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RESUMEN

Se realiza una revisión bibliográfica de trabajos relacionados con la conducta social de abejas

primitivamente sociales, particularmente del género Ceratina. Se analizan algunas características y
conductas que podrían conducir a la sociabilidad, tales como la longevidad de las hembras, la

tolerancia mutua, la defensa de los nidos, el intercambio de alimentos, el forrageo para los

componentes de un mismo nido y la flexibilidad conductual.

Desde el momento en que el mismo Darwin

admitía que la evolución de la esterilidad de

las castas sociales era difícil de interpretar,

para su Teoría de la Evolución por medio de la

Selección Natural, esta situación, en que los

individuos se conducían como si no maxi-

mizaran su propia adecuación, se presentó

como un problema desafiante para los biólo-

gos.

Varias explicaciones teóricas se han plan-

teado sobre el origen y el desarrollo de la so-

ciabilidad en los Hymenoptera, como la teoría

genética de Hamilton en 1964. Estas ideas,

debido a lo interesante y atractivas que se

mostraron, desencadenaron una serie de estu-

dios al respecto, ya que se vieron como una

poderosa explicación de aplicación muy gene-

ral. Otras teorías que se han propuesto sobre

la evolución social, son la llamada manipu-

lación parental (Alexander, 1974; Michener y
Brothers, 1974) y el mutualismo, (Lin y Mich-

ener, 1972) que tratan de explicar el man-

tenimiento del comportamiento altruista y el

origen de la sociabilidad en las especies,

comentarios sobre las cuales omito porque

están fuera del ámbito de mi tema.

Universidad de Playa Ancha de Ciencias de la Educa-

ción. Casilla 34-V, Valparaíso - Chile.

Varios autores (por ejemplo, Crozier, 1979)

han afirmado que, además del aspecto

genético, hay otros factores que pueden con-

ducir al desarrollo de la sociabilidad, como
sería un ciclo de vida apropiado, (con sobre-

posición de generaciones) la posesión de

estructuras que puedan manipular el medio

ambiente (como mandíbulas) y además una

preadaptación que permita la cohesión de los

grupos, como podría ser un sistema de recono-

cimiento de parentesco selectivamente venta-

joso.

Michener (1985) ha planteado que la evolu-

ción de un carácter, se puede hipotetizar a

través de los estados intermedios, especial-

mente si las fases ancentral y derivada, de ese

carácter, son fácilmente reconocibles. Los

estados intermedios se pueden, entonces ubi-

car en una secuencia lógica, aplicando un

método comparativo de reconstrucción de la

evolución. Este método ha sido usado desde

Darwin y, ya Wheeler en 1923, postuló 7 eta-

pas desde los insectos de vida solitaria hasta

los insectos que poseen vida social. Lo mismo

hizo Evans (1958) para las avispas, ya que

pensaba que se cumplían 13 pasos entre las

avispas primitivas y las eusociales. El mismo
Michener (1958), postuló las rutas o vías

seguidas por las abejas desde la vida solitaria

hasta la eusociabilidad. Estos pasos pueden,

sin embargo, no presentarse y la vida social
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puede originarse directamente sin pasar por

etapas intermedias.

De acuerdo a autores como West-Eberhard

(1978), además de una interpretación teórica,

se necesita información más precisa sobre las

vidas de las abejas y avispas primitivamente

sociales, especialmente de aquellas que se de-

senvuelven en los límites de la vida social y
solitaria, ya que tales especies pueden revelar

los orígenes primeros de la sociabilidad y los

mecanismos conductuales involucrados.

Según Michener et al, (1974), entre los

halíctidos (Hymeoptera: Halictidae), existen

los siguientes niveles de sociabilidad, los que

tomaré como generales para el resto de los

Apoidea:

- especies solitarias, con nidos donde una

sola abeja cria a sus hijos en forma indivi-

dual (i.e. Coenohalictus).

- especies comunales, parasociales y quasiso-

ciales, son términos semejantes y Michener

propone llamar parasociales a todas ellas.

Se caracterizan porque en el mismo nido

hay varias hembras, pero no existe división

de trabajo, sobreposición de generaciones

ni cuidado parental compartido (i.e.

Ctenomia, Agapostemon).
- especies semisociales, en las que existen

castas y cuidado parental pero no hay so-

breposición de generaciones (i.e. Augochlo-

ropsis).

- y especies eusociales donde existe división

del trabajo, sobreposición de generaciones

y cuidado parental en conjunto (i.e.

Evyleus).

Sakagami y Maeta (1977), introdujeron el

término eosocial, para colonias quasisociales

que involucran dos generaciones.

Las Familias de Apoidea que presentan

especies con conducta parasocial, por lo

menos parte del tiempo, son las siguientes:

- Andrenidae (Panurginae y Andreninae),

- Megachilidae (Megachilini y Anthidiini),

- Halictidae (Nomiinae, Augochlorini y

Halictini),

- Anthophoridae (Eucerini, Exomalopsini y

Ceratinini),

- Apidae (Euglossini)

Las Familias con conducta primitivamente

eusocial son:

- Halictidae (Augochlorini y Halictini)

- Apidae (Bombini)

- Anthophoridae (Ceratinini, Allodapini y

Xylocopini)

Con conducta eusocial existe una sola fa-

milia:

- Apidae: (Apini y Meliponini)

De estos grupos me voy a referir especial-

mente a Augochlorini, Halictini, Allodapini y

Xylocopini, porque han sido los grupos sobre

los cuales se tiene el mayor número de obser-

vaciones de conducta social primitiva y al

género Ceratina porque, personalmente, es el

grupo que más conozco.

La idea de esta presentación coincide con la

idea de Michener (1985) de que existen ciertas

características conductuales que se pueden in-

terpretar como tendientes a la vida social las

que se pueden encontrar en abejas básicamente

solitarias pero que, sin embargo, también

pueden constituir nidos naturales donde co-

habitan asociaciones madre-hijas o hembras de

la misma generación. Hay que hacer notar que

estas conductas, por si mismas, no comprome-

ten la aparición de sociabilidad pero si son fa-

vorables a ella.

En este contexto describiré algunos hábitos

interesantes, posiblemente significativos en la

adquisición de la vida social (Sakagami y

Maeta, 1977).

En primer lugar, el comportamiento de re-

moción de las fecas de las larvas realizada por

la madre. En algunos casos el nido está cons-

tituido por un conjunto de celdas seriadas, di-

vididas por paredes de separación. La pared

del fondo del nido corresponde a un tapón

fabricado por las hembras, que tiene importan-

cia en la activación del nido, la que ocurre al

poco tiempo que esta estructura es terminada.

En especies como C. japónica y C. flavipes las

abejas abren las separaciones y entran frecuen-

temente en las celdillas reconstruyendo fácil-

mente las paredes lo que probablemente tiene

una función sanitaria para los estados juve-

niles y, en las larvas defecantes, se relaciona
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con la remoción de las fecas. Este compor-

tamiento aparece en los nidos en que ya exis-

ten varias celdillas construidas y con huevos

sobre las masas de polen, pero se intensifica

cuando los nidos contienen larvas y la hembra

ya no tiene obligaciones de postura ni labores

de forrajeo. Las fecas son pulverizadas con

las mandíbulas e incorporadas a las paredes

reconstruidas. El tapón del extremo del nido

recibe la mayor cantidad de las fecas, que

provienen de la la. y 2a. celda. Para las

celdas posteriores las fecas producidas por una

determinada celda son incorporadas a la pared

precedente, además se incorporan las larvas

muertas y los restos de polen que no fueron

comidos por ellas. Sólo en los nidos, en que

han emergido algunos inmaduros, la pared de

la última celdilla, a veces, no es reconstruida y

el huevo, larva o pupa sufre serios riesgos y,

muchas veces, muere. En un segundo caso,

como en C. iwatai y en C. okinawana, nunca

se construye la última pared, las fecas no son

removidas y permanecen en cada celda. C,

megastigmata. muestra una tercera forma de

hábito, la abeja no entra en las celdas antes

que todas las larvas consuman el polen: pronto

después que la larva más joven a comido la

masa de alimento, tanto las paredes, como las

fecas de las larvas y los restos de polen son

eliminados de una sola vez fuera del nido.

Las paredes no las vuelven a reconstruir y los

inmaduros se encuentran en una cavidad

común (Sakagami y Maeta, 1977).

También muchas especies de Allodapinae,

socialmente más avanzadas que Ceratina, con-

firman un contacto entre la madre y los in-

maduros. Allodapulla (Michener et al, 1974)

se caracteriza por una completa omisión de las

paredes de las celdas, porque realiza remoción

de las fecas y aprovisionamiento progresivo.

Este tipo de aprovisionamiento también ocurre

en el género Braunsapis aunque con mayores

refinamientos, que consiste en el aporte de go-

tas de néctar que colocan ante la larva (Maeta

et al., 1985). Todas estas conductas posibili-

tan el contacto entre los individuos de la colo-

nia, tanto juveniles como adultos. En otras

abejas en que se conoce este tipo de contacto

entre la madre y sus crías es en el subgénero

eusocial Lassioglossum (Evyleus) de la familia

Halictidae (Knerer y Plateaux-Quénu, 1966) y.

también, en Lassioglossum (Dihalictus)

zephyrum las hembras tienen el hábito de

abrir, inspeccionar, remover las fecas y cerrar

las celdillas (Batra, 1968).

En C. japónica, C. flavipens, C. iwatai y C.

okinawana, el contacto entre madre y crías es

frecuente e involucran más de una simple

coexistencia, puesto que los juveniles son ali-

mentados por la madre y, también, en los ca-

sos en que hay más de una hembra en los

nidos suele ocurrir trofalaxis de parte de una

de ellas.

Otra conducta presocial es el transporte de

inmaduros dentro del nido. En muchas espe-

cies del género Ceratina, los adultos recién

emergidos alcanzan la entrada del nido

pasando sobre los hermanos más jóvenes pero

sin dañarlos, reconstruyendo las paredes a

medida que van avanzando, pero no lo hacen

de forma tan perfecta como los adultos paren-

tales. Los juveniles de C. japónica, C.

flavipes y C. okinawana empujan hacia atrás a

sus hermanos, de modo que el espacio ocu-

pado por los inmaduros se va acortando para

dejar mayor espacio a la entrada del nido, en

donde los adultos recién emergidos se van

acumulando. Alli permanecen por algunos

días, durante los cuales son alimentados por la

madre y la obrera hasta que ellos mismos

salen a procurarse alimento fuera del nido. La

habilidad para transportar inmaduros también

se ha observado entre los Allodapine, pero

más perfectamente que en Ceratina.

Se puede recordar que estos transportes de

inmaduros han sido muy perfeccionados en

algunas especies de Formicidae, en donde se

realizan habitualmente.

Otras conductas, en relación a una potencial

vida social, son aquellas relacionadas con el

rango de vida de las hembras adultas, y tal

como ocurre en Xylocopinae, la vida de las

abejas del género Ceratina es inusualmente

largo. En muchas abejas y avispas solitarias

la madre muere antes de la emergencia de la

progenie. Los encuentros entre madre e hijos

nunca ocurren, son muy raros o no van más

allá de una sola temporada.

En las especies de vida solitaria, la vida

prolongada de las hembras es aceptada como

precursora de vida eusocial. En varias espe-

cies del género Ceratina (C asuncionis, C. ja-
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ponica, C. flavipes, C. iwatai y C. megastig-

nata), se ha registrado hibernación en algún

porcentaje de los nidos (Sakagami y Maeta,

1977).

La subfamilia Xylocopinae es conocida por

lo largo de la vida de las hembras, lo que

ocurre, incluso en las especies solitarias. Las

observaciones realizadas muestran que la vida

puede extenderse, a veces, por más de dos

años; esta longitud de vida se conoce en las

abejas eusociales de la Familia Apidae y tam-

bién en el halíctido Lasioglossum (Evylaeus)

marginatun, donde la fundadora de un nido

puede durar hasta 5-6 años lo que es, por lo

demás, inusual entre los Apoidea (Plateaux-

Quénu, 1959). En varias especies del mismo
género se ha probado que las hembras pueden

sobrevivir hasta la temporada siguiente (Saka-

gami y Fukuda, 1972).

Después de terminar de ovipositar y forra-

jear, las abejas pasan mucho tiempo a la en-

trada del nido cumpliendo la función de

guardianas. Está demostrado estadísticamente

que esta conducta, agregada al cuidado de los

inmaduros que realiza la madre, disminuye la

mortalidad de las crías cuando se comparan

con nidos que han quedado huérfanos (Saka-

gami y Maeta, 1977). La madre parece inefi-

ciente en prevenir ataque por hongos o

parásitos de gran tamaño, pero los pequeños

como Emplemus, Eurytoma, Melitobia, Dio-

morus, Hockena, y algunos fóridos, se encon-

traron sólo en los nidos sin madre. Este rol de

guardia contribuye a la cooperación entre las

hembras de un nido, liberando a la reina de

tareas como el forrajeo.

Un hecho importante es el hallazgo de ni-

dos con dos o más hembras durante el período

de reproducción. Ya en 1962, Michener ob-

servó nidos de Ceratina australensis habitado

por dos hembras con ovarios desarrollados.

Se dijo anteriormente, que en la Familia

Halictidae, hay todo tipo de formas sociales.

También se han encontrado nidos de otras abe-

jas africanas y japonesas con más de una hem-

bra. El que estos nidos no sean simplemente

una vida junta, se sugiere por el largo del

nido, siempre mayor que los nidos solitarios

tomados como control (Sakagami y Maeta,

1969).

Dos rasgos muy peculiares, de las hembras

que comparten los nidos, deben ser realzados.

El primero es la variabilidad en tamaño, de-

bida según Lin y Michener (1972), al prolon-

gado período de reproducción, lo que expone a

las crías a condiciones ambientales variables

según la estación del año, varibilidad que está

ligada a las diferencias de casta de algunas

especies de halíctidos eusociales. Entre las

hembras de las colonias hay una correlación

positiva entre el tamaño corporal, el desarrollo

de los ovarios y el estado de inseminación. En
muchas colonias semisociales o eusociales, la

reina es más grande que las obreras. Cuando
las abejas son más o menos equivalentes re-

productivamente, en las asociaciones quasiso-

ciales, las diferencias de tamaño son menores

(Michener, 1985).

El segundo rasgo, es la notable disminución

de la actividad de las hembras reproductoras,

que permanecen por uno o dos días a la en-

trada del nido, sin realizar ninguna actividad.

Tal conducta se relaciona, posiblemente, al

largo período que necesitan los huevos para

madurar ya que ocurre, que entre las especies

de Xylocopa y de Ceratina, es donde se pre-

sentan los huevos de mayor tamaño en

Hymenoptera.

Un hecho interesante que pudimos compro-

bar en observaciones realizadas en Ceratina

okinawana, es que en esta especie, la socia-

bilidad es flexiblemente cambiante, de social a

solitaria y viceversa.

La flexibilidad social intraespecífica es in-

terpretada por Yanega (1988), dependiendo de

presiones ecológicas directas y como un arte-

facto demográfico que produce variación con-

ductual controlada. Cree que la estructura

social en las colonias de Halictus rubicundas

se deben a la mortalidad de las hembras con

rol de reina y a la dispersión de la progenie,

que abandona el nido para entrar en diapausa.

Las siguientes conductas, han sido consi-

deradas clave en el estudio de distribución de

tareas y determinación de castas en varias

especies primitivamente sociales y, fueron las

que nosotros medimos a través de su frecuen-

cia de ocurrencia, para mostrar la flexibilidad

conductual de las abejas.
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Forrajeo de polen: esta tarea da indicios so-

bre cual de las abejas desempeña el papel de

obrera.

Oviposición: la postura es realizada general-

mente por la hembra de mayor tamaño, domi-

nante y que tiene el rol de reina en el nido.

Oofagia: Las reinas limitan la reproducción

de las obreras comiendo sus huevos. Como
las dos hembras son aptas para ovipositar,

especialmente en los casos en que ambas pre-

sentan tamaños semejantes, la oofagia es

mucho más frecuente en algunos nidos que en

otros.

Trofalaxis: La entrega de néctar entre los in-

dividuos es un importante indicio de acep-

tación de dominancia por parte de la hembra

que entrega néctar. Particularmente ocurre

este comportamiento cuando la forrajera llega

al nido o cuando solicita el paso para tratar de

abandonarlo.

Guardia a la entrada del nido: la guardia es

considerada de particular significado y tarea

característica de la abeja reina.

En nidos inducidos, (formados por madre e

hija, hermanas o por hembras sin relación de

parentezco pero de la misma temporada),

aquellos ejemplares con conducta de reina y

obrera fueron artificialmente removidos en

forma alternativa. Al retornar al nido el indi-

viduo excluido era nuevamente aceptado por

el residente, luego de haber estado ausente en-

tre 2-6 días.

Si el individuo que permanecía en el nido

era la reina, empezaba a forrajear muy pronto

después de la exclusión de la compañera,

mientras que si se trataba de la obrera, con-

tinuaba forrajeando y ovipositando normal-

mente. La hembra que permaneció en el nido

continuó con las tareas del nido en 70.8% de

los casos.

CONCLUSIONES

- Una contribución importante para la forma-

ción de colonias, deben ser estas asociacio-

nes que se producen debido a la longitud

de vida de las hembras, lo que permite la

ocurrencia de individuos de diferentes

generaciones, así como también la toleran-

cia mutua, la defensa de los nidos, el inter-

cambio de alimentos y el forrajeo para los

componentes de un mismo nido.

- Nuestras observaciones muestran que en

Ceratina okinawana, hay una flexibilidad

conductual que se mantiene aiín cuando la

sociabilidad se haya establecido dentro de

los nidos.

- Se observa una variación intraespecífica en

la expresión de la conducta social, ya que

las hembras no sólo viven juntas, sino que

se realiza un ajuste conductual, regulando la

intensidad con que cada una efectúa los tra-

bajos en el nielo.

- Esto posibilita una plasticidad en el reperto-

rio de comportamiento, que abarca desde

una vida solitaria hasta un sistema rudimen-

tario de castas dentro de la especie que,

quizás, es importante en permitir la evolu-

ción social.

En Chile tenemos un género endémico, el

género Manuelia Vachal, que es el grupo más

primitivo de los Xylocopinae, cuyo estudio

podría darnos todo tipo de datos interesantes

en la comprensión del problema de la adquisi-

ción de la vida social y servirnos de com-

paración de la estructuración social de las

abejas sociales y parasociales. En los nidos de

las especies de Manuelia que hemos obser-

vado, hay gran semejanza con los nidos de

Ceratina que presentan paredes de separación

entre las celdillas, particularmente me refiero

a M. gayi y M. postica y aunque no existen di-

visiones en los nidos de M. gayatina, hemos

encontrado hasta tres hembras compartiendo el

mismo nido, lo que permite pensar que estas

especies, por lo menos en dos de ellas, tam-

bién se presentan rasgos conductuales tendien-

tes a la sociabilidad.

Finalmente, habría que tomar en cuenta que

en los climas típicamente tropicales, la socia-

bilidad debería ser más fácilmente compatible

con la vida solitaria, tal como ocurre en

muchas abejas de la subfamilia Allodapinae

(Michener, 1971), debido a que las especies

pueden ser multivoltinas. Por otra parte, en

las especies solitarias de clima temperado que

son univoltinas, por adquisición de diapausa.
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parece más difícil

compatibilidad.

que pueda ocurrir dicha
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