REINAS TEMPORALES EN LAS AVISPAS METAPOLYBIA:
¢AUXILIARES NO REPRODUCTORAS SIN ALTRUISMO?

Mary Jane West Eberhard

Departamento de Biologia, Universidad del Valle, Cali, Colombia y Smithsonian Tropical Research institute, Balboa, Zona del Canal.

Diciembre 14, 1976; revisado, agosto 23,1977.
Science, Vol. 200, No. 4340, abril 28, 1978.

Resumen: En las avispas Metapolybia aztecoides, algunas hembras apareadas producen sélo obreras, y resultan de-
rrotadas en la competencia con otras ponedoras de huevos semejantes, antes de que puedan producir machos o
reinas. La produccién de obreras por estas avispas que, en Gltimas, son hembras no reproductoras, podria benefi-
ciar, por casualidad, a otras, sin disminuir la aptitud individual (sin “altruismo”). Esto podria ser un subproducto del
mutualismo, mas que la seleccién de parentesco, ni de la manipulacién matema.

Los insectos sociales son de particular interés para
los tedricos de la evolucion, debido a que viven en
grupos que contienen individuos no reproductores
(obreras) que ayudan a criar a los descendientes de
otras (reinas). Las colonias jovenes de la avispa social
neotropical, Metapolybia aztecoides (1), observada en
cercanias de Cali, Colombia (4° N, elevacién 915 m),
tienen una clase adicional de auxiliares: ponedoras de
huevos apareadas que producen obreras, pero que con
el tiempo, son obligadas a abandonar la colonia, 0 a
convertirse en obreras antes de que produzcan machos
o reinas. Estas reinas temporales semejan obreras, por
cuanto no hacen aportes directos a la composicion ge-
nética de las generaciones posteriores, y ayudan (con
produccién de obreras) a mantener una colonia que
otras hembras utilizan para producir descendientes se-
xuales. En este informe, describo las circunstancias
que dan origen a las reinas temporales que producen
obreras en Metapolybia y discuto su posible base evo-
Intiva.

El ciclo de 1a colonia y el comportamiento en el ni-
do, de M. aztecoides, se observaron en una colonia no
perturbada y en dos de sus colonias hijas, durante un
periodo de 18 meses (entre el 23 de febrero de 1974 y
el 1° de septiembre de 1975), que cubrié su desarrolio
desde que se fumdo, hasta que fue abandonada. El de-
sarrollo de las crias se estudié mediante registros pe-
riédicos del contenido de las celdas, en mapas del pa-
nal; se marcaron 905 hembras con esmalte de secado
rapido, para reconocer a los individuos. Estas tres co-

lomias se observaron durante 260 horas, prestandole
atencion especial al papel funcional de los individuos
marcados. La representatividad de los datos se verifi-
¢6 por medio de la observacion, y de la diseccion de
otras 20 colonias de la misma especie.

No exasten medios morfologicos para distinguir la
casta de las hembras vivas en las M. aztecoides, aun-
que ¢l abdomen de las reinas mayores, en general, se
encuentra abultado por los huevos que tienen en los
ovarios; éste (aum en las ponedoras jovenes) se amplia,
y no muestra inclinacion ventral durante la locomo-
ci6n. Sin embargo, las ponedoras de huevos se recono-
cen porque (1) ejecutan un “despliegue curvado™ agre-
sivo, que les es caracteristico; (ii) es usual que se red-
nan sobre uno de los bordes del panal; y (iii) las obre-
ras ejecutan una “danza vibrante” distintiva hacia las
ponedoras, al movilizarse por el panal. Estos patrones
de comportamiento distinguen inequivocamente a las
reinas (ponedoras) de las obreras (hembras no ponedo-
ras, que se observaron mientras construian o forrajea-
ban).

Las colonias jévenes de M. aztecoides alternan en-
tre fases de reinas multiples (poliginias) y de una sola
reina (monoginias) (2) (Figura 1A). Como en la mayo-
ria de las demas avispas sociales del tropico, los nidos
se forman con enjambres que contienen numerosas
obreras y, en general, vanias ponedoras. El niimero 1ni-
cial de ponedoras disminuye gradualmente; algunas
reinas se van en enjambres; otras, suspenden la postu-
ra de huevos y se convierten en obreras, si éstas esca-
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sean; ofras, son expulisadas del nido por obreras y rei-
nas agresivas (2), y no regresan. En ocasiones, hay una
sola ponedora durante varios meses (Figura 1A). Si
esta tinica reproductora desaparece, varias hembras j6-
venes comienzan de inmediato (en pocas horas) a pro-
vocar la danza de las obreras. Estos ciclos alternos de
poliginia y monoginia pueden repetirse, al parecer, en
forma indefinida, hasta que, en las colonias extensas,
que producen machos y hembras, la poliginia se vuel-
ve permanente (3). En este informe trato sélo colonias
de tamatfio reducido, poliginias o monoginias tempora-
les, en las cuales no se observé produccion de machos.

La casta funcional inicial de una hembra M. azte -
coides joven, depende, en gran medida, de las condi-
ciones de la colonia cuando emerge como adulta. Si
hay una sola reina, o un grupo de reinas, es probable
que se convierta en obrera; si no, es probable que se
aparee y, al menos por un tiempo, se convierta en rei-
na. De las 840 hembras marcadas, descendientes de los
nidos bajo observacion prologada, sélo se supo que 82
pusieran huevos; todas éstas se habian marcado entre el
17 de febrero v el 30 de marzo; estaban recién emergi-
das cuando la (mica reina, de los seis meses anteriores,
despareci6 el 18 de marzo (Figura 1). De las 96 hem-
bras recién emergidas que fueron marcadas durante es-
te periodo critico, 78 (81%) fueron reconocidas por su
comportamiento como reinas. En contraste, no se ob-
servé que alguna de las mas de 700 crias hembras de
estos nidos, que fueron marcadas en otras épocas, pu-
sieran huevos, o provocaran danzas, ni en el nido ma-
dre, ni en los nidos hijos, fundados por enjambres (€s-
tos Gltimos, se observaron posteriormente durante cer-
ca de 50 horas). Este periodo critico de determinacién
de Ia casta podria coincidir con el periodo de desarro-
llo de los ovarios que, se sabe, ocurre con frecuencia en
las hembras Metapolybia jovenes, atm no apareadas, y
en otras avispas sociales, poco después de que emergen
(4,5). Las hembras que se encuentran en esta fase cnan-
do la colomia queda sin reina son, evidentemente, las
que comienzan a poner huevos (4,5).

En la colonia de la Figura 1, todas las nuevas reinas,
luego de la desaparicion de la {mica reina, eran, proba-
blemente, hermanas, ya que la antigua reina fue, casi
con absoluta seguridad, la inica hembra del nido que
puso huevos desde el 3 de enero, hasta el 13 de febre-
ro, cuando los huevos que produjeron estas hembras
habian sido puestos (6). Asi que, si la monogamia pe-
nddica perdura, para que todas las ponedoras repuestas
sean crias de la timica reina, se mantiene un alto grado
de parentesco genético dentro de la colonia (2).
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Las obreras y las reinas actian para excluir a algu-
nas reinas de la reproduccion. La danza que las obre-
ras ejecutan hacia las reinas, se ejecuta con mayor in-
tensidad durante los episodios de eliminacién de rei-
nas y parece operar como prueba del dominio de Ia
reina; si la reina a la cual le danzan se agacha y asu-
me la postura de subordinacion, u ofrece liquido re-
gurgitado (gesto de subordinacién), la obrera 1a ataca;
st actia en forma dominante (solicita liquido, o evade
a la obrera, o si s6lo mantiene su postura) no la ata-
can. En ocasiones, las reinas desalojan a las avispas
atacadas de los grupos que se encuentran en reposo y
las expulsan de la colmena. Si las reinas son atacadas
en forma repetida, es frecuente que no regresen al ni-
do, o que cambien de casta (se convierten en obreras)
y son excluidas de la reproduccion. Al parecer, las rei-
nas excluidas son subordimadas, comparadas con las
reinas que perduran. Por tanto, es posible que sean
bembras de capacidad reproductora inferior, puesto
que se sabe que el grado de dominio y de desarrolio
ovérico se relaciona en las avispas sociales (7). Sila
eliminacion de algunas reinas fuese conveniente (pa-
ra aumentar la cantidad de obreras, o para reducir la
competencia imitil entre ponedoras), podria ser venta-
joso para las obreras eliminar aquellas que pudieran
ser mferiores (7). También es posible que las obreras
que ejecutan la danza, puedan distinguir a sus madres,
0 a sus tias (o a otras parientas periféricas), que qui-
z4s pongan huevos en el nido, debido a la recompen-
sa genética superior de criar a los descendientes de la
madre (hermanas) (8).

La produccion de obreras, o de hembras destinadas
a perder en la reproduccion (al ser eliminadas como
ponedoras antes de producir crias que resulten en adul-
tos sexuales), podria aumentar el valor reproductivo in-
clusivo de aquellos individuos, si aportara suficiente al
éxito reproductor de sus hermanas, cuyas descendien-
tes hembras (sobrinas) tienen casi tanto valor genético
como las hijas (9). También es posible que la seleccion
de retnas perdurables pudiera favorecer la produccién
de una mezcla de obreras, reinas temporales y reinas
perdurables entre las descendientes, que facilite mayor
éxito reproductor individual (10).

Una explicacién mas convencional, respecto del
éxito reproductor individual de las reinas temporales,
también parece apropiado: la produccién cooperativa
de las obreras (postura de huevos continuada y tole-
rancia de otras ponedoras del nido), en las etapas ini-
ciales del ciclo de la colonia, podria ser esencial para
la conservacién de un recurso (el nido establecido y el
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conjunto de obreras) absolutamente necesario para la
futura reproduccion de la reina en potencia (el anida-
miento de una sola hembra, sin obreras, no se ha re-
portado en las Metapolybia). La capacidad de postura
de una reina joven puede ser demasiado reducida al
comienzo, para producir suficientes obreras con rapi-
dez, para mantener la colonia. Sus compaiieras subor-
dinadas también pueden servir como fuerza de trabajo
de reserva, cuando la poblacion de obreras se acerca a
la extincién antes de que las primeras crias obreras
emerjan: en la colonia de la Figura 1, 1a tiltima obrera
del enjambre desapareci6 once dias antes de iniciarse
el forrajeo de las crias obreras y la colonia se sostuvo
con las obreras que habian sido reinas. Es posible que
las crisis laborales, previas a la emergencia, sean fre-
cuentes en las colonias recién fundadas, puesto que el
tiempo medio necesario, para producir una obrera fo-
rrajera (55 dias), es superior a su expectativa de vida
(28 dias) (11). La escasa produccién de machos en las
colonias de tamafio reducido (3) podria, también, re-
flejar la escasez de obreras al comienzo del ciclo de la
colonia (los machos no trabajan). Poner huevos en for-
ma continua y no esperar, Como parasitos, a que otras
produzcan obreras, también podria contribuir a la
oportunidad de que, con el tiempo, una hembra pueda
convertirse en dominante, puesto que, en las avispas
sociales, la postura constante, en general, conduce al
desarrollo de los ovarios, a la mayor capacidad de pos-
tura y al dominio (la falta de postura resulta en la con-
tracci6n de los ovarios y en subordinacion) (35,12).

Mas adelante, cuando 1a produccién de las obreras
ha comenzado y los ovarios de cada reina estin mas
desarrollados [como lo evidencia e} abultamiento, ca-
da vez mas grande, del abdomen de las reinas], la
competencia entre las reinas (curvado agresivo y con-
sumo de huevos ajenos) aumenta, hasta que sélo que-
da una. En esa etapa, la vinica reina duradera puede
producir obreras a una tasa que iguala, o supera, la de
un grupo de reinas jévenes (Figura 1) v, al menos en
un nido de tamafio reducido, puede inhibir la repro-
duccién de sus semejantes del nido (13).

La reina dominante conquista una colonia cons-
truida y mantenida, en gran parte, por descendientes
de otras: en el caso de la reina tmica de la Figura 1, un
89% estimado (14) de las obreras que emergieron an-
tes y durante, su reinado, eran descendientes de otras
hembras del enjambre fundador, que no produjeron ni
ponedoras ni machos en ese nido. Algunas de las de-
mrotadas (las que se vam con los enjambres) tienen
oportunidad de reproducirse en un nuevo nido. Es pro-
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bable que las que han sido desterradas sin enjambres,
asi como las que se convierten en obreras, si acaso,
tendran pocas oportunidades de reproducirse (no se
observé a ninguna poner huevos posteriormente). Es-
tas resultan efectivamente esterilizadas en la compe-
tencia con sus semejantes del nido.

Esta hipétesis de “perdedora mutualista” (la suge-
rencia de que la mayor competencia entre los miem-
bros de un grupo de cooperacion temporal podria im-
ponerles fertilidad reducida a algunos individuos) re-
suelve el enigma de como una sociedad mutualista,
que mmplica actividades que benefician a otros sin re-
ducir el éxito reproductivo (aptitud reproductiva), po-
dria provocar una drastica reduccién de la aptitud re-
productiva de algunas auxiliares sin manipulacién por
parte de los progenitores, ni beneficios para los parien-
tes; en el pasado, este problema ha constituido una
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Figura 1. Cambios en el nimero de reinas presentes en una co-
lonia de Metapolybia aztecoides, luego de la observacién
del comportamiento previo al enjambre (s), comportamien-
to de conversidn en obrera {(w), y desalojo del nido en se-
guida de los ataques (e). Algunas reinas desaparecieron (m)
por razones desconocidas. El tridangulo oscuro muestra la ho-
ra de desaparicién de la monoginia; $* fue un enjambre
prematuro, debido al recalentamiento del nido. (B) Descen-
dientes adultos producidos (nimero de celdas de pupas a
término, vaciadas durante los 10 dias anteriores). Las barras
oscuras muestran el perfodo de produccién de reinas. Este
nido fue abandonado en junio.
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parte importante de la objecion a las teorias mutualis-
tas de evolucion de auxiliares (10,15).

En general, las auxiliares esténles pueden mante-
nerse en una poblacion mediante el mutualismo, si el
tamafic medio de la nidada reproductora de mutualis-
tas activos (auxiliares que viven en grupo), incluyen-
do los esterilizados en la competencia, es mayor que el
de los individuos solitarios, o que el de los miembros
mactivos del grupo (16). Todas las condiciones nece-
sarias {16) para la produccion de obreras por reinas
temporales en colonias jovenes de M. aztecoides, pa-
recen darse. No obstante, el mutualismo podria no ser
la causa de la ejecucion de tareas de obrera por algu-
nas reinas anteriores, puesto que éstas podrian no es-
tar capacitadas para reproducirse después de ayudar,
como lo exige esta hip6tesis (16). En un caso de egois-
mo total (el mutualismo puro, sin oportunidad de re-
compensas indirectas mediante beneficios para los pa-
rientes), se esperaria que las ponedoras subordinadas
lucharan a muerte por tomarse la colonia, a menos que
la minima oportunidad de reproducirse, o el exilio,
fuera mayor para una obrera, que para una luchadora
(17,18).

Es probable que las reinas temporales que produ-
cen obreras aparezcan en otras especies temporalmen-
te poliginias, en que la colonia atraviesa por una etapa
de monoginia antes de producir descendientes sexua-
les (19). En las colonias recién fundadas de Polistes
Juscatus, las hembras apareadas que, en altimas, no re-
sultan reproductivas, en ocasiones ponen huevos que
producen obreras, en una situacién comparables con la
situacién de las colonias jovenes de Metapolybia: las
fundadoras de nidos solitarias son escasas, mma vez
que se inicia la construccién del nido en la primavera;
las auxiliares ponedoras estin subordinadas a las auxi-
liadas y con frecuencia son derrotadas (resuitan esteri-
lizadas) en la competencia; las ponedoras subordina-
das conservan su capacidad de poner huevos (son re-
productoras aspirantes) durante periodos prolongados
(18). Tal como en M. aztecoides, las cofundadoras de
P. fuscatus son parientas cercanas, y es probable que
con frecuencia, sean hermanas (18, 20); asi, su com-
portamiento también podria explicarse en términos de
seleccién de parentesco, o manipulacién materna, y
también con la hipdtesis de mutualismo que aqui se
propone. La dificultad para distinguir cual de estas
tres hipétesis es aplicable en la naturaleza, se compli-
ca por el hecho de que todas las tres modalidades de
seleccién podrian operar en forma simultinea, para
producir comportamientos de ayuda entre parientes.
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