐdo la disIヴiﾏiﾐaIióﾐ ﾏas ヴápidoぶ. Este heIho ﾐos da la pauta de ケue e┝istió 

tヴaﾐsfeヴeﾐIia de iﾐfoヴﾏaIióﾐ olfati┗a duヴaﾐte la IiヴIulaIióﾐ del aliﾏeﾐto aヴoﾏatizado ┞ ケue las 

abejas M. quadrifasciata soﾐ IapaIes de e┗oIaヴ luego esa iﾐfoヴﾏaIióﾐ eﾐ el paヴadigﾏa REP. El 

uso que pudieran hacer durante la recolecIióﾐ de ヴeIuヴsos de esa iﾐfoヴﾏaIióﾐ, es deIiヴ si 

puedeﾐ sesgaヴ sus eleIIioﾐes aliﾏeﾐtiIias Ioﾏo fue ┗isto eﾐ las aHejas ﾏelífeヴas (von Frisch, 

1967; Wenner et al., 1969, Arenas et al., 2007) o en los abejorros (Dornhaus y Chittka, 1999), 

aun debe ser estudiado. E┝peヴiﾏeﾐtos de eleIIióﾐ eﾐtヴe aliﾏeﾐtadoヴes podヴíaﾐ a┞udaヴ a 

resolver esa pregunta. 

La adケuisiIióﾐ de iﾐfoヴﾏaIióﾐ deﾐtヴo de la Iolﾏeﾐa ヴesulta crucial para las respuestas 

coordinadas de los individuos a nivel de la colonia (Seeley, 1995), permitiendo un mejor ajuste  a 

las ofeヴtas de aliﾏeﾐto del eﾐtoヴﾐo eﾐ uﾐ ﾏoﾏeﾐto paヴtiIulaヴ. Paヴa las aHejas ﾏelífeヴas se ha 

deﾏostヴado ケue la iﾐfoヴﾏaIióﾐ olfati┗a asoIiada al aliﾏeﾐto puede ヴápidaﾏeﾐte distヴiHuiヴse 

entre los individuos en el interior de la colmena ふGヴüteヴ et al., 2006), y afectar a las recolectoras 

eﾐ su Húsケueda de aliﾏeﾐto ふGヴüteヴ et al., 2008) y cuando las abejas sobrevuelan cerca de la 

fuente de alimento (von Frisch, 1967; Wenner et al., 1969; Arenas et al., 2007). La evidencia de 

este trabajo de demuestra que las abejas M. quadrifasciata pueden establecer asociaciones con 

el oloヴ del aliﾏeﾐto, Hieﾐ poヴ IiヴIulaIióﾐ del ﾏisﾏo eﾐ la Iolﾏeﾐa o poヴ tヴaﾐsfeヴeﾐIia por sus 

Ioﾏpañeヴas, juﾐto Ioﾐ el heIho de ケue esas asoIiaIioﾐes puedeﾐ duヴaヴ poヴ lo ﾏeﾐos ヲヴ hoヴas, 
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nos pueden ayudar a comenzar a dilucidar la importancia del olor floral en las estrategias de 

ヴeIoleIIióﾐ de estas aHejas.  

 



102 

 

Capitulo V: Las vibraciones recibidas durante la trofalaxia 

ﾏodulaﾐ la foヴﾏaIióﾐ del víﾐIulo oloヴ-recompensa 

Los IoﾐtaItos tヴofaláItiIos ﾐo sólo Iuﾏpleﾐ la fuﾐIióﾐ de tヴaﾐsfeヴiヴ aliﾏeﾐto, siﾐo ケue taﾏHiYﾐ 

peヴﾏiteﾐ a los iﾐdi┗iduos adケuiヴiヴ iﾐfoヴﾏaIióﾐ de ┗aヴias ﾏodalidades seﾐsoヴiales 

siﾏultáﾐeaﾏeﾐte. Al aIeptaヴ aliﾏeﾐto de sus Ioﾏpañeヴas, los iﾐdi┗iduos ヴeIeptoヴes puedeﾐ 

adquirir claves quimiosensoriales de dicho alimento y esto genera modificaciones en su  

Ioﾏpoヴtaﾏieﾐto suHsiguieﾐte. Poヴ ejeﾏplo eﾐ las aHejas ﾏelífeヴas los iﾐdi┗iduos que reciben 

soluIióﾐ azuIaヴada ﾏodifiIaﾐ sus uﾏHヴales de ヴespuesta al azúIaヴ depeﾐdieﾐdo de la 

IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ de azúIaヴ de la soluIióﾐ tヴaﾐsfeヴida ふMaヴtíﾐez ┞ Faヴiﾐa, 2008). TaﾏHiYﾐ e┝iste 

e┗ideﾐIia de ケue los IoﾐtaItos tヴofaláItiIos peヴﾏiteﾐ taﾐto a las abejas como a las hormigas 

aprender el olor del alimento transferido gracias a la contingencia entre olor y recompensa (Gil y 

De marco, 2005; Farina et al., 2007; Goyret y Farina, 2005; Farina et al., 2005; Provecho y 

Josens, 2009). Adeﾏás de las Ila┗es ケuiﾏioseﾐsoヴiales, duヴaﾐte la tヴofala┝ia e┝isteﾐ Ila┗es 

ﾏeIáﾐiIas Ioﾏo poヴ ejeﾏplo los contactos antenales y de las patas anteriores que 

correlacionan Ioﾐ difeヴeﾐtes paヴáﾏetヴos de la pヴoduIti┗idad de la fueﾐte de aliﾏeﾐto (Abejas 

ﾏelíferas: Goyret y Farina, 2003; Hormigas carpinteras: Mc Cabe et al., 2006). Otro tipo de 

Ila┗es ケue haﾐ sido desIヴiptas duヴaﾐte la tヴofala┝ia taﾐto eﾐ aHejas ﾏelífeヴas Ioﾏo en las abejas 

siﾐ aguijóﾐ  es la pヴoduIIióﾐ de ┗iHヴaIioﾐes ふHrncir et al., 2006a, 2006b). Si bien las vibraciones 

son un tipo de clave presente en varios contextos dentro de la colmeﾐa de las aHejas ﾏelífeヴas 

(Schneider y Lewis, 2004), puntualmente se ha descrito que las abejas que perciben vibraciones 

aumentan la tasa de contactos trofaláItiIos así Ioﾏo la duヴaIióﾐ de esas interacciones (Cao et 

al., 2007).  

Eﾐ las aHejas siﾐ aguijóﾐ del geﾐeヴo Melipona las vibraciones ocurren casi exclusivamente 

duヴaﾐte los IoﾐtaItos tヴofaláItiIos (Lindauer y Kerr, 1958; Esch, 1967a; Hrncir et al., 2004a, 

2004b, 2006b) (Figura 5.1b). Las vibraciones se producen por movimiento de las alas y los 

ﾏúsIulos toヴá┝iIos ふMiIhelseﾐ, 2003) y se transmiten tanto por el sustrato (Esch, 1965; Hrncir et 

al., 2006a) como por aire (sonidos) (Lindauer y Kerr, 1958; Esch, 1965; Hrncir et al., 2000, 2008a) 

(Figura 5.1a). En cuanto al valor funcional de estas vibraciones existen autores que describen 

correlaciones entre difeヴeﾐtes paヴáﾏetヴos de las ┗iHヴaIioﾐes con la uHiIaIióﾐ de la fuente de 

alimento (distancia al nido: Esch et al., 1965; Nieh y Roubik, 1998; altura sobre el nivel del suelo: 

Nieh y Roubik, 1998), ﾏieﾐtヴas ケue otヴos Iuestioﾐaﾐ la tヴaﾐsﾏisióﾐ de iﾐfoヴﾏaIióﾐ siﾏHóliIa a 

tヴa┗Ys de la estヴuItuヴa de la señal ┗iHヴatoヴia ふHrncir et al., 2000, 2004ª, ヲヰヰΒH). En lo que si 
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paヴeIieヴa haHeヴ Ioﾐseﾐso es eﾐ ケue la pヴoduIIióﾐ de ┗iHヴaIioﾐes IoヴヴelaIioﾐa Ioﾐ la 

IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ de la soluIióﾐ azuIaヴada ケue está siendo recolectada ふAguilaヴ ┞ BヴiIeño, 2002; 

Hrncir et al., 2004b; Nieh et al., 2003). Las respuestas comportamentales de los individuos que 

ヴeIiHeﾐ la señal ┗iHヴatoヴia soﾐ uﾐ auﾏeﾐto del ﾐúmero de individuos que salen de la colmena y 

uﾐ ﾏa┞oヴ ﾐúﾏeヴo de iﾐdi┗iduos que llegan a la fuente de alimento (Lindauer y Kerr, 1958; Esch, 

1965; Nieh y Roubick, 1995; Jarau et al., 2000; Nieh et al., 2003). Las vibraciones producidas 

deﾐtヴo de la Iolﾏeﾐa eﾐtoﾐIes paヴeIieヴaﾐ estaヴ さaleヴtaﾐdoざ a las Ioﾏpañeヴas, lo que genera un 

mayor nivel de actividad y un incremento en el núﾏeヴo de individuos que salen del nido. En este 

seﾐtido las señales ┗iHヴatoヴias eﾐ las aHejas siﾐ aguijóﾐ paヴeIieヴaﾐ seヴ ﾏás ﾏodulatoヴias ケue 

Ioﾐteﾐeヴ iﾐfoヴﾏaIióﾐ espeIífiIa ふ“Ihneider y Lewis, 2004). 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 5.1: Tヴaﾐsﾏisióﾐ de las ┗iHヴaIioﾐes eﾏitidas poヴ uﾐa aHejas ヴeIoleItoヴa al ┗ol┗eヴ de uﾐ ┗iaje de ヴeIoleIIióﾐ 
e┝itoso. ふaぶ Las ┗iHヴaIioﾐes pヴoduIidas poヴ el ﾏo┗iﾏieﾐto de las alas ┞ los ﾏúsIulos toヴáIiIos se tヴaﾐsﾏiteﾐ a las 
Ioﾏpañeヴas poヴ el sustヴato ふV“ぶ o Ioﾏo soﾐidos poヴ el aiヴe ふ“Aぶ. ふHぶ Eﾐ las aHejas del gYﾐeヴo Melipoﾐa la aHeja 
receptora suele recibir las vibraciones durante la transferencia de alimento en la trofalaxia. (Figura (a) adaptada de 

Hrncir et al., 2006b, (b) de Hrncir et al., 2006a)  
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Hipótesis de traHajo 

En el capitulo anterior hemos visto que las abejas M. quadrifasciata aprenden el olor del 

alimento durante el reclutamiento a una fuente de alimento aromatizada y pueden 

posteriormente evocarlo en el paradigma REP. El proceso de reclutamiento en esta especie 

iﾐIlu┞e IoﾐtaItos tヴofaláItiIos ふHヴﾐIiヴ et al., 2000) y, como mencionamos anteriormente, es en 

esa iﾐteヴaIIióﾐ Iuaﾐdo oIuヴヴeﾐ las ┗iHヴaIioﾐes producidas por la dadora de alimento (Hrncir et 

al., 2006bぶ ケue estáﾐ positivamente correlacionadas por la productividad de la fuente de 

alimento que previamente ha explotado (Hrncir et al.,  2004b). De este modo, un individuo que 

peヴﾏaﾐeIió deﾐtヴo de la Iolﾏeﾐa  ふヴeIeptoヴぶ ヴeIiHe de su Ioﾏpañeヴa ケue ┗uel┗e de uﾐ ┗iaje de 

ヴeIoleIIióﾐ ふdadoヴaぶ taﾐto aliﾏeﾐto, con sus correspondientes claves quimiosensoriales, como 

vibraciones. A partir de ello es que el objetivo de este Iapítulo fue evaluar si el aprendizaje 

olfativo del individuo receptor; es decir, el establecimiento de la contingencia olor-recompensa, 

podヴía seヴ ﾏodulado por las vibraciones recibidas de la dadora. Nuestヴa hipótesis es ケue Iuaﾐdo 

una fuente de alimento tiene una alta productividad, la dadora produce mayor cantidad de 

vibraciones que cuando su productividad es reducida. La aHeja ケue ヴeIiHe esta señal eﾐtoﾐIes 

podヴía auﾏeﾐtaヴ su seﾐsiHilidad ┞/o pヴoHaHilidad de ヴespuesta a difeヴeﾐtes estíﾏulos 

sensoriales, y como consecuencia mejorar el aprendizaje del olor del alimento transferido.  

De e┝istiヴ estos IaﾏHios eﾐ la seﾐsiHilidad o eﾐ la fueヴza del apヴeﾐdizaje espeヴaヴíaﾏos luego 

poder evidenciarlos en el paヴadigﾏa REP. La seﾐsiHilidad al azúIaヴ de las aHejas está 

positivamente correlacionada a uﾐa disposiIióﾐ geﾐeヴal del sujeto a ヴespoﾐdeヴ a estíﾏulos de 

diferentes modalidades sensoriales (Scheiner, 2004; Erber et al., ヲヰヰヶぶ. Esta pヴopeﾐsióﾐ a 

ヴespoﾐdeヴ estaヴía asoIiada a uﾐ estado de aIti┗aIióﾐ geﾐeヴal ふaヴousalぶ ケue le peヴﾏitiヴía adケuiヴiヴ 

ﾏa┞oヴ Iaﾐtidad de iﾐfoヴﾏaIióﾐ fa┗oヴeIieﾐdo el estaHleIiﾏieﾐto de asoIiaIioﾐes espeIífiIas 

relacionadas al alimento (refuerzo) (Hammer y Menzel, 1995; Menzel, 1999). Al recibir mayor 

Iaﾐtidad de ┗iHヴaIioﾐes duヴaﾐte la tヴofala┝ia se podヴíaﾐ geﾐeヴaヴ IaﾏHios eﾐ el estado de 

aIti┗aIióﾐ de las aHejas ケue seヴía peヴIiHido Ioﾏo uﾐa ﾏa┞oヴ seﾐsiHilidad al azúIaヴ eﾐ el 

paradigma URA. A su vez si las ┗iHヴaIioﾐes fa┗oヴeIieヴaﾐ el estaHleIiﾏieﾐto del ┗íﾐIulo eﾐtヴe el 

oloヴ ┞ la ヴeIoﾏpeﾐsa duヴaﾐte la tヴofala┝ia podヴíaﾏos deteItaヴ IaﾏHios eﾐ el deseﾏpeño del 

sujeto durante el condicionamiento diferencial, como ya heﾏos ┗isto eﾐ Iapítulos aﾐteヴioヴes.   
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Mateヴiales ┞ Métodos 

Los experimentos se llevaron a cabo en el campus de la Uﾐi┗eヴsidade de “?o Paulo, RiHeiヴ?o 

Preto, Brasil, en el mes de Mayo de 2009. Trabajamos con una colmena de abejas de la especie 

Melipona quadrifasciata que fue mantenida en una caja de madera dentro del laboratorio, pero 

IoﾐeItada poヴ ﾏedio de uﾐ tuHo plástiIo Ioﾐ el e┝teヴioヴ paヴa peヴﾏitiヴles a las aHejas ヴeIoleItaヴ 

alimento libremente. Entre el nido y el tubo de entrada/salida colocamos una arena de 

obser┗aIióﾐ Ioﾐfoヴﾏada poヴ uﾐa caja plástiIa ふヱヰ ┝ ヵ┝ ヴ Iﾏぶ IuHieヴta Ioﾐ uﾐ ┗idヴio ケue peヴﾏitía 

observar los movimientos de entrada y salida de las abejas y sus interacciones con las 

Ioﾏpañeヴas de la Ioloﾐia ふJaヴau et al., 2000; Hrncir et al., 2000) (Figura 5.2). Las abejas 

recolectoras al eﾐtヴaヴ luego de uﾐ ┗iaje de ヴeIoleIIióﾐ eﾐ el e┝teヴioヴ solíaﾐ estaHleIeヴ IoﾐtaItos 

tヴofaláItiIos Ioﾐ las Ioﾏpañeヴas eﾐ esta aヴeﾐa aﾐtes de su iﾐgヴeso a la Iolﾏeﾐa (Hrncir et al., 

2000; Nieh, 1998).  

 

Figura 5.2: Esquema del dispositivo e┝peヴiﾏeﾐtal. Cuaﾐdo uﾐa aHeja ヴetoヴﾐaHa de uﾐ ┗iaje de ヴeIoleIIióﾐ para poder 

llegaヴ a la Iolﾏeﾐa deHía atヴa┗esaヴ la paヴed ふPぶ poヴ ﾏedio de uﾐ tuHo plástiIo iﾐseヴto eﾐ la ﾏisﾏa ┞ luego llegaHa a 

uﾐa aヴeﾐa de oHseヴ┗aIióﾐ ふAOぶ. Eﾐ esta aヴeﾐa solíaﾐ oIuヴヴiヴ IoﾐtaItos tヴofaláItiIos duヴaﾐte los Iuales ヴegistヴáHaﾏos 

las ┗iHヴaIioﾐes eﾏitidas poヴ la aHeja ヴeIoleItoヴa poヴ ﾏedio de uﾐ ┗iHヴóﾏetヴo laseヴ ふVLぶ. La aHeja ヴeIeptoヴa eヴa luego 

capturada antes de que pudiera entrar de nuevo en la colmena para continuar con el protocolo experimental. 

Entrenamiento 

El foco de nuestro estudio estuvo sobre el individuo receptor de alimento durante la trofalaxia, 

es deIiヴ aケuel ケue eﾐ el iﾐteヴioヴ de la Iolﾏeﾐa ヴeIiHe la soluIióﾐ azuIaヴada ヴeIoleItada poヴ su 
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Ioﾏpañeヴa ふdadora) en el exterior. El objetivo fue investigar si la cantidad de vibraciones 

recibidas durante la trofalaxia modificaba la sensibilidad gustativa o el aprendizaje olfativo en las 

abejas M. quadrifasciata. Para ello fue necesario analizar individuos que recibieran durante los 

IoﾐtaItos tヴofaláItiIos difeヴeﾐtes Iaﾐtidades de ┗iHヴaIioﾐes. “i Hieﾐ estas aHejas ﾏodulaﾐ la 

pヴoduIIióﾐ de ┗iHヴaIioﾐes depeﾐdieﾐdo de la IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ de azúIaヴ de la soluIióﾐ 

recolectada (Hrncir et al., ヲヰヰヴHぶ e┝iste ﾏuIha ┗aヴiaIióﾐ eﾐ los difeヴeﾐtes paヴáﾏetヴos de la 

┗iHヴaIióﾐ pヴoduIida Ioﾐ Iada uﾐa de las IoﾐIeﾐtヴaIioﾐes de soluIióﾐ azuIaヴada ふHヴﾐIiヴ et al., 

ヲヰヰヴHぶ. Eﾐ uﾐ iﾐteﾐto de teﾐeヴ IoﾐtaItos tヴofaláItiIos siﾐ ┗iHヴaIioﾐes ┞ otヴos Ioﾐ ┗iHヴaIioﾐes 

elegiﾏos tヴaHajaヴ Ioﾐ uﾐa soluIióﾐ azuIaヴada ヲヰ% p/p. Esta IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ fue elegida ┞a ケue eﾐ 

e┝peヴieﾐIias pヴeliﾏiﾐaヴes oHseヴ┗aﾏos ケue las aHejas ケue ヴeIoleItaHaﾐ diIha soluIióﾐ 

presentaban una gran variabilidad en la cantidad de vibraciones proveyendo un amplio intervalo 

de respuestas: alguﾐas aHejas ﾐo eﾏitíaﾐ ┗iHヴaIioﾐes ┞ otヴas pasaHaﾐ Iasi el ヶヰ% de la trofalaxia 

vibrando. 

Cada día de experimento IoﾏeﾐzaHa Iuaﾐdo eﾐtヴeﾐáHaﾏos a las pヴiﾏeヴas aHejas ふeﾐtヴe ヱ ┞ ンぶ a 

ヴeIoleItaヴ soluIióﾐ azuIaヴada ヲヰ% p/p de uﾐ aliﾏeﾐtadoヴ ad-libitum ubicado a 5 metros de la 

entrada de la colmena. El aliﾏeﾐtadoヴ Ioﾐsistía de uﾐ ヴeIipieﾐte de ┗idヴio ふンヰﾏl apヴo┝ぶ iﾐ┗eヴtido 

soHヴe uﾐa plaIa de aIヴíliIo he┝agoﾐal ふΑΑﾏﾏ de diáﾏetヴoぶ Ioﾐ seis Iaﾐaletas ヴadiales ケue 

peヴﾏitía a las aHejas iﾐgeヴiヴ la soluIióﾐ azuIarada libremente. Estas abejas recolectoras fueron 

ﾏaヴIadas Ioﾐ piﾐtuヴa aIヴíliIa HlaﾐIa eﾐ el tóヴa┝. Esto se hizo paヴa podeヴ ideﾐtifiIaヴlas Iuaﾐdo 

┗ol┗ieヴaﾐ a la Ioloﾐia ┞ estaHleIieヴaﾐ IoﾐtaItos tヴofaláItiIos ┞ adeﾏás faIilitaHa la ﾏediIióﾐ de 

las vibracioﾐes poヴ ﾏedio de uﾐ ┗iHヴóﾏetヴo laseヴ ふ┗eヴ pヴó┝iﾏa seIIióﾐぶ. 

En vistas de que nuestro objetivo era evaluar el efecto de las vibraciones en el establecimiento 

de la contingencia olor–recompensa durante la trofalaxia buscamos que existieran contactos 

tヴofalácticos eﾐ las Iuales las aHejas dadoヴas tヴaﾐsfiヴieヴaﾐ soluIióﾐ siﾐ aヴoﾏatizaヴ Ioﾏo Ioﾐtヴol ┞ 

otヴas eﾐ las ケue la soluIióﾐ tヴaﾐsfeヴida estu┗ieヴa aヴoﾏatizada. Paヴa ello estaHleIiﾏos dos grupos 

experimentales: (1) las abejas del grupo Sin Olor recolectaron soluIióﾐ azuIaヴada 20%  sin 

aromatizar durante todo el peヴíodo experimental; (2) para el grupo  tratado Con Olor una vez 

ケue ┞a estaHaﾐ las aHejas ヴeIoleItoヴas de ese día ┗olaﾐdo eﾐtヴe el aliﾏeﾐtadoヴ ┞ la Iolﾏeﾐa se 

les ヴeeﾏplazó el aliﾏeﾐtadoヴ poヴ otヴo ﾏu┞ siﾏilaヴ peヴo ケue Ioﾐteﾐía soluIióﾐ azuIaヴada ヲヰ% 

p/p aヴoﾏatizada Ioﾐ FeﾐilaIetaldehído ふFENぶ eﾐ uﾐa IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ de ヵヰ µl poヴ litヴo de soluIióﾐ 

azucarada.  
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De este modo los contactos tヴofalácticos que se establecíaﾐ eﾐ la Iolﾏeﾐa podíaﾐ iﾏpliIaヴ la 

tヴaﾐsfeヴeﾐIia de soluIióﾐ aヴoﾏatizada o ﾐo, ┞ adeﾏás deﾐtヴo de Iada gヴupo había iﾐdi┗iduos 

que recibíaﾐ diferentes cantidades de vibraciones. 

CoﾏuﾐiIaIióﾐ: Vibraciones durante la Trofalaxia   

Cuando una abeja recolectora eﾐtヴaHa a la Iolﾏeﾐa deHía oHligatoヴiaﾏeﾐte pasaヴ poヴ la aヴeﾐa 

de oHseヴ┗aIióﾐ. Eﾐ este lugaヴ la ﾏa┞oヴía de las ┗eIes estaHleIía IoﾐtaItos tヴofaláItiIos Ioﾐ sus 

Ioﾏpañeヴas ふHヴﾐIiヴ et al., 2000; Nieh, 1998). Durante estos contactos medimos las vibraciones 

emitidas poヴ la aHeja dadoヴa de ﾐYItaヴ duヴaﾐte diIha iﾐteヴaIIióﾐ. Basáﾐdoﾐos eﾐ el tヴaHajo de 

Hrncir et al. (2006a), asuﾏiﾏos ケue esas ┗iHヴaIioﾐes ﾏedidas soHヴe la dadoヴa soﾐ las ケue está 

ヴeIiHieﾐdo la aHeja ヴeIeptoヴa de ﾐYItaヴ. De este ﾏodo IoﾐoIeﾏos la IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ de azúIaヴ, si 

existe olor o no en el ﾐYItaヴ tヴaﾐsfeヴido ┞ adeﾏás las ┗iHヴaIioﾐes ケue las aHejas ヴeIiHíaﾐ duヴaﾐte 

la tヴofala┝ia. Las ┗iHヴaIioﾐes fueヴoﾐ ﾏedidas utilizaﾐdo uﾐ ┗iHヴóﾏetヴo Doppleヴ poヴtátil (PDV-

100, Polytec, Waldbronn, Germany). Dicho apaヴato eﾏitía uﾐ haz láseヴ ケue uHiIáHaﾏos soHヴe el 

puﾐto de aIヴíliIo HlaﾐIo eﾐ el tóヴa┝ de la aHeja dadoヴa ふFigura 5.2, Figura 5.3). La salida del 

┗iHヴóﾏetヴo eヴa IoﾐeItada a uﾐa Ioﾏputadoヴa poヴ ﾏedio de uﾐa plaIa de soﾐido steヴeo de ヲヴ 

bits (PSC 805, Philips, Amsterdam, The Netherlands) y del programa Soundforge 7.0 (Sony 

Pictures Digital Inc., Madison, WI, USA) Ioﾐ uﾐa tasa de ﾏuestヴeo de ヴヴ.ヱ kHz. El aﾐálisis de las 

vibraciones grabadas lo realizamos con el programa SpectraPro 3.32 (Sound Technology Inc., 

Campbell, CA, USA).  

Paráﾏetros de las ┗iHraIioﾐes 

A fin de cuantificar las vibraciones recibidas durante la trofalaxia definimos para cada uno de los 

IoﾐtaItos tヴofaláItiIos los siguieﾐtes paヴáﾏetヴos: ふaぶ DuヴaIióﾐ del pulso ふDPぶ, IalIulada Ioﾏo la 

mediana de todos los pulsos recibidos durante el contacto tヴofaláItiIo; ふHぶ FヴeIueﾐIia de Pulsos 

ふFPぶ, IalIulada Ioﾏo el ﾐúﾏeヴo total de pulsos ヴeIiHidos duヴaﾐte la tヴofala┝ia di┗idido poヴ la 

duヴaIióﾐ total del IoﾐtaIto; ふIぶ PoヴIeﾐtaje de ViHヴaIióﾐ ふPVぶ IalIulado Ioﾏo la suﾏa de la 

duヴaIióﾐ de todos los pulsos de uﾐ IoﾐtaIto di┗idido poヴ la duヴaIióﾐ total del ﾏisﾏo ┞ 

multiplicado por 100: representa el porcentaje del tiempo del contacto durante el cual la abeja 

efeIti┗aﾏeﾐte ヴeIiHió ┗iHヴaIioﾐes.  

 

Captura de los individuos  
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A fin de evaluar los efectos en la sensibilidad gustativa o en el aprendizaje olfativo que pudieran 

haber ocurrido durante la transferencia de alimento en la trofalaxia capturamos a los individuos 

ケue haHíaﾐ ヴeIiHido la soluIióﾐ azuIaヴada ┞ las ┗iHヴaIioﾐes. Para ello tan pronto como 

terminaba el IoﾐtaIto tヴofaláItiIo ヴeﾏo┗íaﾏos la tapa de ┗idヴio de la aヴeﾐa de oHseヴ┗aIióﾐ ┞ 

poヴ ﾏedio de uﾐa ﾏaﾐgueヴa plástiIa ┞ de uﾐa le┗e suIIióﾐ de aiヴe la aisláHaﾏos ┞ ヴetiヴáHaﾏos 

de la aヴeﾐa de oHseヴ┗aIióﾐ paヴa IoloIaヴla eﾐ uﾐ tuHo de eﾐsa┞o. PeヴﾏaﾐeIía ahí hasta llegaヴ al 

ﾐúﾏeヴo de ヱヵ aHejas Iaptuヴadas ふapヴo┝iﾏadaﾏeﾐte uﾐa hoヴa eﾐ totalぶ ┞ luego eヴa eﾐIepada 

(Figura 5.3).  

SeﾐsiHilidad gustativa: UﾏHヴal de ヴespuesta al azúIaヴ ふURAぶ 

Una vez que las abejas eran eﾐIepadas las dejáHaﾏos por media hora a temperatura ambiente y 

en oscuridad. Acto seguido mediamos sus umbrales de respuesta al azúIaヴ del ﾏisﾏo ﾏodo ┞a 

descripto (Page et al., 1998; Figura 5.3). Para cada individuo calculamos su valor de puntaje URA 

(Pankiw y Page, 2003) como una medida del estado interno del individuo (Page y Erber, 2002) y 

de su  seﾐsiHilidad al azúIaヴ luego de la trofalaxia.   

 

 

Figura 5.3: Esquema de las diferentes etapas del protocolo experimental. Durante la trofalaxia la abeja receptora 

ヴeIiHía soluIióﾐ azuIaヴada ┞ ┗iHヴaIioﾐes. Esta aHeja ヴeIeptoヴa eヴa Iaptuヴada ┞ eﾐIepada. ンヰ ﾏiﾐutos ﾏás taヴde se 
evaluaba su sensibilidad gustativa por medio del protocolo URA. Se las dejaba luego a temperatura ambiente y 

oscuridad por 120 minutos antes de someterla al condicionamiento diferencial olfativo y evaluar sus memorias 

olfativas.   

 

 

 

Condicionamiento diferencial olfativo 
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Nuestヴa iﾐteﾐIióﾐ eヴa evaluar las memorias olfativas que pudieran haberse establecido durante 

la trofalaxia y el efecto de las vibraciones en el establecimiento de dichas memorias. Para ello 

pasados ヱヲヰ ﾏiﾐutos del aﾐálisis de los URA soﾏetiﾏos a Iada aHeja a uﾐ pヴotoIolo de 

condicionamiento diferencial en el protocolo REP. De este modo esperamos observar 

difeヴeﾐIias eﾐtヴe los iﾐdi┗iduos ケue ヴeIiHieヴoﾐ soluIióﾐ siﾐ/Ioﾐ oloヴ ┞/o deﾐtヴo de Iada uﾐo de 

estos gヴupos eﾐtヴe ケuieﾐes ヴeIiHieヴoﾐ difeヴeﾐtes Iaﾐtidades de ┗iHヴaIióﾐ. Paヴa aﾏbos grupos 

experimentales (Sin Olor y Con Olor) utilizamos FEN como olor recompensado (EC+) y LIO como 

no recompensado (EC-). Aquellos individuos que presentaban una respuesta espontanea a 

alguno de los dos olores eran dejados de lado y no continuaban con el condicionamiento. 

Adeﾏás del íﾐdiIe de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ IalIulado eﾐ Iada paヴ de eﾐsa┞os ケue utilizaﾏos paヴa el 

aﾐálisis del IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto, IalIulaﾏos uﾐ íﾐdiIe de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ gloHal ふIDGぶ eﾐ el Iual 

sumamos todas las respuestas condicionadas al EC+ menos todas las respuestas al EC- a lo largo 

de los 4 pares de ensayo de condicionamiento posteriores al primer par en el cual mediamos la 

respuesta espoﾐtáﾐea (Bitterman et al., 1983ぶ. De este ﾏodo el IDG podía fluItuaヴ eﾐtヴe los 

valores extremos de -ヴ, si la aHeja ヴespoﾐdía sisteﾏátiIaﾏeﾐte al EC- y no al EC+, o de +4 en la 

situaIióﾐ opuesta eﾐ ケue ヴespoﾐdieヴa solo al EC+ ┞ ﾐuﾐIa al EC-. La e┗aluaIióﾐ Ioﾐsistía eﾐ la 

pヴeseﾐtaIióﾐ siﾐ ヴeIoﾏpeﾐsaヴ de aﾏHos oloヴes.  

Aﾐálisis de los datos 

Como una pヴiﾏeヴa apヴo┝iﾏaIióﾐ ケuisiﾏos saHeヴ si e┝isteﾐ difeヴeﾐIias eﾐtヴe las ┗iHヴaIioﾐes ケue 

percibe uﾐa aHeja ケue ヴeIiHió soluIióﾐ siﾐ aヴoﾏatizaヴ ┞ aケuella ケue ヴeIiHió soluIióﾐ aヴoﾏatizada 

durante la trofalaxia. Para ello comparamos Iada uﾐo de los paヴáﾏetヴos de la ┗iHヴaIióﾐ ふDP, FP, 

PV) entre el grupo Sin Olor y el grupo Con Olor por medio de la prueba de Mann-Withney (Zar, 

1999). 

Eﾐ Iuaﾐto a la seﾐsiHilidad gustati┗a ﾐos iﾐteヴesó aﾐalizaヴ si los iﾐdi┗iduos ケue ヴeIiHieヴoﾐ 

soluIióﾐ aヴoﾏatizada pヴeseﾐtaHaﾐ uﾐa seﾐsiHilidad al azúIaヴ difeヴeﾐte de aケuellos ケue 

ヴeIiHieヴoﾐ soluIióﾐ azuIaヴada siﾐ aヴoﾏatizaヴ. Paヴa ello Ioﾏpaヴaﾏos los puﾐtajes URA eﾐtヴe 

ambos grupos por medio de la prueba de Mann-Withney (Zar, 1999) 

El aﾐálisis del deseﾏpeño de las aHejas eﾐ el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto difeヴeﾐIial lo ヴealizaﾏos poヴ 

medio de una prueba de ANOVA de dos factores con medidas repetidas (Sokal y Rohlf, 1995). 

Uno de los factores fueron los sucesivos ensayos de condicionamiento (factor ENSAYO: medidas 

repetidas con 5 niveles) y el segundo factor fue el tratamiento con olor (factor TRATAMIENTO: 2 
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niveles). La pヴopoヴIióﾐ de ヴespuestas IoﾐdiIioﾐadas eﾐ la e┗aluaIióﾐ las Ioﾏpaヴaﾏos eﾐtヴe 

tratamientos por medio de la prueba de Fisher.  

El principal objetivo de nuestro estudio fue analizar si es que existe para las abejas M. 

quadrifasciata uﾐa ヴelaIióﾐ eﾐtヴe la IoﾏuﾐiIaIióﾐ duヴaﾐte la tヴofala┝ia ふ┗iHヴaIioﾐes ヴeIiHidasぶ 

Ioﾐ su apヴeﾐdizaje ふseﾐsiHilidad al azúIaヴ ┞/o IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto olfati┗oぶ. Es deIiヴ si la cantidad 

de vibraciones que reciben las abejas durante la trofalaxia produce un aumento en su 

pヴoHaHilidad de ヴespuesta al azúIaヴ o a oloヴes floヴales, ┞ adeﾏás, si la Iaﾐtidad de ┗iHヴaIioﾐes 

puedeﾐ ﾏejoヴaヴ el estaHleIiﾏieﾐto del ┗íﾐIulo espeIifiIo oloヴ-recompensa en la trofalaxia. Para 

aﾐalizaヴ esto ﾐeIesitáHaﾏos ┗eヴ, eﾐ Iada uﾐo de los gヴupos e┝peヴiﾏeﾐtales ふ“iﾐ Oloヴ ┞ Coﾐ 

Oloヴぶ, si e┝istíaﾐ IoヴヴelaIioﾐes eﾐtヴe las ┗aヴiaHles de las ┗iHヴaIioﾐes ケue haHía ヴeIiHido Iada 

individuo con su sensibilidad al azúcaヴ ┞/o Ioﾐ su deseﾏpeño eﾐ el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto 

difeヴeﾐIial. Paヴa ello eﾐ Iada uﾐo de los gヴupos ヴealizaﾏos uﾐ aﾐálisis de IoヴヴelaIioﾐes ﾏúltiples 

ふIoヴヴelaIióﾐ de Peaヴsoﾐぶ juﾐto Ioﾐ uﾐ aﾐálisis de Ioﾏpoﾐeﾐtes pヴiﾐIipales ふACPぶ Hasado eﾐ 

correlaciones entre las ┗aヴiaHles .DiIho aﾐálisis tu┗o eﾐ Iueﾐta paヴa Iada iﾐdi┗iduo las 

┗iHヴaIioﾐes ヴeIiHidas ふDP, FP, PVぶ juﾐto Ioﾐ su uﾏHヴal de ヴespuesta al azúIaヴ ふURAぶ, su 

deseﾏpeño duヴaﾐte el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto ふIDGぶ ┞ la ヴespuesta o ﾐo al EC+ eﾐ la e┗aluaIióﾐ 

(Respuesta Condicionada en la E┗aluaIióﾐ, RCEぶ. “i Hieﾐ las IoヴヴelaIioﾐes ﾏúltiples peヴﾏiteﾐ ┗eヴ 

ケuY ┗aヴiaHles estáﾐ asoIiadas de a paヴes, el ACP peヴﾏite de uﾐ ﾏodo ﾏás gloHal aﾐalizaヴ las 

asoIiaIioﾐes eﾐtヴe todas ellas ┞ al ヴeduIiヴ el ﾐúﾏeヴo de ┗aヴiaHles a solo uﾐos pocos factores 

e┝pliIati┗os de la ┗aヴiaHilidad eﾐIoﾐtヴaヴ e┝pliIaIioﾐes ﾏás geﾐeヴales soHヴe el oヴigeﾐ de diIha 

variabilidad.  

Resultados 

Vibraciones durante la trofalaxia 

Duヴaﾐte el IoﾐtaIto tヴofaláItiIo las aHejas ﾐo solo ヴeIiHeﾐ ﾐYItaヴ o soluIióﾐ azucarada, sino que 

taﾏHiYﾐ puedeﾐ peヴIiHiヴ las ┗iHヴaIioﾐes eﾏitidas poヴ su Ioﾏpañeヴa duヴaﾐte la desIaヴga del 

HuIhe. Al Ioﾏpaヴaヴ las ┗iHヴaIioﾐes ケue ヴeIiHieヴoﾐ las aHejas juﾐto Ioﾐ la soluIióﾐ azuIaヴada siﾐ 

aromatizar con las que recibieron cuando la solucióﾐ estaba aromatizada registramos un 

auﾏeﾐto sigﾐifiIati┗o de las ┗iHヴaIioﾐes al tヴaﾐsﾏitiヴ soluIióﾐ Ioﾐ uﾐ oloヴ floヴal ふFigura 5.4). 

Pudiﾏos oHseヴ┗aヴ uﾐ auﾏeﾐto eﾐ la duヴaIióﾐ de los pulsos ふDPぶ ふ“iﾐ Oloヴ: Mediana= 56,1ms, N= 

26; Con Olor: Mediana= 90,9, N=25; prueba de Man-Withney: U= 169,5; p<0,005. Figura 5.5a, 

panel superior) ┞ taﾏHiYﾐ del ﾐuﾏeヴo de pulsos poヴ segundo (FP)(Sin Olor: Mediana= 1,16 
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pulsos/s, N= 26; Con Olor: Mediana= 2,45 pulsos/s, N=25; Prueba de Man-Withney: U= 163; 

p<0,005. Figura 5.5b, panel central). Estos aumentos traen como consecuencia un aumento en 

la pヴopoヴIióﾐ del tiempo de la tヴofala┝ia duヴaﾐte el Iual la aHeja ヴeIiHió vibraciones (PV)(Sin 

Olor: Mediana= 9,61% , N= 26; Con Olor: Mediana= 30,78% , N=25; prueba de Man-Withney: U= 

150;  p<0,005. Figura 5.5c, panel inferior). 
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Figura 5.4: Ejemplos de las vibraciones registradas durante la trofalaxia eﾐ la situaIióﾐ eﾐ ケue la soluIióﾐ tヴaﾐsfeヴida 
no estaba aromatizada (Sin Olor) y cuando estaba aromatizada con un olor floral (Con Olor). 
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Figura 5.5: Paヴáﾏetヴos ヴelaIioﾐados Ioﾐ las ┗iHヴaIioﾐes eﾏitidas poヴ la dadoヴa duヴaﾐte el IoﾐtaIto tヴofaláItiIo 
duヴaﾐte el Iual se tヴaﾐsﾏite soluIióﾐ siﾐ aヴoﾏatizaヴ ふ“iﾐ Oloヴぶ ┞ Iuaﾐdo la soluIióﾐ esta aヴoﾏatizada Ioﾐ FEN ふCoﾐ 
Oloヴぶ. Los tヴes paヴáﾏetヴos de las ┗iHヴaIioﾐes ﾏuestヴaﾐ auﾏeﾐtos sigﾐifiIati┗os ふ** p<ヰ,ヰヰヵぶ Iuaﾐdo el aliﾏeﾐto 

estaba aromatizado. N Sin Olor: 26; N Con Olor: 25.  
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SeﾐsiHilizaIióﾐ gustativa 

Coﾏo aIaHaﾏos de ┗eヴ los iﾐdi┗iduos ケue ヴeIiHieヴoﾐ soluIióﾐ azuIaヴada aヴoﾏatizada taﾏHiYﾐ 

ヴeIiHieヴoﾐ ﾏa┞oヴ Iaﾐtidad de ┗iHヴaIioﾐes. Podヴía seヴ ケue la pヴeseﾐIia de uﾐa Ila┗e olfati┗a ┞/o 

mayores cantidades de vibraciones recibidas durante la trofalaxia produjeran un cambio en la 

sensibilidad gustativa de la abeja receptora. Sin embargo, al evaluar los URA en las abejas M. 

quadrifasciata despuYs de la tヴofala┝ia oHseヴ┗aﾏos ケue taﾐto los iﾐdi┗iduos ケue ヴeIiHieヴoﾐ uﾐa 

soluIióﾐ aヴoﾏatizada Ioﾏo los ケue ヴeIiHieヴoﾐ uﾐa soluIióﾐ siﾐ aヴoﾏatizaヴ pヴeseﾐtaron puntajes 

URA similares (Prueba de Mann-Whitney: U= 169; N=38; P=0,74. Figura 5.6). En ambos grupos 

de aHejas la ﾏediaﾐa del puﾐtaje URA es de ヲ, lo ケue sigﾐifiIa ケue la IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ ﾏíﾐiﾏa a la 

cual los indi┗iduos ヴespoﾐdieヴoﾐ e┝teﾐdieﾐdo la pヴoHósIide fue de ンヰ% p/p. 
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Figura 5.6: Puﾐtajes URA de las aHejas ヴeIeptoヴas de ﾐYItaヴ duヴaﾐte la tヴofala┝ia luego de ヴeIiHiヴ uﾐa soluIióﾐ siﾐ 
aヴoﾏatizaヴ ふ“iﾐ Oloヴぶ o uﾐa soluIióﾐ aヴoﾏatizada (Con Olor). En ambas situaciones el URA evidenciado por la mediana 

de sus puntajes URA fue cercano a 30%  p/p. no decir control sino sin olor. N Sin Olor: 18; N Con Olor: 20. 
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Condicionamiento  diferencial olfativo 

Durante el condicionamiento olfativo la pヴiﾏeヴa pヴeseﾐtaIióﾐ de los oloヴes puede geﾐeヴaヴ uﾐa 

respuesta espontánea a dichos olores que correlaciona con las experiencias olfativas previas del 

individuo (Bitterman et al., 1983; Menzel, 1990; Farina et al., 2005). Las abejas del grupo 

coﾐtヴol, ケue duヴaﾐte la tヴofala┝ia ヴeIiHieヴoﾐ soluIióﾐ azuIaヴada siﾐ aヴoﾏatizaヴ ﾐo ﾏostヴaヴoﾐ 

ninguna respuesta espontánea a ninguno de los olores (Figura 5.7a, panel izquierdo). En cambio 

alguﾐos de los iﾐdi┗iduos ケue ヴeIiHieヴoﾐ soluIióﾐ aヴoﾏatizada ﾏostヴaron respuestas 

espoﾐtáﾐeas, auﾐケue eﾐ uﾐa pヴopoヴIióﾐ taﾐ Haja ケue ﾐo peヴﾏitió realizar un aﾐálisis estadístiIo 

(Figura 5.7b, panel izquierdo).  

A lo largo del ensayo de condicionamiento diferencial las abejas recibieron 5 presentaciones de 

dos oloヴes: uﾐo de ellos asoIiado a uﾐa ヴeIoﾏpeﾐsa de azúIaヴ ふEC+: FENぶ ┞ otヴo ﾐo ふEC-: LIO) 

(Figura 5.8, paﾐel Ieﾐtヴalぶ. El deseﾏpeño eﾐ este pヴotoIolo fue aﾐalizado e┗aluaﾐdo los íﾐdiIes 

de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ ふIDぶ de Iada uﾐa de las aHejas eﾐ Iada paヴ de ensayos. Estos IDs fueron 

Ioﾏpaヴados poヴ ﾏedio de uﾐa pヴueHa de ANOVA dos faItoヴes.  Este aﾐálisis deﾏostヴó ケue las 

abejas fueron aprendiendo a responder diferencialmente al olor recompensado a lo largo de los 

sucesivos ensayos (prueba de ANOVA, factor ENSAYO con 5 medidas repetidas: F= 29,07; gl= 4; 

p< 0,001), independientemente de haber recibido o no soluIióﾐ aヴoﾏatizada durante la 

tヴofala┝ia ふpヴueHa de ANOVA, faItoヴ INTERACCIÓN: F= ヱ,ΓΑ; gl= ヴ; p= ヰ,ヱぶ. Los ﾐi┗eles de 

disIヴiﾏiﾐaIióﾐ alcanzados por las abejas de cada uno de los dos grupos experimentales no 

mostraron diferencias significativas (Prueba de ANOVA, factor TRATAMIENTO: F= 0,87; gl= 1; p= 

0,36). Del ﾏisﾏo ﾏodo la pヴopoヴIióﾐ de ヴespuestas eﾐ la e┗aluaIióﾐ fue de alヴededoヴ del 70%  

independientemente del tratamiento (Prueba exacta de Fisher: p=1. Figura 5.7, panel derecho). 
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Figura 5.7: PoヴIeﾐtaje de aHejas ケue e┝teﾐdieヴoﾐ su pヴoHósIide ふ%REPぶ duヴaﾐte la pヴiﾏeヴa pヴeseﾐtaIióﾐ de los oloヴes 
ふRespuesta Espoﾐtáﾐea, paﾐel izケuieヴdoぶ, poヴIeﾐtaje de aHejas ケue ヴespoﾐdieヴoﾐ duヴaﾐte los IiﾐIo paヴes de eﾐsa┞os 
de condicionamiento (Condicionamiento), ┞ aHejas ケue ヴespoﾐdieヴoﾐ duヴaﾐte el peヴiodo de e┗aluaIióﾐ ヱヵ ﾏiﾐutos 
despuYs del IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto ふE┗aluaIióﾐぶ duヴaﾐte el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto difeヴeﾐIial REP: ふaぶ “iﾐ Oloヴ: aHejas ケue 
ヴeIiHieヴoﾐ duヴaﾐte la tヴofala┝ia soluIióﾐ azuIaヴada siﾐ aヴoﾏatizaヴ ふHぶ Con Olor: Abejas que recibieron durante la 

tヴofala┝ia soluIióﾐ aヴoﾏatizada Ioﾐ FEN. No se deteItaヴoﾐ difeヴeﾐIias sigﾐifiIati┗as eﾐtヴe aﾏHos gヴupos ﾐi eﾐ el 
IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto ふANOVAぶ ﾐi eﾐ la e┗aluaIióﾐ ふPヴueHa de Fisheヴぶ.  
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CoヴヴelaIióﾐ eﾐtヴe las viHヴaIioﾐes y el aprendizaje olfativo durante la trofalaxia 

Para evaluar de forma global el efecto de las vibraciones en la sensibilidad gustativa y el 

aprendizaje olfativo analizamos en cada grupo experimental las correlaciones entre cada uno de 

los paヴáﾏetヴos poヴ ﾏedio de IoヴヴelaIioﾐes ﾏúltiples ┞ de uﾐ aﾐálisis de Ioﾏpoﾐeﾐtes 

principales (ACP).  

Eﾐ la situaIióﾐ eﾐ la ケue el aliﾏeﾐto tヴaﾐsfeヴido ﾐo estaHa aヴoﾏatizado ふ“iﾐ Oloヴぶ el aﾐálisis de 

IoヴヴelaIióﾐ ﾏúltiple deﾏuestヴa ケue e┝iste uﾐa IoヴヴelaIióﾐ positi┗a eﾐtヴe los tヴes paヴáﾏetヴos de 

las ┗iHヴaIioﾐes ┞ adeﾏás uﾐa IoヴヴelaIióﾐ ﾐegati┗a eﾐtヴe el IDG ┞ la duヴaIióﾐ de los pulsos ふTaHla 

5.1).  El ACP muestra que los dos primeros factores son suficientes para explicar el 73%  de la 

┗aヴiaIióﾐ de los datos. Estos dos faItoヴes paヴeIieヴaﾐ sepaヴaヴ los paヴáﾏetヴos asoIiados a las 

vibraciones de aquello relacionados con el aprendizaje. El primer factor, que explica el 44,9%  de 

la ┗aヴiaIióﾐ, ﾏuestヴa IoヴヴelaIioﾐes positi┗as Ioﾐ los tヴes paヴáﾏetヴos de las ┗iHヴaIioﾐes ┞ adeﾏás 

correlaciona de forma negativa con el IDG (Figura 5.8, factor 1). El segundo factor, que explica el 

ヲΒ,ヲ% de la ┗aヴiaHilidad IoヴヴelaIioﾐa de foヴﾏa ﾐegati┗a Ioﾐ los tヴes paヴáﾏetヴos asoIiados al 

apヴeﾐdizaje ふIDG, URA ┞ REぶ peヴo ﾐo ﾏuestヴa uﾐa IoヴヴelaIióﾐ iﾏpoヴtaﾐte Ioﾐ los paヴáﾏetヴos de 

la ┗iHヴaIióﾐ ふFigura 5.8, faItoヴ ヲぶ. Es deIiヴ ケue la ┗aヴiaHilidad de los datos podヴía e┝pliIaヴse poヴ 

dos factores independientes entre si: el primer factor serian las vibraciones y el segundo el 

aprendizaje. 

La figura 5.8 muestra la distヴiHuIióﾐ de las difeヴeﾐtes ┗aヴiaHles eﾐ el plaﾐo geﾐeヴado poヴ estos 

dos factores. Visualmente podemos apreciar la misma tendencia descripta anteriormente: los 

paヴáﾏetヴos de las ┗iHヴaIioﾐes se ┗eﾐ agヴupados eﾐtヴe si ┞ alejados del otヴo gヴupo de ┗aヴiaHles 

que son aquellas asociadas al aprendizaje.  
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Tabla 5.1: Matヴiz de IoヴヴelaIióﾐ ﾏúltiple ふPeaヴsoﾐぶ eﾐtヴe las ┗aヴiaHles de la ┗iHヴaIióﾐ ┞ el apヴeﾐdizaje de 
las abejas del grupo Control. DP: duヴaIióﾐ del pulso; FP: fヴeIueﾐIia de pulsos; PV: pヴopoヴIióﾐ de 
vibraIioﾐes; URA: puﾐtaje del uﾏHヴal de ヴespuesta al azúIaヴ; IDG: íﾐdiIe de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ gloHal eﾐ el 
IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto difeヴeﾐIial; RCE: ヴespuesta IoﾐdiIioﾐada eﾐ la e┗aluaIióﾐ del IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto 
difeヴeﾐIial. Las IoヴヴelaIioﾐes ﾏaヴIadas Ioﾐ aケuellas estadísticamente significativas con p<0,05. N=18. 

 DP FP PV URA IDG RCE 

DP       

FP 0,47      

PV 0,62 0,95     

URA 0,06 0,27 0,15    

IDG -0,57 -0,23 -0,38 0,4   

RCE -0,14 -0,04 -0,06 0,28 0,39  
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Figura 5.8: DistヴiHuIióﾐ de las ┗aヴiaHles de la ┗iHヴaIióﾐ ┞ el apヴeﾐdizaje de las aHejas del gヴupo Sin Olor en el plano 

definido por los dos primeros factores del ACP. El factor 1 explica el 44,9%  de la variablidad de los datos mientras que 

el factor 2 explica el 28,ヲ%. Los ejes ﾏaヴIaﾐ los ┗aloヴes de IoヴヴelaIióﾐ de Iada uﾐa de las ┗aヴiaHles Ioﾐ los faItoヴes. 
DP: duヴaIióﾐ del pulso; FP: fヴeIueﾐIia de pulsos; PV: pヴopoヴIióﾐ de ┗iHヴaIioﾐes; URA: puﾐtaje del uﾏHヴal de ヴespuesta 
al azúIaヴ; IDG: íﾐdiIe de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ global en el condicionamiento diferencial; RCE: respuesta condicionada en la 

e┗aluaIióﾐ del IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto difeヴeﾐIial.  
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 Eﾐ la situaIióﾐ en que el alimento transferido durante la trofalaxia estaba aromatizado las 

┗aヴiaHles de la ┗iHヴaIióﾐ ┞ del apヴeﾐdizaje ﾐo apaヴeIeﾐ taﾐ Ilaヴaﾏeﾐte segヴegadas eﾐtヴe sí Ioﾏo 

eﾐ la situaIióﾐ “iﾐ Oloヴ. La taHla 5.2 muestra las correlaciones entre pares de variables en la 

situaIióﾐ Coﾐ Oloヴ ふCoヴヴelaIióﾐ ﾏúltipleぶ. Eﾐ lo ケue ヴespeIta a las ┗aヴiaHles de la ┗iHヴaIióﾐ 

podeﾏos ┗eヴ ケue la pヴopoヴIióﾐ de ┗iHヴaIioﾐes ふPVぶ IoヴヴelaIioﾐa de foヴﾏa positi┗a taﾐto Ioﾐ la 

duヴaIióﾐ del pulso ふDPぶ Ioﾏo Ioﾐ la fヴeIueﾐIia de pulsos ふFPぶ. Eﾐ lo ケue ヴespeIta al apヴeﾐdizaje 

se ┗e ケue e┝iste uﾐa IoヴヴelaIióﾐ positiva entre el aprendizaje durante el condicionamiento (IDG) 

Ioﾐ la ヴespuesta IoﾐdiIioﾐada eﾐ la e┗aluaIióﾐ ふRCEぶ. Lo ケue apaヴeIe adeﾏás eﾐ estas 

IoヴヴelaIioﾐes es la e┝isteﾐIia de uﾐa IoヴヴelaIióﾐ sigﾐifiIati┗a eﾐtヴe el apヴeﾐdizaje ふIDGぶ ┞ uﾐo de 

los paráﾏetヴos de la ┗iHヴaIióﾐ ふFPぶ  

El ACP muestra una tendencia similar a lo observado en las correlaciones por pares. Los 

primeros dos factores son suficiente para explicar el  66,3%  de la variaciones en los datos. De 

estos factores el primero, que explica el ヴヴ,ン% de la ┗aヴiaIióﾐ, IoヴヴelaIioﾐa de foヴﾏa positi┗a 

taﾐto Ioﾐ los tヴes paヴáﾏetヴos de las ┗iHヴaIioﾐes Ioﾏo Ioﾐ dos de los paヴáﾏetヴos asoIiados al 

aprendizaje (IDG y RCE) (Figura 5.9, factor 1). El segundo factor, que explica el 22%  de la 

┗aヴiaIióﾐ, poヴ su paヴte IoヴヴelaIioﾐa Ioﾐ la seﾐsiHilidad al azúIaヴ ふURAぶ de foヴﾏa positi┗a ┞ Ioﾐ la 

duヴaIióﾐ del pulso ふDPぶ de foヴﾏa ﾐegati┗a ふFigura 5.9, factor 2). En la figura 9  no se ve como en 

el gヴupo “iﾐ Oloヴ uﾐa Ilaヴa distiﾐIióﾐ eﾐtヴe los paヴáﾏetヴos de las ┗iHヴaIiones con el aprendizaje, 

siﾐo ケue eﾐ el plaﾐo geﾐeヴado poヴ estos dos ﾐue┗os faItoヴes las ┗aヴiaHles de la ┗iHヴaIióﾐ 

apaヴeIeﾐ IeヴIaﾐas a las del apヴeﾐdizaje, iﾐdiIaﾐdo uﾐa asoIiaIióﾐ eﾐtヴe ellas.  

 

 

 

 

 

 



120 

 

Tabla 5.2: Matヴiz de IoヴヴelaIióﾐ ﾏúltiple ふPeaヴsoﾐぶ entヴe las ┗aヴiaHles de la ┗iHヴaIióﾐ ┞ el apヴeﾐdizaje de 
las abejas del grupo Olor. DP: duヴaIióﾐ del pulso; FP: fヴeIueﾐIia de pulsos; PV: pヴopoヴIióﾐ de ┗iHヴaIioﾐes; 
URA: puﾐtaje del uﾏHヴal de ヴespuesta al azúIaヴ; IDG: íﾐdiIe de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ gloHal eﾐ el 
condiIioﾐaﾏieﾐto difeヴeﾐIial; RCE: ヴespuesta IoﾐdiIioﾐada eﾐ la e┗aluaIióﾐ del IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto 
difeヴeﾐIial. Las IoヴヴelaIioﾐes ﾏaヴIadas Ioﾐ aケuellas estadístiIaﾏeﾐte significativas con p<0,05. N=20. 

 DP FP PV URA IDG RCE 

DP       

FP 0,09      

PV 0,73 0,62     

URA -0,05 0,39 -0,03    

IDG 0,21 0,46 0,38 0,05   

RCE 0,26 0,30 0,29 0,18 0,66  
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Figura 5.9: DistヴiHuIióﾐ de las ┗aヴiaHles de la ┗iHヴaIióﾐ ┞ el apヴeﾐdizaje de las aHejas del gヴupo Olor en el plano 

definido por los dos primeros factores del ACP. El factor 1 explica el 44,3%  de la variabilidad de los datos mientras que 

el faItoヴ ヲ e┝pliIa el ヲヲ%. Los ejes ﾏaヴIaﾐ los ┗aloヴes de IoヴヴelaIióﾐ de Iada uﾐa de las ┗aヴiaHles Ioﾐ los faItoヴes. DP:  

duヴaIióﾐ del pulso; FP: fヴeIueﾐIia de pulsos; PV: pヴopoヴIióﾐ de ┗iHヴaIioﾐes; URA: puﾐtaje del uﾏHヴal de ヴespuesta al 
azúIaヴ; IDG: íﾐdiIe de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ gloHal eﾐ el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto difeヴeﾐIial; RCE: ヴespuesta IoﾐdiIioﾐada eﾐ la 
e┗aluaIióﾐ del IoﾐdiIionamiento diferencial 
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DisIusióﾐ 

Eﾐ este estudio pudiﾏos aﾐalizaヴ ┗aヴios aspeItos difeヴeﾐtes de la iﾐteヴaIIióﾐ tヴofaláItiIa en las 

abejas M. quadrifasciata. “e oHseヴ┗ó ケue al estaヴ aヴoﾏatizada la soluIióﾐ azuIaヴada tヴaﾐsfeヴida, 

el despliegue de vibraciones del iﾐdi┗iduo dadoヴ de aliﾏeﾐto auﾏeﾐtó significativamente. La 

presencia del olor sin embargo no produjo modificaciones eﾐ la pヴopeﾐsióﾐ a ヴespoﾐdeヴ a 

estíﾏulos seﾐsoヴiales de los individuos receptores como pudimos evidenciar por medio de sus 

URA. TaﾏHiYﾐ pudiﾏos oHseヴ┗aヴ ケue uﾐ úﾐiIo IoﾐtaIto tヴofaláItiIo eﾐ el ケue se transfiere 

soluIióﾐ aヴoﾏatizada ﾐo paヴeIieヴa seヴ sufiIieﾐte Ioﾏo paヴa auﾏeﾐtaヴ el deseﾏpeño posteヴioヴ 

de las abejas en el condicionamiento olfativo. Sin embargo, al tener en cuenta para cada uno de 

los individuos dentro de un grupo la influencia de las vibraciones en el establecimiento de la 

asoIiaIióﾐ oloヴ-recompensa, observamos que en los casos espeIífiIos eﾐ ケue la soluIióﾐ 

transferida estaba aromatizada mayores cantidades de vibraciones se asociaron con mejores 

deseﾏpeños eﾐ el apヴeﾐdizaje posteヴioヴ.  

Efecto del olor del alimento transferido en las vibraciones durante la trofalaxia   

En el presente trabajo observamos un claro aumento de las vibraciones emitidas durante la 

trofalaxia por parte del dador de alimento Iuaﾐdo la soluIióﾐ tヴaﾐsfeヴida estaHa aヴoﾏatizada 

con un olor floral. Trabajos previos con M. quadrifasciata deﾏuestヴaﾐ ケue la eﾏisióﾐ de 

vibraciones se ve afectada por la IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ de la soluIióﾐ azuIarada que ha sido recolectada 

┞ está siendo transferida dentro de la colmena (Hrncir et al., 2004b). En las abejas de la especie 

Apis mellifera taﾏHiYﾐ se haﾐ ┗isto auﾏeﾐtos eﾐ las ┗iHヴaIioﾐes eﾏitidas duヴaﾐte la daﾐza de 

ヴeIlutaﾏieﾐto depeﾐdieﾐdo de la IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ de azúIaヴ de la soluIióﾐ recolectada (Esch, 

1963; Waddington y Kirchner, 1992) o la tasa de ヴeIoﾏpeﾐsa eﾐ tYヴﾏiﾐos de flujo de solucióﾐ 

azucarada (Silva et al., 2008). Estos heIhos podヴía estaヴ iﾐdiIaﾐdo ケue las ┗iHヴaIioﾐes podヴíaﾐ 

estar codificando la intensidad del estimulo excitatorio representado por el alimento. El 

agヴegado de uﾐ oloヴ a la soluIióﾐ azuIaヴada taﾏHiYﾐ podヴía seヴ Ioﾐsiderado como un aumento 

en la intensidad del estimulo excitatorio. Eﾐ las aHejas ﾏelífeヴas se saHe ケue el agヴegado de 

Ioﾏpoﾐeﾐtes pヴeseﾐtes eﾐ foヴﾏa de tヴaza ふﾏiﾐeヴales, aﾏiﾐoáIidos, etI.) en el alimento 

recolectado modifica la ocurrencia de conductas relacionadas con la transferencia de 

iﾐfoヴﾏaIióﾐ Ioﾏo la daﾐza ふAfik et al., 2008). La presencia de un olor floral puntualmente  

auﾏeﾐta el ﾐúﾏeヴo de IoﾐtaItos tヴofaláItiIos (Ramírez et al., 2010ぶ, lo Iual foﾏeﾐtaヴía la 

tヴaﾐsﾏisióﾐ de la iﾐfoヴﾏaIióﾐ olfati┗a deﾐtヴo de la Iolﾏeﾐa ┞ taﾏHiYﾐ pヴo┗oIa uﾐ auﾏeﾐto eﾐ 

el ﾐúﾏeヴo de iﾐdi┗iduos ケue saleﾐ de la Iolﾏeﾐa eﾐ Húsケueda de aliﾏeﾐto (von Frisch, 1967). 
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Más auﾐ, la pヴeseﾐIia de un olor diluido eﾐ la soluIióﾐ azuIaヴada pヴoduIe uﾐ deIヴeﾏeﾐto eﾐ el 

umbral de ヴespuesta la azúIaヴ ふRaﾏíヴez et al., 2010) que es uﾐ iﾐdiIadoヴ de uﾐa pヴopeﾐsióﾐ a 

ヴespoﾐdeヴ a difeヴeﾐtes estíﾏulos seﾐsoヴiales ふ“Iheiﾐeヴ, ヲヰヰヴ; EヴHeヴ et al., ヲヰヰヶぶ. Este feﾐóﾏeﾐo 

pareciera indicar un caso de seﾐsiHilizaIióﾐ poヴ el oloヴ floヴal del ﾏisﾏo ﾏodo ケue la soluIióﾐ 

azuIaヴada pヴoduIe seﾐsiHilizaIióﾐ ふHaﾏﾏeヴ et al., 1994; Hammer, 1997). En este contexto la 

pヴeseﾐIia de oloヴ eﾐ la soluIióﾐ tヴaﾐsfeヴida eﾐ la tヴofala┝ia podヴía seヴ Ioﾐsideヴado Ioﾏo un 

aumento en la intensidad del estimulo excitatorio, que a su vez podヴía generar un estado de 

aIti┗aIióﾐ geﾐeヴalizada ┞ Ioﾏo IoﾐseIueﾐIia pヴo┗oIaヴ un aumento en la pヴoduIIióﾐ de 

vibraciones.   

Efecto del olor del alimento transferido en el aprendizaje 

En nuestros experimentos con las abejas M. quadrifasciata no encontramos diferencias entre los 

URA de los iﾐdi┗iduos ケue ヴeIiHieヴoﾐ soluIióﾐ siﾐ oloヴ o aヴoﾏatizada. Existe evidencia en las 

aHejas ﾏelífeヴas de que el IoﾐtaIto Ioﾐ uﾐa soluIióﾐ aヴoﾏatizada puede ﾏodifiIaヴ los uﾏHヴales 

de ヴespuesta al azúIaヴ ふRaﾏírez et al., 2010). De este modo si el olor en el alimento es una clave 

que aumenta el valor del estimulo excitatorio, y eso genera una mayor activaIióﾐ del iﾐdi┗iduo, 

al ヴeIiHiヴ soluIióﾐ aヴoﾏatizada ┗eヴíaﾏos ケue su URA disﾏiﾐu┞e. Este ﾐo fue el Iaso eﾐ ﾐuestヴos 

ヴegistヴos, doﾐde aﾏHos gヴupos de aHejas pヴeseﾐtaヴoﾐ puﾐtajes URA siﾏilaヴes. Podヴía seヴ ケue uﾐ 

úﾐiIo IoﾐtaIto tヴofaláItiIo, Ioﾐ uﾐa duヴaIióﾐ de seguﾐdos, o Hieﾐ geﾐeヴa uﾐa aIti┗aIióﾐ de 

corto tYrmino que no es detectada 30 minutos más taヴde o Hieﾐ podヴía seヴ ケue fueヴa ﾐeIesaヴio 

uﾐ IoﾐtaIto de ﾏa┞oヴ duヴaIióﾐ Ioﾐ la soluIióﾐ aヴoﾏatizada, Ioﾏo fue ヴegistヴado eﾐ las aHejas 

ﾏelífeヴas ケuieﾐes HajaHaﾐ sus URA luego de ┗aヴias hoヴas eﾐ IoﾐtaIto Ioﾐ soluIióﾐ aヴoﾏatizada 

(Ramírez et al., 2010). 

Eﾐ lo ケue ヴespeIta al apヴeﾐdizaje olfati┗o luego de uﾐ IoﾐtaIto tヴofaláItiIo taﾏpoIo 

evidenciamos diferencias entre el grupo de las abejas que recibieron soluIióﾐ siﾐ aヴoﾏatizaヴ ┞ el 

de las ケue ヴeIiHieヴoﾐ soluIióﾐ Ioﾐ oloヴ. Ya de poヴ sí esta especie de abeja presenta un menor 

deseﾏpeño ケue el de las aHejas ﾏelífeヴas eﾐ el pヴotoIolo REP. La pヴopoヴIióﾐ de ヴespuestas 

espoﾐtáﾐeas, ケue es uﾐa ﾏedida utilizada Ioﾐ las aHejas ﾏelífeヴas Ioﾏo iﾐdiIadoヴ del 

aprendizaje previo (Gerber et al., 1996; Sandoz et al., 2000; Farina et al., ヲヰヰヵ; Gヴüteヴ et al., 

2006; Arenas y Farina, 2008), fue extremadamente baja. En un intento de evidenciar los posibles 

efectos de ese contacto con el olor durante la trofalaxia, realizamos el protocolo de 

IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto difeヴeﾐIial HusIaﾐdo difeヴeﾐIias eﾐ la diﾐáﾏiIa de apヴeﾐdizaje o la ヴeteﾐIióﾐ 

como indicador de las experiencias previas (Chandra et al., 2000; Farina et al., 2005;  Feヴﾐáﾐdez 
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et al., 2009). Si bien en el tercer ensayo del condicionamiento pareciera haber una tendencia a 

uﾐa ﾏa┞oヴ pヴopoヴIióﾐ de ヴespuestas IoﾐdiIioﾐadas de los iﾐdi┗iduos ケue ヴeIiHieヴoﾐ soluIióﾐ 

aヴoﾏatizada, el aﾐálisis geﾐeヴal del apヴeﾐdizaje ﾐo ﾏostヴó difeヴeﾐIias sigﾐifiIati┗as eﾐtヴe los 

gヴupos. Podヴía seヴ ケue el Ioﾐte┝to REP ﾐo sea el ﾏás iﾐdiIado paヴa e┗idenciar los efectos del 

IoﾐtaIto Ioﾐ el oloヴ eﾐ la tヴofala┝ia poヴ la Iaﾐtidad de ﾏaﾐipulaIióﾐ ケue sufヴeﾐ los iﾐdi┗iduos. 

TaﾏHiYﾐ es posiHle ケue las aHejas M. quadrifasciata necesiten más de uﾐ IoﾐtaIto tヴofaláItiIo 

para aprender el olor del alimento transfeヴido. “i Hieﾐ e┝isteﾐ ヴegistヴos eﾐ las aHejas ﾏelífeヴas 

ケue uﾐ úﾐiIo IoﾐtaIto tヴofaláItiIo es sufiIieﾐte paヴa el estaHleIiﾏieﾐto de uﾐa ﾏeﾏoヴia olfati┗a 

de laヴgo tYヴﾏiﾐo (Gil y De Marco, 2005), la IoﾐsolidaIióﾐ de diIhas ﾏeﾏoヴias ヴeケuieヴe ┗aヴias 

exposicioﾐes a los estíﾏulos a asoIiaヴ ふMeﾐzel, ヱΓΓΓぶ. TaﾏHiYﾐ e┝isteﾐ ヴegistヴos de ケue las 

aHejas ﾏás jó┗eﾐes, de edades pヴe-ヴeIoleItoヴas, al igual ケue las aHejas ﾏelípoﾐas, ヴeケuieヴeﾐ 

ﾏás de uﾐ IoﾐtaIto paヴa podeヴ estaHleIeヴ asoIiaIioﾐes/ﾏeﾏoヴias ケue puedaﾐ seヴ evocadas en 

el paradigma REP (Raﾏíヴez et al., 2010). Hasta la fecha no se conocen descripciones de la 

Iaﾐtidad de IoﾐtaItos tヴofaláItiIos ケue oIuヴヴeﾐ Iuaﾐdo uﾐa abeja recolectora M. quadrifasciata 

retorna a la colmena, ni si dicha cantidad cambia coﾐ la pヴeseﾐIia de oloヴes eﾐ la soluIióﾐ.    

Efecto de las vibraciones recibidas durante la trofalaxia en el aprendizaje 

El IoﾐtaIto tヴofaláItiIo le peヴﾏite a la aHeja ヴeIeptoヴa eﾐtヴaヴ eﾐ IoﾐtaIto Ioﾐ el aliﾏeﾐto ケue 

frecuentemente puede estaヴ aヴoﾏatizado ふﾐYItaヴぶ. Es decir que en ese contexto social el 

individuo receptor entra en contacto de modo contingente con el estimulo incondicionado (EI: 

azúIaヴぶ ┞ el IoﾐdiIioﾐado ふEC: oloヴぶ del ﾏisﾏo ﾏodo ケue eﾐ el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto REP. Este 

contacto poヴ lo taﾐto, peヴﾏitiヴía el estaHleIiﾏieﾐto de uﾐ ┗íﾐIulo, o asoIiaIióﾐ, eﾐtヴe aﾏHos ふEI-

ECぶ ケue podヴía seヴ ┗isualizado posteヴioヴﾏeﾐte eﾐ el Ioﾐte┝to REP. Las aHejas M. quadrifasciata 

modulaﾐ la pヴoduIIióﾐ de ┗iHヴaIioﾐes depeﾐdieﾐdo de la IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ de la soluIióﾐ 

azucarada (Hrncir et al., 2004b). Resultaヴía espeヴaHle ケue esa ┗aヴiaHle ﾏodulada tu┗ieヴa algúﾐ 

efecto en el establecimiento del vinculo EI-EC durante la trofalaxia, ya fuera facilitando u 

oHstaIulizáﾐdolo.   

 Si bien en el tema de las vibracioﾐes pヴoduIidas poヴ las aHejas siﾐ aguijóﾐ al ┗ol┗eヴ de uﾐ ┗iaje 

de ヴeIoleIIióﾐ e┝isteﾐ difeヴeﾐtes iﾐteヴpヴetaIioﾐes soHヴe la iﾐfoヴﾏaIióﾐ ケue puedeﾐ Ioﾐteﾐeヴ 

(distancia al nido: Esch et al., 1965; Esch, 1967a; Nieh y Roubik, 1998; Aguilar y BヴiIeño, ヲヰヰヲ; 

Nieh et al., 2003; altura sobre el nivel del suelo: Nieh y Roubik, 1998; Hrncir et al., 2004a, 

IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ de la soluIióﾐ azuIaヴada: Aguilaヴ ┞ BヴiIeño, 2002; Hrncir et al., 2002, 2004b, Nieh 

et al., 2003), el faItoヴ Ioﾏúﾐ a la ﾏa┞oヴía de esas iﾐteヴpヴetaIiones pareciera ser que cuando 
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uﾐa aHeja tieﾐe uﾐ ﾏa┞oヴ ﾐi┗el de e┝IitaIióﾐ, pヴoduIto de uﾐa ﾏa┞oヴ estiﾏulaIióﾐ gustati┗a, lo 

manifiesta al llegar al nido con intensas ┗iHヴaIioﾐes ┞ este Ioﾏpoヴtaﾏieﾐto tヴaeヴía Ioﾏo 

IoﾐseIueﾐIia uﾐa ﾏa┞oヴ IoﾐgヴegaIióﾐ de iﾐdi┗iduos eﾐ su entorno (Lindauer y Kerr, 1958; 

Hrncir, 2006b). Eﾐ Iada uﾐo de ﾐuestヴos gヴupos e┝peヴiﾏeﾐtales si Hieﾐ la IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ de la 

soluIióﾐ azucarada transferida fue constante observamos al igual que Hrncir y colaboradores 

(2004b) un amplio intervalo en la cantidad de vibraciones producidas. Utilizamos una 

IoﾐIeﾐtヴaIióﾐ de azúIaヴ de uﾐ ┗aloヴ IヴítiIo ケue peヴﾏitía ケue la aHeja dadoヴa a ┗eIes ﾐo vibrara 

┞ a ┗eIes ┗iHヴaヴa hasta el ヶヰ% del tieﾏpo. Esto geﾐeヴó ケue las aHejas ヴeIeptoヴas de aliﾏeﾐto 

duヴaﾐte la tヴofala┝ia ヴeIiHieヴaﾐ difeヴeﾐtes Iaﾐtidades de ┗iHヴaIióﾐ. Al tener en cuenta a cada 

individuo puntualmente, es decir conocer las vibraciones ケue ヴeIiHió, Iuál fue su seﾐsiHilidad 

gustati┗a ┞ Ioﾏo se deseﾏpeño eﾐ el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto difeヴeﾐIial, podeﾏos aﾐalizaヴ 

individualmente el efecto que las vibraciones tuvieron en cada abeja. En lo que respecta al 

aprendizaje olfativo, al  identificar a los individuos que recibieron diferentes cantidades de 

┗iHヴaIióﾐ ┞ ケue a su ┗ez pヴeseﾐtaヴoﾐ difeヴeﾐtes IDG eﾐ el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto teﾐeﾏos uﾐa aﾏplia 

fueﾐte de ┗aヴiaIióﾐ paヴa aﾏHos faItoヴes. Esto ﾐos peヴﾏitió analizar dentro de cada uno de los 

grupos (sin olor o con olor) la ヴelaIióﾐ del apヴeﾐdizaje de Iada iﾐdi┗iduo Ioﾐ las ┗iHヴaIioﾐes que 

ヴeIiHió duヴaﾐte la tヴofala┝ia. En vistas de que los URA no estaban asociados ni a las vibraciones 

ﾐi al apヴeﾐdizaje, podヴíaﾏos supoﾐeヴ ケue si las ┗iHヴaIioﾐes tu┗ieヴoﾐ uﾐ efeIto iﾐespeIífiIo de 

auﾏeﾐtaヴ la pヴopeﾐsióﾐ a ヴespoﾐdeヴ de las aHejas, este efecto ya no era detectable 30 minutos 

mas tarde. Este hecho aHヴe la hipótesis de ケue las diferencias en la fuerza del ┗íﾐIulo oloヴ-

recompensa establecido durante la trofalaxia estaヴíaﾐ ヴelaIioﾐadas Ioﾐ uﾐ efeIto diヴeIto de las 

┗iHヴaIioﾐes eﾐ el estaHleIiﾏieﾐto de diIho ┗íﾐIulo. 

 Eﾐ la situaIióﾐ eﾐ ケue el aliﾏeﾐto tヴaﾐsfeヴido ﾐo teﾐía uﾐ oloヴ floヴal deteヴﾏiﾐado, los 

paヴáﾏetヴos de las ┗iHヴaIioﾐes ┞ los del apヴeﾐdizaje apaヴeIeﾐ segヴegados eﾐ el aﾐálisis ACP. Esto 

estaヴía iﾐdiIaﾐdo ケue el deseﾏpeño eﾐ el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto ﾐo tieﾐe ヴelaIióﾐ Ioﾐ las 

┗iHヴaIioﾐes oIuヴヴidas duヴaﾐte la tヴofala┝ia. La úﾐiIa Ioﾐe┝ióﾐ eﾐtヴe los paヴáﾏetヴos ┗iHヴatoヴios ┞ 

los del aprendizaje se puede ver en las correlaciones por pares de variables donde las abejas que 

ヴeIiHieヴoﾐ pulsos ┗iHヴatoヴios de ﾏa┞oヴ duヴaIióﾐ ﾏuestヴaﾐ luego uﾐ peoヴ deseﾏpeño duヴaﾐte el 

IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto ふIoヴヴelaIióﾐ ﾐegati┗a eﾐtヴe DP e IDGぶ. Este feﾐóﾏeﾐo podヴía seヴ uﾐ iﾐdiIadoヴ 

de que en aquellos contactos trofaláItiIos eﾐ los ケue se tヴaﾐsﾏite soluIióﾐ siﾐ aヴoﾏatizaヴ, 

ﾏa┞oヴes ﾐi┗eles de ┗iHヴaIioﾐes podヴíaﾐ posteヴioヴﾏeﾐte iﾐteヴfeヴiヴ Ioﾐ el apヴeﾐdizaje asoIiati┗o 

de un olor floral en el paradigma REP. Podヴía seヴ que al recibir una soluIióﾐ azucarada sin olor 

durante la trofalaxia las aHejas estaHleIieヴaﾐ la asoIiaIióﾐ aliﾏeﾐto-solución sin olor. Dicha 
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asoIiaIióﾐ podヴía difiIultaヴ la posteヴioヴ asoIiaIióﾐ de ese ﾏisﾏo aliﾏeﾐto ふsoluIióﾐ azucarada 

sin olor) a un olor floral novedoso (Rescorla y Wagner, 1972; Couvillon et al., 1997; Guerrieri et 

al., 2005).  

Por el contrario eﾐ la situaIióﾐ eﾐ ケue el aliﾏeﾐto tヴaﾐsfeヴido estaHa aヴoﾏatizado observamos 

uﾐa IoヴヴelaIióﾐ positi┗a entre la frecuencia de pulsos (FP) y el aprendizaje. Adeﾏás en el  Factor 

1 del ACP se oHseヴ┗a taﾏHiYﾐ uﾐa tendencia a la asoIiaIióﾐ eﾐtヴe el apヴeﾐdizaje olfativo y las 

vibraciones ヴeIiHidas duヴaﾐte el IoﾐtaIto tヴofaláItiIo. La trofalaxia es un contexto 

comportamental en el que el individuo receptor está motivado para adquirir infoヴﾏaIióﾐ. Estos 

contactos permiten la tヴaﾐsfeヴeﾐIia de aliﾏeﾐto ┞ de iﾐfoヴﾏaIióﾐ en foヴﾏa siﾏultáﾐea. Duヴaﾐte 

la tヴofala┝ia, el iﾐdi┗iduo ヴeIeptoヴ peヴIiHe estíﾏulos de diferentes modalidades sensoriales 

ふtáItil, olfati┗o ┞ gustati┗o, ┗iHヴatoヴio poヴ el sustrato, sonoro). En referencia a este punto, 

existen evidencias eﾐ huﾏaﾐos, ﾏoﾐos, pájaヴos e iﾐseItos de ケue la iﾐtegヴaIióﾐ de la 

iﾐfoヴﾏaIióﾐ de ﾏúltiples ﾏodalidades seﾐsoヴiales es IヴuIial paヴa logヴaヴ el ﾐi┗el de ateﾐIióﾐ 

necesaria para decodificar el mensaje duヴaﾐte la IoﾏuﾐiIaIióﾐ ふPaヴtaﾐ ┞ Maヴleヴ, 1999). 

Coﾏúﾐﾏeﾐte la IoﾏHiﾐaIióﾐ de estíﾏulos seﾐsoヴiales lle┗a a ヴespuestas auﾏeﾐtadas eﾐ el 

receptor o incluso puede provocar una respuesta completamente novedosa y diferente de las 

respuestas a cada uno de los estíﾏulos de foヴﾏa iﾐdepeﾐdieﾐte ふPaヴtaﾐ ┞ Maヴleヴ, 1999).  En este 

ﾏaヴIo el IoﾐtaIto Ioﾐ la soluIióﾐ azuIaヴada aヴoﾏatizada duヴaﾐte la tヴofala┝ia seヴía la ┗ía ケue 

peヴﾏitiヴía adケuiヴiヴ la iﾐfoヴﾏaIióﾐ soHヴe el oloヴ ┞ pヴoduIti┗idad de la fueﾐte de aliﾏeﾐto ケue 

está siendo explotada. Este tipo de asociaciones son las mismas que se establecen en el 

laboratorio en el paradigma REP al asociar un olor con recompensa. Sin embargo durante la 

tヴofala┝ia e┝isteﾐ taﾏHiYﾐ estíﾏulos ┗iHヴatoヴios ケue Ioﾏo ┞a ﾏeﾐIioﾐaﾏos se modulan con la 

productividad de la fuente de alimento explotada por la dadora. A partir de nuestros resultados 

pareciera posible que los difeヴeﾐtes ﾐi┗eles de ┗iHヴaIióﾐ ヴeIiHidos duヴaﾐte la tヴofala┝ia, pudieヴaﾐ 

estar modulando el establecimiento de la contingencia EC-EI. En este pヴoIeso podヴíaﾐ eﾐtヴaヴ eﾐ 

juego pヴoIesos Iogﾐiti┗os Ioﾏo IaﾏHios eﾐ los ﾐi┗eles de ateﾐIióﾐ (Klosterhalften et al., 1978; 

Bouton y Moody, ヲヰヰヴぶ. De este ﾏodo las ┗iHヴaIioﾐes podヴíaﾐ estaヴ geﾐeヴaﾐdo ケue las aHejas 

focalizaraﾐ su ateﾐIióﾐ eﾐ la adケuisiIióﾐ de uﾐ tipo espeIífiIo de iﾐfoヴﾏaIióﾐ, Ioﾏo puedeﾐ seヴ 

las claves quimiosensoriales del alimento, ignorando otras.  
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Conclusiones Generales 

Las aHejas siﾐ aguijóﾐ puedeﾐ disIriﾏiﾐar eﾐ el paradigﾏa REP 

Por primera vez se ha podido utilizar el protocolo de la ヴespuesta de e┝teﾐsióﾐ de pヴoHósIide 

(REP) paヴa e┗aluaヴ el apヴeﾐdizaje asoIiati┗o eﾐ aHejas siﾐ aguijóﾐ. Los ﾐi┗eles de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ 

alcanzados por estas abejas en este protocolo fueron siempre menores al compararlos con los 

ﾐi┗eles ケue puedeﾐ alIaﾐzaヴ las aHejas ﾏelífeヴas ふBitteヴﾏaﾐ et al., 1983; Menzel, 1999). Sin 

embargo las abejas del gYnero Melipona (M. quadrifasciata y M. scutellaris) mostraron 

respondieron diferencialmente a los olores recompensados y no-recompensados. Al evaluar las 

ﾏeﾏoヴias olfati┗as de Ioヴto tYrmino observamos que las abejas M. quadrifasciata mostraban 

uﾐa Ilaヴa ヴeteﾐIióﾐ de las asoIiaIioﾐes estaHleIidas duヴaﾐte el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto. “iﾐ eﾏHaヴgo, 

en las abejas de la especie M. scutellaris  mostraron uﾐa Iaída de la ヴeteﾐIióﾐ, a pesar de su 

Hueﾐ deseﾏpeño eﾐ el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto. Es posiHle ケue esta espeIie de aHeja siﾐ aguijóﾐ ﾐo 

sea capaz de establecer durante el condicionamiento las memorias necesarias para mantener la 

disIヴiﾏiﾐaIióﾐ al terminar el protocolo. En el caso de las abejas  de las especies Scaptorigona 

aff. depilis y Tetragonisca angustula el deseﾏpeño eﾐ el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto difeヴeﾐIial fue 

extremadamente bajo, evidenciando solo algunas respuestas aisladas al olor recompensado.  

Los bajos niveles de respuesta de las aHejas siﾐ aguijón en el protocolo de condicionamiento REP 

pueden deberse a dos causas principales: que el protocolo no sea el adecuado para el trabajo 

Ioﾐ aHejas siﾐ aguijóﾐ o a difeヴeﾐIias iﾐtヴíﾐseIas de Iada especie en sus capacidades de 

establecer una asoIiaIióﾐ oloヴ-ヴeIoﾏpeﾐsa ヴelaIioﾐadas Ioﾐ sus estヴategias de ヴeIoleIIióﾐ. 

Coﾐ┗eﾐieﾐIia  del uso del protoIolo REP para aHejas siﾐ aguijóﾐ 

Eﾐ ﾐuestヴo tヴaHajo ヴealizaﾏos eﾐsa┞os Ioﾐ uﾐa estiﾏulaIióﾐ de ヱヲ seguﾐdos (en vez del 

estáﾐdaヴ de ヶ seguﾐdosぶ. Este auﾏeﾐto ﾐo ﾏejoヴó la disIヴiﾏiﾐaIióﾐ de las aHejas M. 

quadrifasciata, ケue paヴeIieヴaﾐ haHeヴ llegado a uﾐ ﾐi┗el de deseﾏpeño ﾏá┝iﾏo eﾐ Yste 

pヴotoIolo. El estíﾏulo de ﾏa┞oヴ duヴaIióﾐ les peヴﾏitió a las aHejas A. aff. depilis mostrar una 

peケueña pヴopoヴIióﾐ de RC a uﾐo de los oloヴes eﾐ el puﾐto ﾏedio del IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto auﾐケue 

dicha mejora no fue significativa a lo largo  del protocolo ni se peヴIiHió eﾐ la e┗aluaIióﾐ. En lo 

que respecta a las abejas T. angustula, aun con uﾐa estiﾏulaIióﾐ olfati┗a ﾏás larga de lo usual, 

no fueron capaces de discriminar entre el olor recompensado y el que no lo estaba en este 

pヴotoIolo de apヴeﾐdizaje. “iﾐ eﾏHaヴgo, Iuaﾐdo los iﾐdi┗iduos haHíaﾐ teﾐido IoﾐtaIto Ioﾐ uﾐa 
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soluIióﾐ azuIaヴada aヴoﾏatizada deﾐtヴo de la Iolﾏeﾐa, auﾐケue su ﾐi┗el de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ fue 

ﾏu┞ Hajo ふalヴededoヴ del ヲヰ%ぶ, oHseヴ┗aﾏos ﾐi┗eles sigﾐifiIati┗os de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ. Estas 

peケueñas ﾏejoヴías eﾐ el deseﾏpeño de S. aff depilis o T. angustula sugieヴeﾐ ケue seヴía posiHle 

ajustaヴ el pヴotoIolo del IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto Ioﾐ el fiﾐ de ﾏejoヴaヴ su deseﾏpeño eﾐ el paヴadigﾏa 

REP y por lo tanto re-aﾐalizaヴ Iuaﾐtitati┗aﾏeﾐte las haHilidades de apヴeﾐdizaje de Ysta ┞ otヴas 

especies de trigonas en el futuro.  

EfeIto de la estrategia de reIoleIIión en las habilidades de aprendizaje 

Uﾐa e┝pliIaIióﾐ posiHle de las difeヴeﾐIias eﾐ el apヴeﾐdizaje eﾐtヴe las espeIies de aHejas podヴía 

estaヴ ヴelaIioﾐada Ioﾐ difeヴeﾐIias iﾐtヴíﾐseIas eﾐ sus haHilidades Iogﾐiti┗as Ioﾏo IoﾐseIueﾐIia 

de sus disíﾏiles estヴategias de ヴeIoleIIióﾐ ┞ ヴeIlutaﾏieﾐto. El aヴoﾏa de la floヴ paヴeIieヴa jugaヴ uﾐ 

papel iﾏpoヴtaﾐte eﾐ la apヴo┝iﾏaIióﾐ fiﾐal a la fueﾐte de aliﾏeﾐto, iﾐduIieﾐdo a la aHeja a 

aterrizar en la flor (von Frisch, ヱΓヱヴぶ. El oloヴ de uﾐa fueﾐte de aliﾏeﾐto es ケuizás la iﾐfoヴﾏaIióﾐ 

ﾏás Ioﾏúﾐﾏeﾐte utilizada poヴ las aHejas ヴeIoleItoヴas. Eﾐtヴe las aHejas siﾐ aguijóﾐ las difeヴeﾐtes 

espeIies utilizaﾐ esta iﾐfoヴﾏaIióﾐ juﾐto Ioﾐ ﾏuIhas otヴas Ila┗es daﾐdo lugaヴ a difeヴeﾐtes 

estヴategias de ヴeIoleIIióﾐ. Paヴa Iualケuieヴ aHeja, Melipona o melífeヴa, que va por primera vez en 

la Húsケueda de aliﾏeﾐto, los estíﾏulos ┗isuales soﾐ espeIialﾏeﾐte ヴele┗aﾐtes paヴa eﾐIoﾐtヴaヴ los 

parches florales a distancia (von Frisch, 1967; Wehner, 1981). Al retornar a la colmena sin 

embargo, las diferencias entre espeIies se haIeﾐ e┗ideﾐtes. Las aHejas ﾏelífeヴas Iuaﾐdo 

ヴetoヴﾐaﾐ a uﾐa fueﾐte de aliﾏeﾐto, o soﾐ ヴeIlutadas a uﾐa ﾐue┗a fueﾐte, utilizaﾐ la iﾐfoヴﾏaIióﾐ 

de distaﾐIia ┞ diヴeIIióﾐ adケuiヴidas eﾐ sus e┝peヴieﾐIias pヴe┗ias o al seguiヴ las daﾐzas de 

reclutamiento de sus Ioﾏpañeヴas eﾐ la Iolﾏeﾐa. Al llegaヴ a la fueﾐte el oloヴ floヴal se toヴﾐa 

ヴele┗aﾐte al iﾐdiIaヴ Iuál es la floヴ ケue estaHa HusIaﾐdo ふ┗oﾐ FヴisIh, 1967). En ese contexto el 

apヴeﾐdizaje del oloヴ del aliﾏeﾐto seヴía ﾏu┞ ヴele┗aﾐte. Las abejas Melipona en cambio poseen un 

sisteﾏa de ヴeIlutaﾏieﾐto Hasado eﾐ uﾐa aleヴta geﾐeヴal Ioﾐ ﾏu┞ poIa iﾐfoヴﾏaIióﾐ de la 

diヴeIIióﾐ o distaﾐIia de la fueﾐte de aliﾏeﾐto ふJaヴau et al., 2000). Las abejas alertadas dentro de 

la Iolﾏeﾐa saleﾐ eﾐ Húsケuedas aleatoヴias ┞ si Hieﾐ al aproximarse al alimento el olor floral gana 

relevancia, cuentan con marcas de feromonas en la fuente ケue iﾐdiIaﾐ la uHiIaIióﾐ e┝aIta ふNieh, 

1998b), poヴ lo ケue el apヴeﾐdizaje del oloヴ floヴal podヴía ﾐo seヴ taﾐ iﾏpoヴtaﾐte. Las aHejas 

Scaptotrigona al depositar un sendero de feromonas todo a lo largo del camino (Lindauer y Kerr, 

1958) pueden seguir el camino de las marcas de feromonas directamente desde la entrada de la 

colmena e incluso existen marcas especiales indicando el punto final del camino en la fuente de 

alimento (Schmidt et al., 2003). Coﾐ esa estヴategia de ヴeIoleIIióﾐ ┞ ヴeIlutaﾏieﾐto podヴía seヴ 

ケue apヴeﾐdeヴ el oloヴ del aliﾏeﾐto podヴía ﾐo seヴ ﾏu┞ ヴele┗aﾐte. Finalmente las abejas T. 
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angustula son recolectoras solitarias (Johnson, 1983) que no muestran un reclutamiento 

eficiente (Aguilar et al., 2005) y que depositan fuertes marcas de feromonas en las fuentes de 

aliﾏeﾐto ケue foﾏeﾐtaﾐ la eleIIióﾐ de las aHejas, iﾐIluso si eso IoﾐtヴadiIe la e┝peヴieﾐIia pヴe┗ia 

individual con el color de la fuente (Villa y Weiss, 1990). En este sentido es posible que el olor 

del alimento no sea particularmente relevante para esta especie de abejas sociales 

Uﾐ ﾏodo de Ioﾐtiﾐuaヴ el aﾐálisis del uso de la iﾐfoヴﾏaIióﾐ del aliﾏeﾐto eﾐ las aHejas siﾐ aguijóﾐ 

seヴía desaヴヴollaﾐdo ﾐue┗os e┝peヴiﾏeﾐtos Ioﾏo poヴ ejeﾏplo de eleIIióﾐ de aliﾏeﾐto eﾐ uﾐ 

contexto operante. En ese contexto en el que los individuos pueden moverse con mayor libertad 

observamos que las abejas T. angustula puedeﾐ sesgaヴ sus pヴefeヴeﾐIias aliﾏeﾐtiIias Hasáﾐdose 

eﾐ la iﾐfoヴﾏaIióﾐ adケuiヴida duヴaﾐte ┗iajes de ヴeIoleIIióﾐ pヴe┗ios. Este heIho estaHleIe ケue las 

aHejas de esta espeIie, si Hieﾐ a pヴioヴi ﾐo ﾏuestヴaﾐ uﾐ Hueﾐ deseﾏpeño eﾐ el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto 

REP, sí soﾐ IapaIes de estaHleIeヴ ﾏeﾏoヴias olfati┗as. Este tipo de pヴoIediﾏieﾐtos seヴiaﾐ útiles 

Ioﾏo apヴo┝iﾏaIióﾐ al uso de iﾐfoヴﾏaIióﾐ olfati┗a duヴaﾐte la ヴeIoleIIióﾐ de ヴeIuヴsos.  

 Efecto de la OA en el aprendizaje asociativo 

La adﾏiﾐistヴaIióﾐ de OA poヴ ┗ía oヴal a las aHejas M. scutellaris peヴﾏitió registrar aumentos 

sigﾐifiIati┗os eﾐ su seﾐsiHilidad al azúIaヴ. Duヴaﾐte el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto difeヴeﾐIial, si bien 

oHseヴ┗aﾏos Iieヴta teﾐdeﾐIia de las aHejas tヴatadas Ioﾐ OA a pヴeseﾐtaヴ ﾏa┞oヴ pヴopoヴIióﾐ de 

respuestas REP, no observamos una diferencia significativa en su discriminaIióﾐ Ioﾏpaヴada Ioﾐ 

la de los iﾐdi┗iduos Ioﾐtヴol. “iﾐ eﾏHaヴgo pudiﾏos oHseヴ┗aヴ ケue el gヴupo de aHejas ケue haHíaﾐ 

iﾐgeヴido OA pヴeseﾐtaヴoﾐ uﾐa Ilaヴa ヴeteﾐIióﾐ del apヴeﾐdizaje al ﾏaﾐteﾐeヴ el ﾐi┗el de ヴespuesta 

adquirido durante el condicionamiento en la etapa de e┗aluaIióﾐ, ヱヵ ﾏiﾐutos ﾏás taヴde. Eﾐ ese 

seﾐtido la OA podヴía estaヴ faIilitaﾐdo la foヴﾏaIióﾐ de uﾐa ﾏeﾏoヴia de Ioヴto tYヴﾏiﾐo ﾏás 

estable que en las abejas sin tratar que no muestran este tipo de memorias. Esta influencia de la 

OA en el establecimiento de ﾏeﾏoヴias está eﾐ siﾐtoﾐía a lo eﾐIoﾐtヴado eﾐ aHejas ﾏelífeヴas 

(Farooqui et al., 2003). Si bien nuestros resultados no son conclusivos respecto al efecto de la 

OA como facilitadora del aprendizaje asociativo en las abejas M. scutellaris, la disﾏiﾐuIióﾐ de su 

URA ┞ la faIilitaIióﾐ de la ﾏeﾏoヴia de Ioヴto tYヴﾏiﾐo oHseヴ┗ada eﾐ la ヴeteﾐIióﾐ de lo apヴeﾐdido 

eﾐ el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto paヴeIieヴaﾐ apuﾐtaヴ eﾐ esa diヴeIIióﾐ.   

 Efecto del contacto con alimento aromatizado dentro de  la colmena 

En los experimentos con las abejas T. angustula sólo oHseヴ┗aﾏos ﾐi┗eles sigﾐifiIati┗os de 

disIヴiﾏiﾐaIióﾐ eﾐ el pヴotoIolo REP al aromatizar el alimento colocado dentro de la colmena.  
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Este hecho nos sugiere que las experiencias olfativas previas en un contexto social pueden 

ayudar a las abejas T. angustula a ヴesol┗eヴ la taヴea de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ eﾐ el Ioﾐte┝to REP. Al 

plantear un experimento similar con las abejas M. quadrifasciata, se observó que la IiヴIulaIióﾐ 

de alimento aromatizado dentro de la colmena mejoró el deseﾏpeño de las abejas en el 

condicionamiento REP. Los auﾏeﾐtos eﾐ la disIヴiﾏiﾐaIióﾐ Ioﾏo efeIto de los estíﾏulos 

olfati┗os pヴe┗ios fueヴoﾐ espeIífiIos paヴa el oloヴ e┝puesto. Esto ﾐos peヴﾏite plaﾐteaヴ la hipótesis 

de ケue el efeIto de la estiﾏulaIióﾐ Ioﾐ aliﾏeﾐto aヴoﾏatizado peヴﾏitió el estaHleIiﾏieﾐto de uﾐ 

apreﾐdizaje asoIiati┗o espeIífiIo Ioﾐ ese oloヴ.  

TraﾐsfereﾐIia de iﾐforﾏaIióﾐ/aliﾏeﾐto deﾐtro de la Iolﾏeﾐa 

Tanto las abejas T. angustula como M. quadrifasciata ﾏostヴaヴoﾐ IaﾏHios eﾐ sus diﾐáﾏiIas de 

aprendizaje luego del contacto con alimento aromatizado dentro del nido. Este hecho estaヴía 

indicando que estas especies de abejas son capaces de procesos de transferencia de 

iﾐfoヴﾏaIióﾐ eﾐtヴe difeヴeﾐtes Ioﾐte┝tos: lo apヴeﾐdido deﾐtヴo de la Iolﾏeﾐa puede seヴ 

posteriormente evocado en el paradigma REP. Sin embargo el uso que pudieran hacer durante 

la ヴeIoleIIióﾐ de ヴeIuヴsos de esa iﾐfoヴﾏaIióﾐ; es decir, si pueden sesgar sus elecciones 

aliﾏeﾐtiIias Ioﾏo fue ┗isto eﾐ las aHejas ﾏelífeヴas ふ┗oﾐ FヴisIh, 1967; Wenner et al., 1969; 

Arenas et al., 2007) o en los abejorros (Dornhaus y Chittka, 1999), no resulta claro. Por lo menos 

para las abejas T. angustula la IiヴIulaIióﾐ de aliﾏeﾐto aヴoﾏatizado dentro de la colmena no 

pヴo┗oIó sesgos significativos en sus elecciones entre alimentadores. Experiencias similares con 

las abejas M. quadrifasciata podヴíaﾐ a┞udaヴ a ヴesol┗eヴ esa pヴeguﾐta. 

Efecto de la presencia de olor en el alimento transferido durante interacciones sociales 

Eﾐ uﾐa pヴiﾏeヴa apヴo┝iﾏaIióﾐ e┗aluaﾏos si las abejas M. quadrifasciata al ser reclutadas a una 

fuente de alimento aromatizada mostraban  ﾏodifiIaIioﾐes de su diﾐáﾏiIa de apヴeﾐdizaje eﾐ el 

protocolo REP. Si bien no podemos aseguヴaヴ ケue oIuヴヴieヴoﾐ IoﾐtaItos tヴofaláItiIos duヴaﾐte el 

reclutamiento porque no hicimos observaciones dentro de la colmena, resulta claro que los 

individuos que fueron reclutados a uﾐa soluIióﾐ aヴoﾏatizada ﾏostヴaヴoﾐ ﾏejoヴes deseﾏpeños 

en el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto ふHieﾐ Ioﾐ ﾏa┞oヴes ﾐi┗eles fiﾐales de disIヴiﾏiﾐaIióﾐ o aprendiendo la 

disIヴiﾏiﾐaIióﾐ ﾏás ヴápidoぶ. Este heIho ﾐos da la pauta de ケue e┝istió tヴaﾐsfeヴeﾐIia de 

iﾐfoヴﾏaIióﾐ olfati┗a duヴaﾐte el reclutamiento y que las abejas M. quadrifasciata son capaces de 

e┗oIaヴ luego esa iﾐfoヴﾏaIióﾐ eﾐ el paヴadigﾏa REP.  
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En un e┝peヴiﾏeﾐto ﾏas espeIifiIo, aﾐalizaﾏos el deseﾏpeño eﾐ el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto REP de 

aHejas ケue haHíaﾐ sido Iaptuヴadas luego de uﾐ úﾐiIo IoﾐtaIto tヴofaláItiIo. Eﾐ esta situaIióﾐ sin 

embargo no evidenciamos diferencias entre el grupo de las abejas ケue ヴeIiHieヴoﾐ soluIióﾐ siﾐ 

aヴoﾏatizaヴ ┞ el de las ケue ヴeIiHieヴoﾐ soluIióﾐ Ioﾐ oloヴ. Las abejas M. quadrifasciata  presentan 

uﾐ deseﾏpeño relativamente bajo en el protocolo REP por lo que este contexto podヴía no ser el 

ﾏás iﾐdiIado paヴa e┗ideﾐIiaヴ los efeItos del IoﾐtaIto Ioﾐ el oloヴ eﾐ la tヴofala┝ia. TaﾏHiYﾐ es 

posible que las abejas de esta especie ﾐeIesiteﾐ ﾏas de uﾐ IoﾐtaIto tヴofaláItiIo paヴa apヴeﾐdeヴ 

el olor del alimento transferido. Hasta la fecha no se conocen descripciones de la cantidad de 

IoﾐtaItos tヴofaláItiIos ケue oIuヴヴeﾐ Iuaﾐdo uﾐa aHeja ヴeIoleItoヴa M. quadrifasciata retorna a la 

Iolﾏeﾐa, ﾐi si diIha Iaﾐtidad IaﾏHia Ioﾐ la pヴeseﾐIia de oloヴes eﾐ la soluIióﾐ.    

Un efecto muy claro de la presencia de olor durante la trofalaxia fue el aumento de las 

vibraciones emitidas durante la misma cuaﾐdo la soluIióﾐ transferida estaba aromatizada. El 

agヴegado de uﾐ oloヴ a la soluIióﾐ azuIaヴada taﾏHiYﾐ podヴía seヴ Ioﾐsideヴado Ioﾏo uﾐ auﾏeﾐto 

eﾐ la iﾐteﾐsidad del estiﾏulo e┝Iitatoヴio, ケue a su ┗ez podヴía geﾐeヴaヴ uﾐ estado de aIti┗aIióﾐ 

generalizada y Ioﾏo IoﾐseIueﾐIia pヴo┗oIaヴ uﾐ auﾏeﾐto eﾐ la pヴoduIIióﾐ de ┗iHヴaIioﾐes.   

Efecto de las vibraciones recibidas durante la trofalaxia en el aprendizaje 

Duヴaﾐte uﾐa iﾐteヴaIIioﾐ tヴofaláItiIa convergen estíﾏulos de varias modalidades sensoriales en 

las abejas M. quadrifasciata  Ioﾏo iﾐfoヴﾏaIióﾐ ケuiﾏioseﾐsoヴial, táItil ┞ ┗iHヴatoヴia ふHヴﾐIiヴ et al., 

2004b). El agヴegado de oloヴ al aliﾏeﾐto pヴoﾏo┗ió uﾐ iﾐIヴeﾏeﾐto de las ┗iHヴaIioﾐes pヴoduIidas 

por el individuo dador. Esto parece tener un efecto sobre la adケuisiIióﾐ de la iﾐfoヴﾏaIióﾐ 

olfativa durante la transferencia, dado que cuando el aliﾏeﾐto tヴaﾐsfeヴido ﾐo pヴeseﾐtó uﾐ oloヴ 

floral determinado, el deseﾏpeño eﾐ el IoﾐdiIioﾐaﾏieﾐto ﾐo ﾏostヴó ﾐiﾐgúﾐ ┗íﾐIulo Ioﾐ la 

experiencia previa eﾐ tYヴﾏiﾐo de las ┗iHヴaIioﾐes ヴeIiHidas duヴaﾐte la tヴofala┝ia. Eﾐ IaﾏHio eﾐ la 

situaIióﾐ eﾐ ケue el aliﾏeﾐto tヴaﾐsfeヴido estaHa aヴoﾏatizado, la ﾏodulaIióﾐ de los ﾐi┗eles de 

┗iHヴaIióﾐ de la aHeja dadoヴa ﾏejoヴó el establecimiento del ┗íﾐIulo olor-recompensa. Una 

e┝pliIaIióﾐ posiHle seヴía ケue las ┗iHヴaIioﾐes podヴíaﾐ haHeヴ (i) generado cambios de corta 

duヴaIióﾐ eﾐ el estado de aIti┗aIióﾐ ふaヴousalぶ de la aHeja ヴeIeptoヴa durante la trofalaxia o (ii) un 

ﾏa┞oヴ ﾐi┗el de ateﾐIióﾐ seleIti┗a haIia la Ila┗e olfati┗a asoIiada al aliﾏeﾐto situaIióﾐ ケue pudo 

haber facilitado el establecimiento de la contingencia.  

Las abejas Meliponas como nuevo modelo de estudio 
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El objetivo general de este trabajo de tesis fue realizar estudios de aprendizaje individual y social 

utilizando diferentes especies de abejas sociales nativas, tomando como marco de referencia lo 

conocido hasta la fecha en la abeja ﾏelífeヴa. Esta últiﾏa ha resultado un modelo de estudio 

extremadamente provechoso en muchos aspectos y particularmente en lo que concierne a 

temátiIas de aprendizaje y IoﾏuﾐiIaIióﾐ. Al igual que otros modelos de invertebrados, estas 

abejas presentan sistemas nerviosos relativamente simples que peヴﾏiteﾐ la Húsケueda de 

sustratos neuronales para procesos cognitivos (Giurfa, 2007). Al ser insectos con alta 

sociabilidad presentan un tipo de oヴgaﾐizaIióﾐ suﾏaﾏeﾐte compleja que se reflejan en el 

ヴepeヴtoヴio de Ioﾏpoヴtaﾏieﾐtos utilizadas así Ioﾏo eﾐ sus Iaﾐales de IoﾏuﾐiIaIióﾐ. Si bien hace 

aproximadamente IiﾐIueﾐta años ふLiﾐdaueヴ ┞ Keヴヴ, 1958) comenzaron las descripciones de la 

IapaIidad de IoﾏuﾐiIaIióﾐ de las aHejas melíponas, es solo recientemente que han ido 

ganando importancia los estudios de las mismas. La gran diversidad de comportamientos de 

recoleccióﾐ ┞ IoﾏuﾐiIaIióﾐ ケue pヴeseﾐtaﾐ estas Iasi ヴヰヰ espeIies de aHejas soIiales las 

posicionan como candidatos ideales para la ヴealizaIióﾐ de estudios comparados. La 

iﾐIoヴpoヴaIióﾐ de estas abejas como modelos de estudio de procesos de aprendizaje, aun los que 

iﾐIlu┞eﾐ la ﾏediaIióﾐ de uﾐ IoﾐgYﾐeヴe ふapヴeﾐdizaje soIialぶ, permite poner a prueba teoヴías 

sobre la fisiología del aprendizaje en insectos. Además abre la posibilidad de abordar cuestiones 

en un marco eIológiIo de interacción entre especies emparentadas y de cuestiones evolutivas 

como  surgimiento de estヴategias de IoﾏuﾐiIaIióﾐ de alta complejidad como es la danza de 

ヴeIlutaﾏieﾐto de las aHejas ﾏelífeヴas ふKeヴヴ ヱΓヶヰぶ. En lo que respecta a estudios de 

IoﾏuﾐiIaIióﾐ las abejas ﾏelípoﾐas permiten taﾏHiYﾐ el estudio de cuestiones relacionadas con 

la iﾐtegヴaIióﾐ de iﾐfoヴﾏaIióﾐ de difeヴeﾐtes ﾏodalidades seﾐsoヴiales ┞ así evaluar la influencia 

de procesos plástiIos como el aprendizaje en el modulado de dichas ┗ías de IoﾏuﾐiIaIióﾐ.  El 

establecimiento del protocolo de apヴeﾐdizaje olfati┗o utilizaﾐdo la REP eﾐ las aHejas siﾐ aguijóﾐ 

permitió un abordaje inicial bajo condiciones controladas de este tipo de preguntas.   
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