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ResumeN: Es frecuente que los estudiosos del comportamiento social supongan que la evolucién avanza de un esta-
do solitario a uno social y que los linajes sociales producen linajes que también son sociales, excepto los de taxones
parasitos. En algunos estudios filogenéticos recientes sobre abejas se contradice esta suposicién; ademés, se cono-
cen més ejemplos, o ejemplos hipotéticos, sobre otros animales. El comportamiento social podrfa perderse, para dar
lugar a especies solitarias de segunda instancia. Los estudios sobre las condiciones que conducen a la supresién, o
a la pérdida del comportamiento social nos pueden ayudar a esclarecer los factores que lo originan y mantienen.

La comprension de la evolucion del comporta-
miento social ha sido critica par la formulacion de
principios evolutivos generales (por ej., seleccion de
parentesco [1]). Con frecuencia, estos estudios son do-
minados por suposiciones a priori de que la eusociali-
dad —el comportamiento social que incluye una casta
de obreras estériles (Recuadro 1)- es una meta evolu-
tiva [4]. Es decir, que los antepasados eusociales dan
lugar a especies descendientes que también son euso-
ciales, a menos que evolucionen parasitismo social
[5]. Como se aplica a la socialidad de los insectos, la
‘ley de Dollo’ de evolucion irreversible [6-7], es vali-
da para termitas (Isoptera), hormigas (Formicidae),
avispas (Vespidae) abejas meliferas (Apini), abejas sin
aguijon (Meliponini) y abejorros (Bombini)- no cono-
cemos retrocesos a anidamiento solitario en estos cla-
dos, los cuales son exclusivamente eusociales [8-11].
Wilson [12] planteé la hipétesis de que estos taxones
cruzaron un umbral de integracion social, en forma
irreversible. Entre los insectos, los beneficios de la so-
cialidad (por ej., un trabajo mas eficaz, defensa mejo-
rada) aumentan con la division estricta del trabajo; sin
embargo la codependencia que resulta, podria dificul-
tar la recuperacion total del repertorio de comporta-
miento de los individuos solitarios [12-13]. Como re-
gla general, sin embargo, no existen razones a priori
para sugerir que la evolucion de la socialidad deba ser
irreversible. La eusocialidad, como cualquier otra ca-
racteristica fenotipica, no es inherentemente ‘avanza-

da’, en relacion con otras alternativas, tales como el
comportamiento solitario o el anidamiento comunal;
ademas, las diferentes circunstancias ambientales po-
drian favorecer un estilo de vida sobre el otro [12-16].

La posibilidad de que la eusocialidad pueda rever-
tirse a comportamiento solitario ha sido tema de hip6-
tesis anteriores [12-14], en particular, de bidlogos que
estudian a las abejas halictinas [15-20]; sin embargo,
solo en afios recientes, se han demostrado retrocesos
en forma empirica. Los estudios filogenéticos en taxo-
nes que contienen tanto especies solitarias, como so-
ciales, presentan evidencia de transiciones evolutivas
del comportamiento eusocial al solitario, lo que con-
tradice la suposicion de una evolucién social unidirec-
cional. Aqui, resaltamos algunos estudios recientes y
discutimos las implicaciones que puedan tener para
nuestra comprension del comportamiento social
[véanse también referencias 13, 14 y 20].

METODOS FILOGENETICOS Y
MAPA DE CARACTERES

La utilizacién generalizada de la metodologia cla-
distica est4 generando una base de datos cada vez mas
amplia, que facilita poner a prueba la hipdtesis sobre
los patrones historicos y facilita inferir los estados an-
cestrales [21-23]. No discutiremos las fortalezas ni las
debilidades de las diferentes metodologias, excepto
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Recuadro 1. Terminologia social.

El comportamiento social es una caracteristica fenotipi-
ca compuesta, que ha sido definida en diversas formas
y su definicién es polémica [2-3]. Para prevenir confu-
siones, definimos los términos en forma explicita, sélo
para fines de esta revisién. Los términos descriptivos se
han aplicado en forma apropiada, a individuos, o socie-
dades, aunque algunas veces, se usan para las especies,
con el fin de facilitar la comunicacién y los analisis [3].

Comportamiento solitario: Cada hembra ocupa su
propio nido, sin ningln otro adulto y es enteramente
responsable de criar a su nidada.

Comportamiento social: Vida en grupos, de més de un
adulto, en que las relaciones dominio-subordinacién
entre los individuos, si existen, no estdn especificadas.

Comportamiento eusocial: Socialidad caracterizada
por la presencia de adultos de més de una generacién,
entre los cuales existe la divisién del trabajo y algunos
individuos son efectivamente estériles.

Comportamiento comunal: Grupos sociales de més de
tna hembra, en los cuales cada adulto es un reproduc-
tor activo y si la cooperacién con los demés existe, ésta
es minima.

Comportamiento subsocial: Comportamiento de los pa-
dres, en el cual los adultos alimentan y protegen a las crfas
inmaduras hasta que éstas se convierten en adultos.

para anotar que la reconstruccion de los estados de ca-
racteres ancestrales depende de la veracidad de las fi-
logenias [24]. Se prefieren las hipotesis que requieran
un menor nimero de suposiciones ad hoc acerca de
los cambios evolutivos de los caracteres, sobre aque-
llas que requieran de mas suposiciones, a falta de in-
formacion bioldgica que justifique una explicacion
mas compleja [25].

Se pueden reconstruir los cambios evolutivos en
los estados de caracteres, a partir de informacion filo-
genética, asi [23]: primero, se genera un cladograma
con los datos disponibles sobre los taxones de interés.
No existe unanimidad acerca de si un cardcter de inte-
rés (por ejemplo, la socialidad) debiera incluirse en el
conjunto de datos que se utilice para construir el cla-
dograma, o si debiera excluirse [26]. Luego, comen-
zando por los extremos del cladograma y avanzando
hacia la base, los estados de caracteres son incorpora-
dos al cladograma, en tal forma, que el nimero de
cambios necesarios para explicar la distribucién filo-
genética de los estados de caracteres sea minimizado
(Recuadro 2).

RETROCESOS EVOLUTIVOS HACIA
EL COMPORTAMIENTO SOLITARIO

Las abejas que pertenecen a las familias Halictidae
y Apidae, son parientes lejanas [27]. La creciente evi-
dencia sobre estos taxones pone en duda los puntos de
vista que afirman que el comportamiento social cons-
tituye un fin evolutivo y que la evolucion social es
unidireccional. En algunos linajes, el comportamiento
social se ha perdido, o ha sido suprimido, lo que, al pa-
recer, ha dado lugar al surgimiento de especies solita-
rias, descendientes de antepasados eusociales. Cada
uno de los estudios revisados que aparecen a continua-
cion, se basan en la metodologia cladistica; los datos
utilizados para reconstruir las relaciones historicas en-
tre las especies, fueron independientes del comporta-
miento social y, al final, los comportamientos fueron
incorporados al cladograma.

Abejas halictinas

La tribu Halictini (Halictidae) incluye 26 géneros
de abejas de tamafio reducido a moderado, de conduc-
ta solitaria, social y parasita, distribuidas en todo el
mundo [16] (también C. D. Michener, comunicacion
personal). Dos géneros en particular, Halictus y La-
sioglossum, constituyen excelentes taxones para estu-
diar la evolucién social; cada uno contiene numerosas
especies de comportamientos diferentes y cada una
presenta ejemplos de pérdida o supresion del compor-
tamiento social. Se presentan ciclos de vida represen-
tativos de las abejas halictinas de zona templada, tan-
to solitarias como sociales, en el Recuadro 3.

Packer [17] analiz6 las relaciones filogenéticas en
ocho especies de Lasioglossum, del subgénero Evy-
laeus, mediante la utilizacion de 26 loci informativos
de alozimas. Con base en un cladograma para las es-
pecies con comportamiento social conocido, Packer
planteé la hipotesis de que la eusocialidad es el esta-
do ancestral. Entre las especies analizadas, se podria
encontrar, al menos uno, o quizas dos, retrocesos a
comportamiento solitario. Segun las relaciones filo-
genéticas entre el subgénero Evylaeus y otros subgé-
neros de Lasioglossum, L. (E.) fulvicorne podria re-
presentar una reversion al comportamiento solitario o
indicar que el comportamiento solitario es el estado
ancestral. Un nuevo analisis de estos datos, inclusive
de cinco especies adicionales, apoyan la conclusion
inicial [20].
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Recuadro 2. Analisis de parsimonia aplicado a la determinacién de las reversiones del comportamiento social.

i Imaginemos un grupo de nueve especies, tres de las cuales son eusociales, y seis, solitarias. En nueve taxones con una raiz fi-
' logenética, hay 2027025 &rboles bifurcados plenamente resueltos. En (a-d) consideramos cuatro de estas topologfas alternas,
y las implicaciones de cada una, al inferir la historia de la evolucién social. En el cladograma (a), las especies eusociales con-
forman un grupo monofilético, descendiente de un antepasado solitario; la eusocialidad constituye un estado final. Esta hip6-
tesis representa el punto de vista unidireccional sobre la evolucién eusocial: la vida solitaria es ancestral, la eusocialidad es de-
rivada y no hay reversiones hacia el comportamiento solitario.

En (b), cada uno de los taxones eusociales estd separado por taxones hermanos solitarios o, mas precisamente, por clados her-
manos, originalmente solitarios. Seglin este cladograma, la eusocialidad también es derivada, en relacién con la vida solitaria,
pero la eusocialidad, en cada uno de los tres taxones, no es homéloga. Factores, tanto intrinsecos como extrinsecos, pudieron
seleccionar el comportamiento en forma independiente, lo que produjo un patrén paralelo de evolucién.

Segln (c), la eusocialidad surgi6 una vez, pero los descendientes de los taxones eusociales, han regresado al comportamien-
to solitario. Las reversiones de esta clase podrfan aclarar los factores que podrian favorecer en grupos de ancestro eusocial.

Por (ltimo, en (d) presentamos una alternativa en la cual, la eusocialidad parece ser ancestral hasta el grupo de nueve taxo-
nes, con evolucién posterior hacia la vida solitaria. La investigacién de otros taxones (otros grupos externos) podria revelar que
la eusocialidad surgi6 aun antes de lo que este cladograma muestra.

Estos cladogramas hipotéticos, asi como las reconstrucciones de los estados de caracteres ancestrales, ilustran el punto impor-
tante: que no supongamos a priori, sobre la direccién de los cambios evolutivos. Como hipétesis nula, la adquisicién, o pér-
dida, de una caracteristica, tiene las mismas probabilidades de ocurrir. Es decir, no ponderamos una clase da cambio sobre
otro. Algunas hipétesis sobre relaciones (por ejemplo, ¢ y d) se interpretan mejor como reversiones de eusocialidad a anida-
miento solitario, pero otras (por ejemplo, a y b), indican la polaridad contraria.
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También mediante los datos sobre alozimas, Ri-
chards [18] analiz6 el parentesco filogenético de 15
especies de Halictus, que representaban una amplia
muestra taxonémica del género. Ella obtuvo 45 4rbo-
les igualmente parsimoniosos, resumidos en dos arbo-
les alternos de consenso. Estos arboles apoyan la hip6-
tesis de que todas las especies de Halictus analizadas
comparten un antepasado social (o uno que, facultati-
vamente, expreso comportamiento social o solitario) y
que seria posible que la eusocialidad revertiera en
comportamiento solitario en dos linajes por lo menos
(o que el comportamiento solitario se haya fijado en
las poblaciones estudiadas). Un nuevo analisis del
conjunto modificado de datos, apoyd la conclusion
inicial [20].

Abejas augochlorinas

La tribu Augochlorini (Halictidae), incluye mas de
30 géneros de abejas; en su mayoria, son de colores
brillantes y propias del neotropico [19]. Al menos tres
géneros, Augochlora, Augochlorella y Pereirapis
contienen especies eusociales. En un analisis de 81
caracteres morfologicos, Danforth y Eickwort [19]
obtuvieron tres arboles filogenéticos mediante apro-
ximaciones sucesivas de ponderacién de caracteres.
Este andlisis demostrd que la eusocialidad surgié en
el antepasado comin de los taxones eusociales, pero
reverti6 en comportamiento solitario en un taxén deri-
vado, el subgénero Augochlora sensu stricto. La re-
version al anidamiento solitario en este subgénero



262 Cooperaci6n

Recuadro 3. Ciclo de vida de una abeja eusocial de zona templada. |

Existe considerable variacién en los ciclos de vida de las abejas sociales, de la familia Halictidae. En forma tipica, la casta se
establece en la edad adulta. Un ciclo de vida generalizado de una especie de zona templada tiene, aproximadamente, tres
fases. (1) Fase de fundadora solitaria: en la primavera, una hembra fundadora excava un nido que produce un niimero redu-
cido de crias, hembras en su mayorfa, que constituyen la primera nidada. (2) Fase inactiva: luego de aprovisionar varias cel-
das, la fundadora solitaria suspende la bisqueda de alimentos y permanece dentro del nido, en espera de que las crfas de la
primera nidada emerjan como adultos. (3) Fase matrifilial: un alto porcentaje de las hembras de la primera nidada perma-
nece dentro del nido natal, como obreras de su madre. Es posible que otro porcentaje de las hembras de la primera nida-
da entren de inmediato en diapausa y regresen como fundadoras, en la primavera siguiente. Si la madre muere, una obre-
ra se convierte en la reina de reemplazo. Las obreras aprovisionan con polen y néctar las celdas donde la reina pone los
huevos. Durante la fase matrifilial, las abejas producen una o mas, nidadas, segtn la duracién del periodo de crecimiento
y el tiempo de desarrollo de las inmaduras. En regiones de la zona templada, el ndmero de nidadas de obreras varia con
la duracién del verano. En general, la relacién de sexos en las nidadas de obreras se encuentra sesgada hacia las hembras,
pero es mds pareja en las nidadas reproductoras. Al final de la temporada de crecimiento, las hembras recién emergidas se
aparean con los machos; con el tiempo, los machos mueren, y las hembras apareadas entran en diapausa durante la esta-
ci6n desfavorable; reinician el ciclo al ano siguiente.

Existe variacion intraespecifica en el porcentaje de los nidos que desarrollan comportamiento social o permanecen solitarios.
Dentro de los nidos sociales, la variacién se presenta asi: el grado de dimorfismo de tamafio entre obreras y reinas (si lo hay);
la relacién de sexos de la primera nidada; el nimero de ‘nidadas obreras’; la proporcién de obreras que se aparean; la pro-
porcién de obreras que desarrollan ovarios y son reproductoras activas y en el tamafio de la colonia.
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concurre con el cambio de anidamiento en el suelo al
anidamiento en la madera de los arboles [28], lo que po-
dria influir en las tasas de parasitismo y, por tanto, en los
beneficios relacionados con la vida en grupo [29].

Abejas alodapinas australianas

Las abejas alodapinas conforman una tribu mono-
filética, dentro de la familia Apidae (segin Ref. 30).
Las alodapinas son méas abundantes en el subsahara
africano y en Australia, pero también aparecen en
otras regiones tropicales y australes del Viejo Mundo.
Alguna forma de comportamiento social leve se pre-
senta en casi todos los géneros de alodapinas (excepto
en Halterapis [31] y las especies parasitas). En com-
paracion con la mayoria de las demas abejas sociales,
el comportamiento social de las alodapinas es poco
usual. Las hembras construyen los nidos en los tallos
medulares secos de las plantas y sus descendientes no
son criados en celdas individuales, como en la mayo-
ria de las abejas. Por el contrario, las abejas inmaduras
viven juntas en una madriguera, donde permanecen en
estrecho contacto con las abejas adultas.

Tres géneros de alodapinas aparecen en Australia:
Braunsapis, Exoneura e Inquilina. Reyes y Schwarz
[32] dedujeron parentescos filogenéticos entre los sub-
géneros y las especies australianas del género Exoneu-
ra, al utilizar conjuntos de datos que comprendian 43
caracteres morfologicos y 173 sitios variables de nu-
cledtidos provenientes de las secuencias del ADN de
dos genes mitocondriales. Al analizar los datos combi-
nados (216 caracteres en total), obtuvieron un arbol,
en el cual se encontrd que el subgénero Exoneurella
era el grupo hermano del subgénero Brevineura +
Exoneura sensu stricto, y resolvieron el parentesco
entre las especies de Exoneurella, asi: E. tridentata +
[E. lawsoni + (E. setosa + E. eremophila)]. E. triden-
tata, miembros del subgénero Brevineura, y todos los
demas subgéneros de alodapinas australianas (que no
son parasitas) son eusociales, lo que sugiere que la eu-
socialidad seria la condicion ancestral en el género
Exoneura. Que E. setosa y E. eremophila son solita-
rias fue interpretado en la forma mas parsimoniosa por
Reyes y Schwarz, [32] como una reversion al compor-
tamiento solitario del antepasado comun de estas dos
especies.

Cuadro 1. Pérdida de comportamiento social en taxones diferentes de las abejas.

Caracteristica perdida Nidmero de ¢Informacion
Grupo o suprimida eventos filogenética? Ref.
Thrips (Oncothrips, Kladothrips) Casta de soldados 1-22 S 14
Afidos (Hormaphididae y Pemphigidae) ¢Casta de soldados? 0-12 Sl 34
Cucarachas (Polyphaginae) Comportamiento gregario® 2¢ St 35
Cucarachas (Zetoborinae + Blaberinae +
Gyninae +Diplopterinae) Comportamiento gregario® 4 S 35
Arafias (Stegodyphus) Vida en colonias 1 NOs# 36
Aves (Climactris) australiano Reproduccién cooperativa 1 NO 37
Aves (Campylorhynchus) Reproduccién cooperativa 1 NO 37
Aves (Cyanocitta) Reproduccién cooperativa 1 SI 37
Aves (Aphelocoma) Reproduccién cooperativa 12 Si 37,38
Ascidianos (Enterogona, Pleurogona) ¢Colonialismo? 0-17 S 40

*Una hipétesis filogenética alterna que no puede rechazarse inequivocamente sugiere que la casta de soldados no se ha perdido.
® £l analisis filogenético apoya cuatro origenes y una pérdida de la casta de soldados, o cinco origenes.

Un congregacion de ninfas que con el tiempo incluira algunos adultos.

¢ Las dos pérdidas putativas ocurren en los linajes clasificados como polifénicos, asi que el comportamiento gregario podria estar suprimido y
no perdidos.

*Una pérdida putativa ocurre en un linaje clasificado como polifénico, asf que el comportamiento gregario podrfa encontrarse suprimido, no
perdido.

"Las arafias sociales viven en telarafas comunales y en este estudio se encontrd que cerca de un 25% de las araias eran solitarias; no se sabe
si el comportamiento solitario representaba una etapa ontogenética, o una caracterfstica fija de esos individuos.

# Basado en comparaciones intraespecificas.

* La hipétesis filogenética fue criticada por Brown y Li [39].

" Una filogenia para ocho especies de diferentes géneros muestra que la pérdida de la colonialismo requiere un cambio mas de estado de ca-
racteres que el origen de la colonialismo de antepasados solitarios.
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Pérdida del comportamiento social en otros taxones

La creencia de que los procesos evolutivos son
irreversibles se encuentra tan generalizada, que ha si-
do santificada como la ‘ley de Dolio’, aunque esta lla-
mada ‘ley’ tiene sus excepciones [6,7]. Por eso persis-
te la idea de que la evolucion de la socialidad siempre,
o en general, es unidireccional [33]. Las reversiones al
comportamiento solitario no se limitan a las abejas;
pero han sido documentadas, o existen ¢jemplos hipo-
téticos de que ocurren en varios invertebrados y paja-
ros [Cuadro 1; y referencia 14]. El énfasis exagerado
sobre el origen de la eusocialidad, significa que po-
driamos estar descuidando una transicién evolutiva
generalizada e importante: el comportamiento solita-
rio que surge de antepasados comunes de comporta-
miento social.

¢REVERSIONES EVOLUTIVAS O FENOTIPOS
SENSIBLES A LAS CONDICIONES?

Los estudios revisados parecen documentar rever-
siones evolutivas (o sea, la pérdida de capacidad para
expresar una caracteristica). Sin embargo, estos estu-
dios no eliminaron la hipdtesis alternativa de que el
comportamiento observado (estado de caracter) es el
resultado de un sistema de desarrollo que, en forma fa-
cultativa, expresa diferentes fenotipos bajo diferentes
condiciones, sin cambios evolutivos. Esta hipotesis al-
ternativa es posible, debido a que, como se demuestra
en la seccion que sigue, varias especies estudiadas en
forma exhaustiva presentan altos grados de variacion
intraespecifica de comportamiento social, tanto dentro
de las poblaciones como entre ellas.

La escasez de informacion sobre el comportamien-
to de muchos insectos sociales podria crear un escollo
al aplicar métodos filogenéticos a estudios comparati-
vos [3]. El comportamiento de la mayoria de las espe-
cies halictidas, por ejemplo, se desconoce, o bien, se
basa en informacion derivada de unos pocos indivi-
duos de uno o pocos lugares [16,19]. El enfoque filo-
genético podria fomentar el pensamiento tipoldgico,
que nos obligaria a suponer que los estados de carac-
teres observados en una poblacién (jo en un nido!
[20]) serian representativos de la especie, o bien, que
una sola especie seria representativa del género, y de-
mas, lo que podria o no justificarse [3].

Que una caracteristica social no aparezca en una
poblacion (o especie), pero se encuentre en poblacio-

nes (o especies) emparentadas, no significa necesaria-
mente que haya ocurrido una pérdida evolutiva en la
primera poblacion. Mas bien, alguna caracteristica or-
ganizadora del ambiente, utilizada como sefial de de-
sarrollo, podria encontrarse ausente de esa poblacion,
lo que daria como resultado que la caracteristica nun-
ca se expresase. Por ejemplo, en las poblaciones de
montafia de una abeja (Exoneura bicolor) es frecuen-
te que las hembras se unan a los parientes para fundar
los nidos en conjunto, no obstante que esta caracteris-
tica no aparece en las poblaciones naturales en los
eriales, de la misma especie [41]. Hurst y otros [42]
demuestran que estas diferencias de comportamiento
surgen a raiz de la distribucion fisica de los sustratos
de anidamiento. Al imitar la distribucion de los sustra-
tos de montafia en los eriales, el grado de fundacion
copjunta con los parientes aumenta hasta igualar el de
la montafia.

LA VARIACION INTRAESPECIFICA EN
EL COMPORTAMIENTO SOCIAL COMO
UNA HERRAMIENTA ANALITICA

Estudios recientes sobre varias especies muestran
que tanto los nidos de los individuos sociales, como
los de individuos solitarios, concurren dentro de una
sola poblacion [16]. En dos especies de abejas carpin-
teras facultativamente sociales (Xylocopa, Apidae),
por ejemplo, Stark [43] y Hogendoorn y Velthuis [44]
demostraron que el comportamiento social es favore-
cido durante algunos periodos, y el solitario, durante
otros. La variabilidad de la organizacion social podria
mantenerse mediante la seleccién natural, en respues-
ta a las condiciones ambientales variables (por ejem-
plo, fluctuaciones en la cantidad de parasitos, lugares
para anidar, o disponibilidad de polen). La expresion
de diferentes fenotipos podria resultar por las diferen-
cias de los alelos entre individuos, o por sistemas de
desarrollo individual, sensibles a las condiciones que
producen diferentes fenotipos bajo diferentes condi-
ciones ambientales [45].

Los patrones geograficos de las variaciones in-
traespecificas en el comportamiento social, pueden
utilizarse como una herramienta para determinar cué-
les caracteristicas ambientales facilitan la pérdida, o la
supresion, del comportamiento social. El tiempo de
desarrollo, de huevo a adulto, la longevidad de los
adultos y la duracion de la temporada de crecimiento,
interactiian para crear una oportunidad de interaccion
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entre madres e hijas y, por extension, para el manteni-
miento evolutivo de los grupos sociales matrifiliales,
si la vida en grupo resulta provechosa.

Las interacciones madre-hija s6lo son posibles
cuando se cumplen dos condiciones. Primero, el tras-
lapo de generaciones exige que el tiempo de desarro-
llo, de huevo a adulto, sea lo suficientemente breve
para que las madres ain vivan cuando sus hijas emer-
jan como adultas, o que los adultos vivan suficiente.
Por ejemplo, el tiempo de desarrollo de la Lasioglos-
sum (Dialictus) figueresi que es principalmente solita-
ria, es casi de 80 dias, asi que la mayoria de las madres
han muerto cuando la cria emerge, lo que, en efecto,
excluye las interacciones madre-hija [46]. Segundo,
por definicion, las colonias eusociales, antes de produ-
cir reproductoras tienen, cuando menos, una nidada
compuesta principalmente de hembras obreras. Por
tanto, el tiempo por generacion debe ser lo suficien-
temente breve, y el periodo de actividad de forrajeo,
suficientemente prolongado, para que se puedan pro-
ducir al menos dos nidadas, durante la temporada de
crecimiento, en un lugar dado (Recuadro 3).

Diversos estudios llevados a cabo a altas latitudes
y grandes altitudes en regiones de la zona templada,
sugieren que existe una tendencia a abreviar, o abolir
la etapa matrifilial en las fronteras mas frias de su dis-
tribucion. Por ejemplo, la abeja, Halictus rubicundus,
se encuentra distribuida por toda Eurasia y en el norte
de Norteamérica, desde donde se extiende hacia el sur
de los Estados Unidos {47]. Su biologia de anidamien-
to ha sido estudiada brevemente en lugares de diversas
elevaciones menores en Europa y Norteamérica; una
poblacién de Nueva York (EE.UU.) ha sido estudiada
en forma intensiva. En estos lugares la mayoria de las
abejas viven en nidos sociales.

En lugares de mayor altitud, en el Occidente de los
Estados Unidos (2850 m), las hembras de H. rubicun-
dus comienzan a buscar polen y néctar a mediados de
junio al comenzar la floracion [48]. Las hembras bus-
can polen a finales de junio y comienzos de julio y lue-
go se detienen. A fines de julio, y en agosto, las crias
-machos y hembras recién eclosionadas— emergen y
se aparean; los machos mueren y las hembras hiber-
nan, para establecer nuevos nidos al afio siguiente.
Aqui la temporada de crecimiento es demasiado breve
para que pueda haber dos generaciones con la misma
tasa de desarrollo de H. rubicundus; por consiguiente,
todas las hembras son de anidamiento solitario.

Se sabe que un patrén semejante existe en la abeja
transpaleoartica, Lasioglossum (Evylaeus) calceatum,

que aparece en toda Siberia, en Europa, en el Norte de
Africa, y hasta en el Asia oriental y central, incluso en
Japon [49]. En lugares a menor altura, la organizaciéon
social es la tipica de las abejas eusociales halictinas
(Recuadro 3). Sin embargo, en un lugar del Japon, a
una altura de 1167 m, las hembras de L. (E.) calcea-
tum, son solitarias, también, presumiblemente, debido
a la temporada de crecimiento mas breve.

En las regiones templadas, existen paralelos en los
patrones fenoldgicos entre mayor altitud y mayor latitud
[5]. Los ejemplos de comportamiento solitario de los
individuos en los extremos latitudinales de su zona, for-
talecen la interpretacion de que la duracién de la tempo-
rada de crecimiento establece un tope al niimero de ge-
neraciones que pueden producirse, lo que influye en la
expresion de la organizacién social. Por ejemplo, Au-
gochlorella striata, es una abeja halictina, abundante en
la mitad oriental de Norteamérica, desde la Florida, en el
sur, y hacia el norte, hasta la isla de Cabo Breton en Ca-
nada (~45°N). En casi toda su distribucion, una colonia
produce dos, o més, nidadas, y las hembras viven en gru-
pos eusociales; sin embargo, en el limite norte de su dis-
tribucion, la mayoria de los nidos son solitarios [50].

Schwarz y su equipo [41,51] han estado estudian-
do las variaciones intraespecificas del comportamien-
to social de las abejas alodapinas. Estudiaron varias
poblaciones de Exoneura bicolor y de E. richardsoni,
a lo largo de una pendiente latitudinal, desde una re-
gion fresca de la zona templada en el sur de Australia
(Victoria) hasta otra regién subtropical en el Norte
(New South Wales). En contraste con las abejas halic-
tinas [16,47,48], Exoneura presentan poca variacion
en el nimero de generaciones, en las diferentes condi-
ciones climaticas [51]. Por consiguiente, la posibilidad
de grupos sociales madre-hija es limitada; sin embar-
go, existe considerable variacion en la expresion del
comportamiento social.

La amplitud de las normas de reaccién de los feno-
tipos sociales, al parecer, pueden variar en forma con-
siderable, al menos en algunas especies, aunque los
datos correspondientes son escasos [14-16]. El desa-
rrollo de los fenotipos sociales en especies como, por
ejemplo, Halictus rubicundus, se encuentra levemente
canalizado, lo que facilita la expresion del comporta-
miento solitario, en lugares donde las restricciones
estacionales excluyen el comportamiento social. En
contraste, H. ligatus no puede vivir donde las restric-
ciones estacionales s6lo permitan una generacion, qui-
zas debido a una incapacidad para expresar el compor-
tamiento solitario [52].

il
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IMPLICACIONES PARA LOS ESTUDIOS
DE COMPORTAMIENTO SOCIAL

Los taxones solitarios actuales, con frecuencia, se
utilizan como modelos para estudiar los factores que
podrian dar lugar a la socialidad. Sin embargo, la exis-
tencia de taxones solitarios en segunda instancia crea
complicaciones para estos estudios. Por ejemplo, los
insectos sociales pueden discriminar entre los indivi-
duos que pertenecen al nido, y los que no, lo que es
importante para mantener la cohesién de los grupos
sociales [53]. Holldobler y Michener [54] plantearon
Ia hipotesis de que la discriminacion de los parientes
podria tener su origen evolutivo en la capacidad de las
hembras solitarias para reconocer los nidos individua-
les mediante sefiales olfatorias. Un estudio reciente
demostrd que las hembras solitarias, Lasioglossum
(Dialictus) figueresi, pueden discriminar entre sus
propios nidos y los que no lo son mediante sefiales
quimicas [55]. El presente estudio podria interpretarse
como apoyo para la hipétesis Holldobler-Michener, de
que el comportamiento solitario es ancestral en esta
especie; en forma alterna, si el comportamiento solita-
rio es derivado, entonces esta capacidad es atavica vy,
por tanto, no es pertinente para las cuestiones sobre el
origen de la socialidad.

CONCLUSIONES

Los estudios delineados aqui, demuestran que la
informacion filogenética proporciona una base empi-
rica para la formulacién de hipotesis especificas sobre
las transiciones del estado de caracteres, que podrian
alterar las conclusiones derivadas de la comparacién
de datos. A falta de un marco filogenético de referen-
cia, las afirmaciones sobre el cambio del estado de ca-
racteres, son afirmaciones no examinadas, que depen-
den de suposiciones a priori, sobre como la evolucién
deberia proceder. Histéricamente, los bidlogos han
mostrado tendencia a considerar la socialidad como
avanzada, en relacion con el anidamiento solitario. Va-
rios estudios ahora documentan el patrén contrario,
dentro de clados independientes de abejas predomi-
nantemente sociales, lo que demuestra que, al menos
en algunos casos, nuestras suposiciones a priori care-
cen de bases empiricas. El comportamiento eusocial
es, como cualquiera otra caracteristica fenotipica, pre-
sumiblemente, costoso de mantener, debido a costos
tales como la mayor probabilidad de transmisién de

enfermedades y de parasitos [56]. Por tanto, a falta de
beneficios compensatorios, existen razones para pro-
nosticar que la eusocialidad se perderia, o se suprimi-
ria, bajo circunstancias ecologicas apropiadas. La pér-
dida evolutiva del comportamiento social presenta la
oportunidad para observar la socialidad desde una
perspectiva diferente. Comprender cémo los factores
ambientales y de comportamiento interactian para
crear condiciones favorables para la pérdida del com-
portamiento social, deberian proporcionar nuevas per-
cepciones sobre como, y por qué, el comportamiento
social evoluciona, y cudles factores ambientales apor-
tan a su origen y mantenimiento.
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