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Resumen

La division de labores es el cimiento de la organizacion social de los insectos. La eusocialidad se
caracteriza por, ademas de otros factores, la division de castas laborales. Uno de los factores que
determinan la asignacion de labores autoorganizadas es el modelo de umbral de respuesta, que
asume que la especializacion depende de la variabilidad en la sensibilidad a estimulos asociados
con la realizacion de una tarea. En el caso de Apis mellifera, la recoleccién de agua, polen y néctar
principalmente. La disponibilidad de estos recursos puede variar en el tiempo debido a cambios en
factores ambientales. En este estudio se propone que en A. mellifera la especializacion en labores
de recoleccion se relaciona con diferencias en el tamafio y nimero de rasgos morfologicos y
sensoriales los cuales estan asociado a cambios en variables ambientales a través del tiempo. Los
resultados muestran que un aumento en la precipitacion puede generar que las magnitudes de los
rasgos morfoldgicos disminuyan, mientras que los rasgos sensoriales tienen un comportamiento
diferente. Por otro lado, las abejas especializadas en la recoleccion de polen y la mezcla de polen-
liquido, las cuales son similares entre si, tienden a tener mayor tamafio corporal y numero de

sensilas que las recolectoras de liquido.

Palabras claves: Modelo umbral de respuesta, division de labores, precipitacion, insectos sociales,
forrajeo.

Abstract

The division of labor is the foundation of social organization in insects. Eusociality is mainly
characterized by, in addition to other factors, the division of labor castes. One of the factors that
determine the allocation of self-organizing tasks is the response threshold model, which assumes
that specialization depends on the variability in sensitivity to stimuli associated with performing a
task. In the case of Apis mellifera, the collection of water, pollen and nectar mainly. The availability
of these resources may vary over time due to changes in environmental variables. In this study it is
proposed that in A. mellifera the specialization in collection tasks is related to differences in the
size and number of morphological and sensory traits which are associated with changes in
environmental variables over time. The results show that an increase in precipitation can cause the
magnitudes of the morphological traits to decrease, while the sensory traits have a different

behavior. On the other hand, bees specialized in collecting pollen and the pollen-liquid mixture,



which are similar to each other, tend to have a larger body size and number of sensilla than liquid

collectors.
Key words: Response threshold model, division of labor, social insects, foraging.
Introduccion

La division de labores es el cimiento de la organizacion social de los insectos (Beshers & Fewell,
2001). La organizacion social incluye un entramado de caracteristicas, como el numero de
individuos, sus relaciones conductuales y genéticas, y la forma en que se divide la reproduccién y
labores entre ellos (Ross & Keller, 1995). En la eusocialidad, el nivel més alto de organizacion
social, los miembros adultos pertenecen a dos 0 mas generaciones superpuestas, se encargan de
manera cooperativa de los jovenes y se dividen en castas laborales para trabajos dentro de la colonia
y fuera de ella (Beshers & Fewell, 2001). Uno de los factores que determina la asignacién de
labores dentro de grupos eusociales de insectos es el polietismo temporal en donde las abejas
trabajadoras cambian de tareas con el paso del tiempo (relacionado con la edad y modificaciones
fisiolégicas en los organismos) (Robinson, 2009) (Walter, 2011).

Por ejemplo, las abejas recien emergidas se desemperfian en la limpieza de la celda. Posteriormente,
estos individuos se dedican a desarrollar labores de cuidado y crianza, en donde generalmente se
encargan del cuidado de las larvas (Johnson, 2010). Entre 12 y 18 dias su repertorio de tareas va
desde la construccién y mantenimiento de nidos, la recepcién y procesamiento de néctar, hasta la
proteccion de la entrada del nido (Johnson, 2010). Una vez se realiza la transicion al forrajeo, las
abejas ya no se dedican a realizar tareas dentro del nido y se enfocan en la busqueda de cuatro
recursos necesarios para la colonia: agua, polen, néctar y propoleos (Johnson, 2010).

Por otro lado, en el polietismo morfoldgico o casta morfoldgica el tamafio y forma de los
trabajadores se correlaciona con las tareas que realizan (Johnson, 2010; Riveros & Gronenberg,
2010). Este tipo de castas se han identificado en termitas y aproximadamente el 15% de los géneros
de hormigas, en donde existen multiples castas como resultado de las diferencias en el crecimiento
alométrico durante su desarrollo larval (Robinson, 2009; Jaffé et al, 2007). Los dos casos de
polietismo presentados, la morfologia y la maduracion temporal, evolucionaron probablemente

para mejorar el rendimiento global de la colonia (Riveros & Gronenberg, 2010).



No obstante, la divisidon de labores puede surgir a través la autoorganizacion como resultado de las
interacciones entre los individuos, esto sin influencia directa de presiones selectivas (Page &
Mitchell, 1998). Un ejemplo de autoorganizacion en sistemas sociales es el modelo de umbral de
respuesta (MUR). En el MUR se afirma que los individuos que componen un sistema eusocial
tienen diferentes niveles de sensibilidad asociados con el desempefio de una tarea (Bonabeau et al,
1996). Este sistema conduce a la aparicion de trabajadores especializados que responden mejor a
estimulos asociados con requisitos de tareas particulares, a partir de caracteristicas intrinsecas de
los individuos (Theraulaz, et al, 1998). En comunidades de insectos, el modelo mejor estudiado de
division de labores basadas en el MUR es el sistema de especializacion de tareas durante el forrajeo

en A. mellifera.

De acuerdo con esto, los umbrales de respuestas variables, producto de diferencias en la morfologia
y un proceso sensorial-fisiolégico, en la percepcidn de sacarosa, estan causalmente vinculados con
la especializacién en las labores de forrajeo (Pankiw & Page, 2000). Por ejemplo, las abejas
forrajeras que poseen umbrales de respuesta mas bajos (sensibilidad alta) son recolectoras de agua,
seguidas por las recolectoras de polen, néctar y la mezcla de polen-néctar, éstas con umbrales de
respuesta crecientes, respectivamente. Siguiendo este orden de ideas, la jerarquia de las
recolectoras especializadas, iniciando con un umbral de respuesta bajo y finalizando en un umbral

de respuesta alto seria (Pankiw & Page, 2000):

Recolectores de agua < Recolectores de polen < Recolectores de nectar
<Z Recolectores de la mezcla de polen v nectar

Factores que determinan la variacion en umbrales de respuesta

Las diferencias en umbrales de respuesta de los individuos estan fuertemente influenciadas por un
componente genético, ya que taxa pertenecientes al orden Hymenoptera han generado altos niveles
de aparecamiento multiple o “poliandria” (Oldroyd & Fewell, 2007). Un factor que contribuye a la
evolucién de la poliandria es que la diversidad genética generada dentro de las colonias les
proporciona un sistema de especializacion de labores con bases genéticas (Crozier & Page, 1985).
Esto les permite garantizar un tipo de resiliencia a perturbaciones ambientales, manteniendo la
homeostasis dentro de las comunidades (Oldroyd & Fewell, 2007). Adicionalmente, las diferencias

presentadas a nivel de sensibilidad sensorial también estan ligadas a la edad de las abejas (Riveros



& Gronenberg, 2010). Ahora bien, una pregunta que surge de la informacion hasta ahora obtenida

es ¢que ocasiona que los individuos de A. mellifera presenten diferentes niveles de sensibilidad?

Los neuromoduladores pueden regular la sensibilidad sensorial a nivel del sistema nervioso central
(Page & Mitchell, 1998). La octopamina y tiramina pueden actuar en todos los niveles de sistema
nervioso y motor de los insectos, modulando la sensibilidad de los receptores sensoriales y
aumentando significativamente la capacidad de respuesta a la sacarosa (Harris & Woodring, 1992;
Spaethe et al, 2007). En cambio, la dopamina y el antagonista del receptor de dopamina 2-amino-
6,7-dihidroxi-1,2,3,4-tetrahidronaftaleno (6,7-ADTN) disminuyen la capacidad de respuesta a la
sacarosa (Harris & Woodring, 1992; Scheiner et al, 2002).

Adicionalmente, las diferencias en la sensibilidad sensorial pueden depender del tamarfio del
organismo, y por ende del tamafio de las estructuras sensoriales como las antenas, los 0jos y los
ocelos (Spaethe et al, 2007). Por ejemplo, el aumento en la sensibilidad olfativa del abejorro
Bombus terrestris esta correlacionada con una mayor longitud de las antenas, nimero y densidad
de las sensilas olfativas (Spaethe et al, 2007). Esto, al tener una mayor capacidad de para captar
moléculas de olor (Spaethe et al, 2007). De igual manera, en abejas europeas y africanizadas el
aumento en el tamafio corporal y nimero de sensilas olfativas es mayor en abejas recolectoras de
polen y agua en comparacion con las abejas recolectoras de néctar (Riveros & Gronenberg, 2010).
De acuerdo con esto, es posible que las diferencias encontradas en la sensibilidad asociada al
desempefio de tareas se deban al aumento del tamafio corporal total o al nimero y tamafio de las

sensilas encontradas en las antenas de A. mellifera (Riveros & Gronenberg, 2010).
Factores que influencian las necesidades nutricionales

La decisidn de recolectar carbohidratos y proteinas en diferentes proporciones depende de: 1) la
cantidad de recursos almacenados en la colonia, 2) el nimero de larvas o crias y 3) los recursos
disponibles en el medio ambiente (Bilisik et al, 2008). En primer lugar, mantener una nutricion
adecuada dentro de las colonias permite el desarrollo de individuos saludables (Brodschneider &
Crailsheim, 2010). Las larvas dependen especificamente de las proteinas y la escasez de este
nutriente tiene implicaciones importantes en la produccién de individuos reproductores y obreras
(Brodschneider & Crailsheim, 2010). En segundo lugar, el nimero de larvas criadas puede

reducirse para mantener la calidad de la descendencia (Brodschneider & Crailsheim, 2010) o bien,



el tamafio de la descendencia puede verse disminuido debido a la escasez de nutrientes (Rembold
& Lackner, 1981). De igual manera, también se genera una disminucién en el rendimiento 6ptimo
de la capacidad de vuelo durante el forrajeo (Brodschneider, 2009) y calidad de los trabajadores en
desarrollo (Brodschneider & Crailsheim, 2010). Por altimo, el papel de las variables ambientales
en donde se desarrollan los individuos es de suma importancia. Esto, dado por los patrones de
variacion estacional, ya que la disponibilidad de recursos se encuentra sujeta a los cambios en
temperatura, precipitacion y diversidad de la vegetacion circundante a la colonia (McNally &
Schneider, 1992).

Entender la especializacién en labores de Apis mellifera permite dilucidar la manera en la que se
esta realizando y asegurando la obtencion de recursos para la nutricion de la colonia. La obtencion
de estos recursos depende, en gran medida, de la vegetacion circundante y/o recursos disponibles
que varian en el tiempo (McNally & Schneider, 1992). Sin embargo, el éxito del forrajeo también
se debe a la capacidad o facilidad que tienen los individuos para recibir la informacion que se
encuentra disponible en el ambiente (Scheiner et al, 2001). La capacidad para recibir informacion
estd determinada, en parte, por los rasgos morfoldgicos y sensoriales de cada individuo (Page &
Mitchell, 1998; Spaethe et al, 2007). Las variaciones en el tamafio, nimero y forma de estos rasgos
conducen a una recepcion de informacion diferente para cada individuo y con ello la oportunidad
de obtener ciertos tipos de recursos (Bonabeau et al, 1996; Pankiw & Page, 2000). Es decir, una
recepcion diferencial de la informacion contribuye a la especializacion de labores. De acuerdo con
esto, el objetivo de este estudio es analizar si los rasgos morfoldgicos y sensoriales de forrajeras
especializadas en diferentes labores de recoleccion varian en funcion de cambios en la precipitacion

y temperatura a través del tiempo.
Metodologia
Recoleccion y determinacion de grupos conductuales

Los individuos de A. mellifera fueron colectados durante el primer semestre del 2017 (marzo-junio)
en el apiario de la Pontificia Universidad Javeriana, Bogota-Colombia. Se capturaron 492
individuos en la entrada de la colonia seleccionada. Posteriormente, las abejas ~ fueron

sacrificadas al colocarlas en frio durante una hora aproximadamente. Los 3 grupos conductuales

(recolectoras de liquido, poleny la mezcla de polen-liquido) se determinaron midiendo el contenido
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estomacal, el cual se obtuvo oprimiendo suavemente el abdomen de las abejas y verificando la

presencia o ausencia de polen de la siguiente manera:

e Recolectoras de liquido (L): individuos que tenian un volumen de contenido estomacal
>5uL.

e Recolectoras de polen (P): individuos que se caracterizaron por la presencia de poleny un
volumen de contenido estomacal < 5uL.

e Recolectoras de la mezcla de polen-liquido (PL): se caracterizaron por tener un volumen

de contenido estomacal > 5 L y polen en sus corbiculas (tibias de las patas posteriores).
Medidas morfoldgicas y sensoriales

e Clasificacion por edades:

Debido a que los individuos de A. mellifera tienden a cambiar sus preferencias alimentarias
a medida que envejecen, solo se tuvieron en cuenta a los individuos jovenes. Para esto, se
uso el estado del ala como un indicador de la edad de cada uno de ellos. Posteriormente, se
retiraron, montaron las alas en una ldmina portaobjetos y fueron fotografiadas (Johnson,
2010). Por ultimo, se determinaron cuatro estados de dafio del ala anterior: estado O (sin
dafo), estado 1 (sin dafio en las venas alares), estado 2 (dafio en las venas alares) y estado
3 (dafio en las celdas alares). Solo se tuvieron en cuenta individuos que se encontraran

categorizados dentro de los estados 0 y 1 (Riveros & Gronenberg, 2010).

Para cada abeja se realizaron distintas medidas:

e  Masa corporal: teniendo en cuenta la cabeza y el térax (incluyendo las patas, alas y
antenas). En esta medida se excluy6 el abdomen, debido a que los diferentes volimenes
de contenido estomacal de los individuos analizados podrian ocasionar errores en los
valores de este rasgo. Para esto se utilizé una balanza analitica precisa SWISS MADE
LX220A-321.

e Ancho de la cabeza y longitud del flagelo: se retiraron la cabeza y los flagelos del

cuerpo de las abejas. Los flagelos se montaron en una lamina de vidrio y se cubrieron



con una laminilla cubreobjetos. A continuacion, se tomaron fotografias de las cabezas
(en vista frontal) y los flagelos con ayuda de un estereoscopio y una reglilla como marco
de referencia. Posteriormente, se midio el ancho méximo de la cabeza (incluyendo los
0jos compuestos) y la longitud de los flagelos utilizando el software ImageJ version
VJ52a ((National Institues of Health, USA) (Riveros & Gronenberg, 2010).

e Conteo de sensilas: se seleccionaron al azar individuos pertenecientes a cada grupo
conductual para realizar este conteo. Luego, se cubri6 cada una de las antenas con 2 0
3 capas finas de esmalte para ufias transparente (Sally Hansen Nailgrowth miracle EE.
UU.) y se secaron al aire libre durante 7 minutos cada capa. Después de pintar la Gltima
capa, los flagelos fueron colocados sobre una lamina portaobjetos y ésta, sobre una
plancha de calentamiento Santa Cruz - Ultracruz a 41°C durante 12 minutos.
Posteriormente, la capa de esmalte de ufias, que representa una réplica detallada de la
superficie de la antena, se retird cortando a lo largo del lado ventral del flagelo. La
réplica se apland y se montd en una lamina portaobjetos, lo que permitié observar la
superficie replicada. Debido a que esta metodologia no permitia tomar réplicas intactas
de todo el flagelo, el estudio fue realizado utilizando el tercer segmento de las antenas
(Riveros & Gronenberg, 2010).

e NuUmero y densidad de receptores olfativos: se usé un microscopio con camara llcida,
para realizar el conteo de las sensilas. La densidad de receptores olfativos se determing
con la medida del area del tercer segmento del flagelo multiplicado por el nimero de
sensilas totales encontradas (Riveros & Gronenberg, 2010).

Precipitacion y temperatura

Haciendo uso de la base de datos meteoroldgicos y climaticos globales de alta resolucion espacial
“WorldClim” (Harris et al, 2014), se obtuvieron archivos tipo raster con una resolucion espacial de
2,5 minutos (~ 21 km?) que contenian informacion acerca de la precipitacion media y temperatura
méaxima (°C) de los meses entre febrero y julio del 2017. Posteriormente, con ayuda de QGIS

version 3.14 se extrajeron los datos de precipitacion y temperatura (°C) de las coordenadas



4°37'44"N 74°03'53"0, las cuales pertenecen a la ubicacion exacta de la Pontificia Universidad

Javeriana.

Analisis de datos

Los datos atipicos que se presentaron al realizar las medidas fueron identificados con las distancias
de Mahalanobis. En vista de que no fue posible realizar una caracterizacion mas especifica para las
abejas recolectoras de liquido, se acudio al método de GAPS para identificar la cantidad de grupos
existentes dentro de la muestra total. Este método se realizd de manera global y para cada uno de
los meses de muestreo. Para comprobar si los datos se ajustaban a una distribucion normal se usaron
analisis graficos Q-Q y la prueba de Kolmogorov-Smirnov. Por otro lado, para evidenciar el
comportamiento de los individuos colectados por cada mes de muestreo y, ademas, determinar cuél
de los rasgos morfoldgicos y sensoriales contaban con un mayor poder explicativo, se realizaron
andlisis de componentes principales (PCA) con biplot. Adicionalmente, se realizé un analisis
discriminante lineal (ADL) para evaluar la distincion de los grupos de recoleccion a partir de los

rasgos evaluados.

Posteriormente, para la comparacion entre meses y entre grupos de recoleccion por mes se
realizaron pruebas paramétricas para los rasgos que se ajustaron a una distribuciéon normal y
pruebas no paramétricas para los rasgos que no, de la siguiente manera: Los rasgos morfolégicos
(masa, ancho méaximo de la cabeza y longitud del flagelo) se analizaron por medio de un analisis
multivariante de la varianza (MANOVA). Posteriormente, se realizaron analisis de la varianza
(ANOVA) para cada rasgo. Por ultimo, se realizaron pruebas HSD de Tukey para comparaciones
multiples de los rasgos morfoldgicos. Por otro lado, para los rasgos sensoriales (nimero y densidad
de sensilas) se realiz6 un analisis multivariado no paramétrico de Friedman para determinar si
existen diferencias globales entre los rasgos analizados. Para evidenciar si habia diferencias entre
el nimero y densidad de sensilas entre los meses de colecta y los grupos de recoleccion por mes se
realizé una prueba de Kruskall-Wallis. Por ultimo, para determinar si existen diferencias en los
rasgos sensoriales para la comparaciéon de cada grupo de recoleccion se realizaron pruebas de
Wilcoxon para muestras relacionadas. Todos los analisis estadisticos se realizaron con el software
RStudio version 4.0.0.



Resultados
Recoleccion y determinacion de grupos conductuales

Se colectaron 492 individuos en cuatro muestreos entre marzo-junio de 2017. Sin embargo, las
abejas que no pudieron ser clasificadas dentro de un grupo de recoleccion fueron excluidas. Por
otro lado, se encontrd que, en el grupo de recoleccion de liquido, probablemente, no exista mas de
un grupo de individuos (Sks=1,13) De acuerdo con esto, se incluyeron 360 individuos repartidos
asi: 81 se muestrearon en marzo (Liquido (L)=31, Polen (P)=24 y Polen-liquido (PL)=26), 145 en
abril (L=60, P=44 y PL=41), 69 en mayo (L=19, P=29 y PL=21) y 65 en junio (L=26, P=26 y
PL=13). A estos individuos se les midi6 masa, longitud de las antenas y ancho maximo de la
cabeza. Para medir los rasgos sensoriales se escogieron individuos aleatoriamente: para marzo se
tuvieron en cuenta 30 individuos (L=10, P=11 y PL=9), para abril 34 individuos (L=13, P=9 y
PL=12), para mayo 22 individuos (L=4, P=9 y PL=9) y para junio se tuvieron en cuenta 11
individuos (L=5, P=5y PL=1).

Al identificar y excluir los datos atipicos la cantidad de individuos que se analizaron en total fueron
338, en donde 76 se muestrearon en marzo (L=28, P=23 y PL=25), 135 en abril (L=56, P=40y
PL=39), 66 en mayo (L=19, P=26 y PL=21) y 61 en junio (L=25, P=25 y PL=11). De la misma
manera, dentro de cada uno de estos meses se hizo una seleccion al azar de los individuos a la hora
de determinar los rasgos sensoriales: para marzo se tuvieron en cuenta 28 individuos (L=8, P=11
y PL=9), para abril 34 individuos (L=13, P=9 y PL=12), para mayo 22 individuos (L=4, P=9 y
PL=9) y para junio se tuvieron en cuenta 11 individuos (L=5, P=5y PL=1).

Para los rasgos morfoldgicas se explica en total un 81% de la variabilidad de los datos, en donde
los tres rasgos morfoldgicos tienen un poder explicativo del 58,9% en la heterogeneidad de los
datos para el primer componente del PCA (Figura 1). De acuerdo con el ADL ningun rasgo
morfoldgico es predictor para la distincion entre los grupos de recoleccion con una precision del
41% (Anexo — Figura 6).
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Figura 1. Analisis de componentes principales con biplot para los rasgos morfolégicos.
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Por otro lado, para los rasgos sensoriales se explica un total del 88% de la variabilidad de los datos.

En este caso, los dos rasgos sensoriales tienen un poder explicativo de 52,9% en la heterogeneidad

de los datos representadas en el primer componente (Figura 2). De acuerdo con el ADL ningln

rasgo sensorial es predictor para la distincion entre los grupos de recoleccion con una precision del

42% (Anexo — Figura 7).
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Figura 3. Comparaciones de rasgos morfolégicos y sensoriales entre los meses de muestreo en relacion con

la temperatura. A) masa, B) ancho maximo de cabeza, C) longitud del flagelo y D) nimero de sensilas.
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La comparacion global de los rasgos morfol6gicos muestra que entre todos los meses de muestreo
y grupos de recoleccion existen diferencias (p<0,0001; F=17,23). De igual manera, se obtuvieron
diferencias entre los meses de recoleccion para cada uno de los rasgos: masa (M) (p<1,0 x 10
F=21,56), ancho méximo de la cabeza (AC) (p<1,0 x 10 F=40,17) y longitud de flagelo (LF)
(p<1,0 x 10**; F=17,60) (Figura 3 y 4). Sin embargo, no se encontraron diferencias entre los meses

de muestreo para los rasgos sensoriales (Anexo — Tabla 1).

Se obtuvo que las abejas colectadas en marzo tienen mayor M, AC y LF en comparacion de los
demas meses (Anexo — Tabla 1) a excepcidn de abril, especificamente en los rasgos de M (p = 2,4
x 10 ~-1) y LF (p=p = 1,9 x 10 ~-1). Por otro lado, las abejas colectadas en abril también tenian
mayores magnitudes en los rasgos morfoldgicos que las abejas colectadas en mayo y junio: M
(Pabril-mayo<0,001, Pabril-junio<1,332 x 10 ~-1), AC (Pabril-mayo<0,001, Pabril-junio<0,001) y LF (Pabril-
mayo<0,001, pabril-junio=0,001). Adicionalmente, no se encontraron diferencias significativas entre el
mayo Yy junio (Anexo 1), excepto en M (p=1,3 x 10 ~-3), en donde las abejas colectadas en mayo
tienen mayor magnitud para este rasgo (Figura3y 4 A - Anexo 1). En general, las abejas colectadas
en marzo y abril tienden a ser similares en cuanto a rasgos morfologicos, seguido de las abejas
colectadas en mayo y junio, las cuales también son similares entre si (Marzo > Abril > Mayo >
Junio), a diferencia de los rasgos sensoriales en donde no se encuentran diferencias significativas

entre los meses (Anexo 1).

13



A) B)
575 180 180
//ﬁ\ 3.95 /\
| / 150 7 e 150
550 / T IV
e k 1203 E 390+ 1202
5254 / \ El|lg / g
B \_/"/ R \/”/ =
5 500 PETT (90 &
= g2 g
= 60 2 || & 3.807 Feo 2
475 g = g
d 0 = 'E 3754 bao =
450 s
2
2370
425 =z
3.65 1
Q D)
/\ F180 420 /\ 180
2.8757 4 /7
S/ L150 | J 150
=550 ,, \ o 4 390 V; \ .
£ 120% || & 120
£ 2525 s \/,/ S || 2 3607 / \/,/ g
) - p g ||% ol S % §
= 28001 e = o 7 A =
T T Sl e T el
3 3| ®3
T 2775 ab 3 300 a
5 i a
=, a 02| 2 a a 30 2
C 2750 270
3 [4 dc
270
Febrero Marzo Abril Mayo Junio Febrero Marzo Abril Mayo Junio

Figura 4. Comparaciones de rasgos morfolégicos y sensoriales entre los meses de muestreo en relacion con
la precipitacion. A) masa, B) ancho méaximo de cabeza, C) longitud del flagelo y D) nimero de sensilas.

Entre los grupos de recoleccion por cada mes

A) B) 2
a a
a 3.801 ]
a d
47.5 ] d £
a k £ d
de . jk = d
= g & 375
£ ] _ 3 g
= 45.04 j KT
2 E g g I i
gh Z 370
h 1 E
425 2
=
<
25 39 21 1 3651 25 39 21 1
@ D)
b d
27751 J p } 3007)
- d
E P
E b k.
a al
$ 27501 % 5704
=4 a9 j ©
= 7 g
3 5
g 27254 9 j Ik
2 240
[ -4
5
Marzo Abril Mayo Junio Marzo Abril Junio

Grupo
M Liquido
B rolen

Polen-liquido

Figura 5. Comparaciones entre los meses de muestreo y entre los grupos de recoleccién por cada mes. A)
masa, B) ancho méximo de cabeza, C) longitud del flagelo y D) nimero de sensilas. Las letras dentro de los

14



recuadros indican las comparaciones con valores significativos. Las columnas que tienen letras distintas son
significativamente diferentes en el rasgo que corresponda.

Se encontraron diferencias significativas en M, LF y NS para la comparacion entre algunos grupos de
recoleccion en cada uno de los meses. Para marzo, las recolectoras de liquido y la combinacién de polen-
liquido presentaron diferencias en LF (p= 4,9 x 10 ~-2), en donde las recolectoras de polen-liquido tienen
LF mayores (Figura 5 C). Ademas de presentar diferencias entre las recolectoras de liquido y polen para NS
(p=3,2x 1072w =18), en donde las recolectoras de polen son los que tienen un mayor nimero de sensilas
(Figura 5 D). En abril se obtuvieron diferencias significativas entre las recolectoras de liquido y polen-

liquido para M, en donde las recolectoras de polen-liquido poseen mayor masa (Figura 5 A).

En mayo solo se encontraron diferencias significativas en la comparacion entre las recolectoras de liquido
y polen para la M (p = 4,8 x 10 ~-3), en donde las recolectoras de liquido tienen mayor masa. Por ultimo,
para junio se obtuvieron diferencias significativas para los rasgos de M (p = 3,1 x10*-2) y LF (p = 1,1 x
10 ~-2) en la comparacion entre las recolectoras de liquido y polen. En este caso, las recolectoras de polen
son los que poseen mayor masa y longitud de flagelo (Figura 5 A,C). En conclusion, los grupos de coleccion
entre cada mes de muestreo no varian significativamente. No obstante, los grupos de recoleccion que
presentaron un mayor nimero de diferencias significativas fueron los individuos que colectan polen y los
que colectan liquido. Las recolectoras de polen y polen-liquido tenian una mayor magnitud en los rasgos M,
LF y NS a comparacion de las recolectoras de liquido. Todos los valores de significancia para cada una de

las comparaciones realizadas se encuentran en Anexos (Tabla 1y 2).
Precipitacion y temperatura

Se tuvo en cuenta la temperatura maxima (°C) y la precipitacion media (mm) entre febrero y julio. En este
caso, abril y febrero fueron los meses con una mayor precipitacion y temperatura maxima registrada: 179,18
mmy 19,34 °C, respectivamente. Los meses en los que se registraron la menor precipitacion y temperatura
fueron marzo (68,66 mm) y julio (17,83 °C). En general, la temperatura no mostro variaciones a lo largo de
los meses, contrario a lo evidenciado en la variable de precipitacion. Los valores registrados para las

variables ambientales para cada mes se presentan en Anexos (Tabla 3).
Discusion

En este estudio se analizo si los rasgos morfologicos y sensoriales de forrajeras especializadas en
diferentes labores de recoleccion varian en funcion de cambios en la precipitacion y temperatura a
través del tiempo. Se encontr6 que las abejas colectadas en marzo y abril son similares entre si y

tienen mayor masa, ancho maximo de cabeza y longitud del flagelo que las abejas colectadas en
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mayo Yy junio. Las abejas estos dos ultimos meses eran las de menores magnitudes para los rasgos
morfoldgicos. Los rasgos sensoriales se mantuvieron constantes en el tiempo. En cuanto a los
grupos de recoleccion por mes se encontraron diferencias significativas para todos los rasgos
medidos en las comparaciones entre algunos grupos de recoleccién. Las recolectoras de polen y
polen-liquido eran similares entre si y tenian mayor masa, ancho maximo de la cabeza y longitud
del flagelo que las recolectoras de liquido. Estos patrones probablemente se deban a cambios
asincrénicos en la fenologia de la relacion planta-insecto y la naturaleza poliléctica de Apis
mellifera. Por otro lado, los patrones observados en los grupos de recoleccion por mes,
probablemente se deban a la relacidn entre el nimero y tamafio de las sensilas con la variacién en

sensibilidad de estos individuos.

Nuestros resultados revelan que a medida que aumenta la precipitacion, las magnitudes de los
rasgos morfoldgicos en individuos de A. mellifera tienden a disminuir (Figura 3y 4). Por otro lado,
el comportamiento de los rasgos sensoriales es diferente, ya que no disminuyen en el namero de
sensilas luego de un aumento en la precipitacion. Sin embargo, no se evidencia un patron en el caso
de la temperatura asociada con los rasgos analizados. Una posible explicacion a resultado es que
la temperatura y la precipitacién impulsan respuestas fenoldgicas en los organismos de manera
diferente (Cohen et al, 2018). Debido a que la temperatura presenta mayores variaciones en lugares
con estacionalidades marcadas, es una variable predictora de los cambios fenolégicos en los

organismos que habitan zonas templadas (Cohen et al, 2018).

Aungue nuestros resultados no permitan concluir que la temperatura esta relacionada con cambios
morfoldgicos y sensoriales a lo largo del tiempo, esta es una variable ambiental relevante al hablar
de actividades de vuelo y forrajeo. Por ejemplo, la actividad de vuelo y forrajeo de dos colonias
(rusa e italiana — zonas templadas) de Apis mellifera aument6 de manera cuadratica con el
incremento de la temperatura (Danka et al, 2006). A temperaturas ambientales bajas las abejas
pueden mantener y regular la temperatura toracica por endotermia a un costo variable en energia
metabdlica, esto dependiendo del tiempo de vuelo y forrajeo (Stone & Willmer, 1989). A
temperaturas ambientales altas las abejas pueden contrarrestar el sobrecalentamiento por
enfriamiento evaporativo (Heinrich, 1979). En una clina altitudinal la temperatura tiende a ser
mayor en altitudes bajas y menor en altitudes mas elevadas (Jacobsen, 2008). Esto se correlaciona

con el tamafio corporal y alometria sensorial de Apis mellifera, en donde las abejas de menores
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altitudes tienden tener un menor tamafio corporal y nimero de sensilas que las abejas de mayores

altitudes (Barragéan, sin publicar).

Por otro lado, la precipitacion se convierte en un predictor mas relevante de cambios fenologicos
en zonas tropicales (Cohen et al, 2018). De esta manera, cambios en la precipitacion pueden estar
ocasionando asincronias entre los insectos (polinizadores) y la floracion de las plantas que estos
frecuentan para su alimentacion (Cohen et al, 2018) al generar variaciones estacionales
asincrénicas de los recursos alimenticios (Cohen et al, 2018; 22), ademas de reducir o detener
temporalmente sus actividades de forrajeo (Riessberger & Crailsheim, 1997). De acuerdo con esto,
la disminucién en los rasgos morfolégicos de A. mellifera podria explicarse por periodos
temporales en donde se ve reducida la actividad de forrajeo, ya sea por dificultades en la navegacion
(Norris et al, 2002), o por una disminucion de recursos disponibles para la nutricion de la colonia
(Roulston & Cane, 2000). Por ejemplo, rasgos morfologicos en A. mellifera 'y A. indica, cambian
por efecto de la variacion estacional (Mizis, 1976). Para estas dos especies de abejas se mostraron
medidas con mayores magnitudes para los individuos colectados durante el verano que para los

individuos muestreados en temporada de lluvia (Mizis, 1976).

Las variaciones asincronicas de los recursos pueden estar relacionadas con la cantidad de alimento
que los adultos pueden proporcionar a la colonia e influir, en gran medida, en el tamafio de las
generaciones resultantes (Johnson, 1990). Sin embargo, aunque este supuesto es probable, es
necesario tener en cuenta la naturaleza poliléctica de A. mellifera (Vanderplanck et al, 2014), lo
que hace que sea una especie generalista que visita gran variedad de plantas de grupos taxonémicos
diferentes y, por lo tanto, recolecta diferentes tipos de polen. (Roulston & Cane, 2000). Esta
caracteristica aumenta la probabilidad de recolectar diversos tipos de polen con cantidades
proteicas variables, independiente de la cantidad del recurso colectado (Roulston & Cane, 2000).
De esta manera, las crias y abejas jovenes reciben dietas de polen diferentes, generando asi un
tamafio de la descendencia variable en el tiempo (Levin & Haydak, 1957). Entonces, al tener un
abastecimiento reducido de polen, generado por la precipitacién (Changazzo & Laurenti, 2019), se
espera que disminuya la probabilidad de recolectar polen con alto contenido proteico y se produzca

una generacion con un menor tamafio corporal (Roulston, 1999).

En cuanto a los grupos de recoleccion encontramos que las recolectoras de polen y polen-liquido
eran similares entre si y tenian mayor masa, ancho maximo de la cabeza y longitud del flagelo que
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las recolectoras de liquido. Esta tendencia permite suponer que las abejas recolectoras de liquido
son, probablemente, recolectoras de néctar (Riveros & Gronenberg, 2010). Por otro lado, este
puede ser un patrén relevante que apoye la hipétesis planteada en este estudio, al encontrar que las
recolectoras especializados en diferentes tareas de recoleccion difieren en tamafios corporales y

ndmero de sensilas.

Esto puede explicarse debido a la correlacion entre el tamafio de érganos sensoriales y el aumento
o disminucion de la sensibilidad en algunos insectos. Por ejemplo, en mariposas, 0jos mas grandes
u omatidios con mayor didmetro estan correlacionados con una mayor sensibilidad a la luz
(Frederiksen & Warrant, 2008). De igual manera, en la abeja crepuscular Megalopta genalis se
correlaciona un aumento en el tamafio de los omatidios con una mayor resolucion espacial y
temporal y, con ello, una mayor sensibilidad a la luz (Warrant et al, 2004). En Apis mellifera, las
recolectoras de polen tienden a tener un mayor numero de sensilas lo que les podria conferir una
mayor sensibilidad a comparacion de las abejas recolectoras de néctar las cuales tienen un menor
numero de sensilas y, con ello, una menor sensibilidad (Riveros & Gronenberg, 2010; Scheiner et
al, 2004). Considero relevante el estudio de la variabilidad del tamafio de las sensilas, ya que estas
no solo pueden variar en nimero sino también en éarea (Johnson & Howard, 1987), y existe la
posibilidad de que los grupos de recoleccion ademas de diferenciarse por el nimero de sensilas se

puedan por variaciones en el area de estas.

Aunque los individuos de una misma colonia A. mellifera no tengan variaciones en tamafo corporal
(Mares et al, 2005), variaciones pequefias pueden afectar la capacidad individual para forrajear
(Smith et al, 2008). Por ejemplo, en la hormiga xerdfila Veromessor pergande un mayor tamafio
corporal esta correlacionado con el tamafio de los recursos colectados y la eficiencia de forrajeo
(Bernstein, 1972). En la abeja solitaria Osmia lignaria, las abejas mas grandes tienen mayores tasas
de recoleccion que las abejas pequefias (Bosch & Vicens, 2006). Adicionalmente, en A. mellifera
los individuos mas grandes cambian mas rapido de tareas, realizando su transicién a forrajeras

antes que las abejas mas pequefias (Kerr, 1964).

En un contexto de cambio climatico las colonias de A. mellifera podrian enfrentar cambios abruptos
en cuanto a su relacion con la fenologia de las plantas y, con ello, su abastecimiento nutricional.
En intervalos temporales en donde se tengan condiciones ambientales favorables para el forrajeo,
la descendencia, podria tender a tener tamafios corporales mayores (Stone & Willmer, 1989; Mizis,
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1976). Esto, les permitiria desempefiar sus labores de manera eficiente contribuyendo a la nutricion
de la colonia. Si embargo, ocurriria lo contario en rangos temporales con condiciones ambientales
que disminuyen la navegacion (Norris et al., 2002) y la disponibilidad de recursos (McNally &
Schneider, 1992). Por ejemplo, en comparacion de 1974 y 2007 se observaron desplazamientos
temporales en los periodos de floracion comunitaria, pero no en la fenologia de los abejorros. Esto
genero reducciones de la abundancia y distribucion de las poblaciones para 2017 (Pyke et al, 2016).
Cambios en factores ambientales que generan asincronias fenoldgicas entre plantas e insectos son
relevantes ya que pueden afectar el rendimiento de forrajeo y, con ello, la nutricion y la division

de labores de las colonias de A. mellifera.

En conclusidn, los rasgos morfologicos de abejas varian en relacion de cambios en la precipitacion
a través del tiempo. Estas variaciones pueden estar relacionadas con la disponibilidad de recursos
y el éxito de forrajeo que dependen, en parte, de cambios en variables ambientales a través del
tiempo. Por otro lado, los cambios en rasgos morfologicos y sensoriales de individuos
especializados en la recoleccion de diferentes recursos pueden estar relacionados con los cambios
en la sensibilidad asociada a la realizacion de tareas de forrajeo y cambios en los tamafios
generacionales de las colonias de Apis mellifera en el tiempo. Es necesario realizar mas
investigaciones en otras especies de insectos sociales para comprender la manera en la que varian
estos rasgos través del tiempo y la manera en la que los factores ambientales afectan a otros grupos
de insectos. La comprension de la relacion entre el tamafio corporal, drganos sensoriales y factores
ambientales es relevante para entender el fundamento y dindmicas de la division de labores en las

abejas sociales.
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Figura 7. Andlisis discriminante flexible entre grupos de recoleccion a partir de rasgos sensoriales.
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Tabla 1. Valores de significancia para las comparaciones entre los meses de muestreo.

Comparaciones entre meses los meses

Variable Marzo-Abril Marzo-Maye  Marzo-Junio  Abril-Mave Abril-Junio Mayvo-Junio

Alaza p=22x10"16 p=22x10"-16 p=28x10"3 p=22x10"13 p=1332x10"1 p=13x10"-3

Anchomiximo | o5y 1044 pm22x10713 pm18x10°3 p=10x10~7 p=13x1047 p=99x10~l

de cabeza
L'";E;:fﬂ""' p=19x10"~1 p=59x10~3 p=10x10~3 p=30x10~7 p=11x10~7 p=95x10~1
Nimerode | p=44x10n1 p=14x10%1 p=97x10%1 p=363x10°1 p=42x101 p=34x10°1

Tabla 2. Valores de significancia para las comparaciones entre grupos de recoleccion por mes.

Comparaciones entre loz grupos de recoleccion por mes

Variables
Grupoz de Ancho maximo de Longitud dsl Numero de
Mez . Maza .
recoleccion cabeza flagelo zenzilaz
.. o= . X L. p=32x 1042
Liguido-Polen p=73=x10"1 p=98x10"1 p=585x10"-1 =18
Liguido- . . - W P=28x 1041
M =253x 101 =84=x10"1 =50x 102
WEY Dolemliguide F 7 praas B w=12
Polen- - . 5= . wa lp=13x 1041
=§35x 101 =T735x10"1 =§6x 102
Polenliquido PR BELAE p=0obx w=121
o - . - . . Lo lp=22x 1041
Liguido-Polen p=2.7=x 101 p=T8x10"1 p=73x10"-1 e 66
. Ligquido- . . - L. p=42x 1041
Abril =48x 102 =28x10"1 =67x 101
Polenliguido AR ProsR L w= 66
Polen- - . . w . p=85x 1041
=T71x 101 =11=x10"1 =31x 101
Polenliguido LA PoeE LA w=3275%
.. , . L. p=8Tx101
Liguido-Polen p=48=x10"-3 p=00x10"1 p=34x10"1 17
Liguido- - . - . L p=19x1041
May =585x 102 =67 x 101 =5858x 101
we Polenliquido e p=hix p=Easx w=17
Polen- . . - . - W lp=10x 101
=532=x10"-1 =70x10"1 =35x 101
Polenliguido = oA Broaw w=393
Liguido-Polen p=31=x10"-2 p=5%x10"1 | p=11=x10"2 P=":9";E N
w=
. Liguido- - . - . - L4 lp=63x 101
F =51x 101 =035x10"1 =07x 101
— Polenlhiquide B L LR w=1
Polen- p=43x 101

=62x10"1 =86x 101 =18x 101
Polenlhiquido pERen L BT w=2




Tabla 3. Precipitacion media y temperatura maxima para los meses de muestreo.

Variablez ambientales

Mezes Precipitacion (mm) Temperatura (*C)
Febrero 38,56 19 34
Marzo 68,66 18,87

Abril 17818 19.01
Mayo G415 18,8

Junio 116,55 17,593

Julio 52,82 17,83




