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Resumen

En 1963 Hamilton propuso su teoria de la seleccién por parentesce como una explicacion de la eusociabifidad en
los himenopieros. Mostrd que en sociedades encabezadas por una reina apareada una sola vez, las obreras elegiran
criar a sus hermanas, con las que estan mas emparentadas (0,75} que con sus hijas (0,5). Trivers & Hare (1976}
mostraron gue las cbreras podian aprovechar este beneficio sélo desviando ia proporcién sexuai en favor de sus
hermanas reproductoras hasta alcanzar ef famoso equilibrio deniro de la peblacion de 3:1 {hembras: machos}.
Ademas, su estudio puso de manifiesto el conflicto reina-obrera dentro de la colonia, ya que la reina favoreceria una
proporcion sexual equitativa {1:1). Trabaios posteriores han extendide el alcance de la feoria de ia seleccion por
parentesco a un amplio rango de situaciones. Actuaimente se requieren estudios empiricos que confrasten fas
hipdtesis generadas. La explicacion de la euseciabilidad en las termitas ha recibido menor atencion y todavia no
existe ninguna teoria satisfactoria que la expligue. Portanio, es probable que tanto en Hymenoptera como en isoptera
varios factores hayan contribuido a la evolucion del estado de eusociabifidad.
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Evolution of eusociality in insects

Abstract

In 1983 Hamilton proposed his seminal theory of kin selection as an explanation for eusociality in the Hymenoptera.
In societies headed by a single mated queen, he showed that workers are selected te raise more related sisters (0.75)
instead of daughters (0.5). Trivers & Mare (1976) later showed that workers could only exploit this benefit by biasing
colony sex ratio in favour of their reproductive sisters, up to the famous population equilibrium of 3:1 (females: males).
In addition their treatment highlighted the queen-worker confilct within the colony, since the queen will favour an equal
sex ratio (1:1). A considerable body of work has extended the theory of kin selection scope to a range of situations.
Futher work is now required to test the hypotheses generated. Explaining eusociality in termites has received less
attention and as yet no single theory has proved satisfactory. indeed for both Hymenoptera and Isoptera it is likely

that several faciors have contributed to the evolution of the eusocial state.
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IMPORTANCIA DE LOS INSECTOS SOCIALES

De siempre, fas sociedades de insectos han atraido al hombre,
desde los antiguos griegos, con la famosa fabula de Ia cigarra
¥ la hormiga de Esopo, hasta los aborigenes australianos,
como lo demuestran sus pinturas rupestres donde se ven
representadas las hormigas odre. Asi, no es extrafio que casi
todos nosotros nos hayamos parado alguna vez a mirar cdmo
trabajan y hayamos quedado maravillados por su organiza-
cion. Lo mismo pasa a nivel cientifico, donde siempre ha sido
un grupo que ha recibido especial atencién, Wilson (1971)
propone dos razones para expiicar por gué esto es ast. La
primera se refiere a que sus sociedades constituyen uno de los
logros evolutivos mas grandes, con una organizacién que llega
a aktos niveles de compieiidad, y 1a segunda es su dominancia
ecoldogice en la Tierra. En la mayoria de los ecosistemas
constituyen los principales depredadores de invertebrados. Su
biomasa y gasto de energia superan, en muchos lugares, a los
de los vertebrados, come ccurre en ia pluviselva amazénica

donde solo las hormigas y termitas representan la tercera parte
de la biomasa animal. Ofro dato revelador de su presencia es
el hecho de que el peso de las hormigas que habitan el planeta
iguala a! de la humanidad. Asi que lo Unico que nos salva de
que no dominen el globo es que se comen unas & otras
(Hoildobler & Wilson, 1990). Estas razenes, junto a su
tmportancia econdmica, ya sea por fa produccién de productos
{itiles para el hombre como la miel, ya por su cardcter de
especies plaga, hacen que el estudio de las sociedades de
insectos haya tenido un atractivo especial. Tanto es asi que
actualmente ocupa un lugar destacado en los estudios
entomoldgicos. S61o en los fiitimos oche afios cerca de 95,000
trabajos (dato obtenido del Institute for Scientific Informa-
Hon®, http:/fwww bibsys.no/isearch/sverige. htmf) han versado
de alguna manera sobre los principales grupos de insectos
sociales, himendpteros (avispas, abejas y hormigas) e isdpte-
tos (termitas).
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Tabla 1
Niveles de organizacion social en los insectos {Crozier & Pamilo, 1996)

Cuidado continuado Cuidade Division de Colonias con Ponedores de
de juveniles cooperativo labores al menos dos huevos
de la prole reproducicras  generaciones diferenciados
de adultos moerfologicamente
Solitaria - - - Sin colonias -
Subsociat + - - - -
Parasocial
Comunal + - - - -
Cuasiscoial + + - * -
Semisocial + + + N -
Eusocial
Primitiva + + + + -
Avanzada + + + + +

El presente trabajo es un intento de explicar como ha
podido surgir fa eusociabilidad en dichos grupos. Debido a
que el panorama estd mas claro en los himendpteros me basaré
principalmente en este grupo y describiré de forma sucinta qué
se sabe sobre dicha evolucidn en los isopteros, grupo en ef que
este punto permanece todavia oscuro.

¢ QUE ES LA EUSOCIABILIDAD?

La sociabilidad en los insectos presenta una gran diversidad
de niveles de desarrollo, desde las especies que se relacionan
con sus semejantes solamente para aparearse hasta las
grandes colonias de termitas u hormigas. En la tabla | se
representan, de menor a mayor complejidad, varios niveles
de organizacion, desde los considerados solitarios hasta los
cugociales avanzados. Estos grados estin basados en el
mayor ¢ menor cumplimiento de tres caracterfsticas: el
solapamiento de mds de una generacidn, la divisién de las
labores reproductivas y los cuidados parentales compartidos
{(Wilson, 1971). Dentro de los insectos, se consideran
eusociales a las abejas y avispas eusociales, a las hormigas
y a las termitas. Ademas existen otros insectos que también
han sido simados en este grupo, aunque ro siempre cumplen
las tres normas aates mencionadas. Asi, se encuentran
especies de afidos en los que hay una casta de soldados, lo
que hizo que 1td (1989} los considerara eusociales aunque
les faltaba el solapamiento de generaciones. Otro ejemplo es
¢l escarabajo ambrosia, Austroplatypus incompertus, que ha
sido denominado eusocial por el predominio de colonias con
una hembra apareada vy varias que no lo han sido (Kent &
Simpson, 1992). Y por Gitimo, estan los trips, grupo que
también presenta haplodiploidia (véase mas adelante) y
donde algunas especies australianas presentan individuos de
ambos sexos con grandes pinzas, que utilizan para defender
al resto del grupo. Estos soldados tienen una fecundidad
reducida por lo que Crespi (1992) argumenta gue estas
especies podian ser consideradas eusociales.

HISTORIA NATURAL DE LOS INSECTOS
EUSOCIALES

Aunque la eusociabilidad se puede encontrar en cinco
subdrdenes de insectos, en el resto dei articulo sélo me voy a
referir a los isépteros y principalmente a los himendpteros,
grupos en los que se dan claramente las tres reglas antes
mencionadas. Sus caracteristicas principales son (Crozier &
Pamilo, 1996):

Himendpteros

Son insectos holometibolos, v las larvas de los que son
sociales estan bastantes desamparadas sin los cuidados delos
adultos, que las alimentan v cuidan durante su crecimiento.
La mayor parte del tiempo las colonias estan formadas por
hembras, ya que los machos aparecen por un corto periodo
y su tnica misidn es reproductora. Debido a esto todo el
trabajo en la colonia es realizado por ias hembras. Existe una
clara divisidn entre las tareas que realizan unas y otras. La
més importante de éstas es la que se produce entre la(s)
reproductora(s) y las obreras, lo que la mayorfa de las veces
se traduce en diferentes tipos de morfologias (Fig. 1), La
determinacién del sexo es por haplodiploidia, lo que signifi-
ca que los huevos no fertilizados dan tugar 2 machos y los
huevos fertilizados producen hembras; debido a este hecho
los machos séic tienen una dotacidn cromosdmica, que
proviene de la madre. Las especies varian ampliamente en la
diversidad y comptlejidad de las castas (Fig. 1), ast como en
¢l tamafio vy la complejidad de las colonias, desde pocos
individuos en las sociedades mds primitivas hasta varios
miliones en las hormigas cortadoras de hojas. Lo mismo
ocurre con los ciclos vitales. La fundacién de la colonia
puede ser independiente, cuando es iniciada por una reina
solitaria, o dependiente, cuando son varias las reinas que la
fundan o cuando la(s) reina(s) es(son) acompafiada(s) por
obreras desde el principio. Muchas abejas y avispas tienen
normalmente colonias anuales; solo las reinas hibeman y
ellas establecen una nueva colonia al afio siguiente. Las
abejas de la miel, las abejas sin aguijon, las avispas polibinas
fundadoras por enjambre, las hormigas v las termitas tienen
colonias perennes. En muchas especies, la colonia puede
reclutar nuevas reinas y reemplazar las vigias o tener varias
de ellas coexistiendo en la misma colonia.

isépteros

Todas la termitas son eusociales. Los datos actuales sefialan
que son difiléticas y que han evolucionado de las cucarachas
{(Vawter, 199]1; DeSalle et al, 1992). Comlnmente, las
termitas son divididas en dos grupos, las superiores y las
inferiores, basados en diferencias basicas como la diversidad
de castas y la clase de simbiosis {ciliados en las inferiores, y
bacterias en las superiores).

Las termitas son hemimetébolas y todos los indivi-
duos, excepto los reproductores, son mmadures (Noirot &
Pasteels, 1987). En muchas termitas inferiores los indivi-
duos trabajadores son larvas tardias, ninfas y pseudogates
(individuos diferenciados de las ninfas por la pérdida de fos
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Fig. 1.- Representacién de las castas de obreras, la reina y el macho
en Pheidole kingi instabilis. Las obreras presentan una variacion
continua en el tamafio (a-f) que va de las major a las minor. La
hembra (g) y el macho (h) también estén presentes (tomado de
Wheeler, 1910).

primordios alares) (Fig. 2) y en las familias Rhinotermiti-
dae, Martotermitidae, y Hodotermitidae, son verdaderas
obreras. En las termitas superiores, los trabajadores pertene-
cen 4 la casta terminal-de verdaderas obreras, incapaces de
més mudas. Parte de estas obreras evolucionan a oira casta
especializada, los soldados. Ambos sexos son diploides y
toman parte en un amplio rango de actividades en la colonia
aunque, en algunas especies, los soldados pertenecen sélo
a un sexo (Noirot & Pasteels, 1987). En las termitas
inferiores, los individuos trabajadores pueden mudar a
reproductores v no representan obligatoriamente una casta
estéril o terminal. Las castas estériles son los soldados y las
verdaderas obreras, quienes no pueden volver a ser repro-
ductores. Esta Gltima casta ha evolucionado al menos tres
veces en las termitas (Noirot & Pasteels, 1987; Myles &
Nutting, 1988).

En resurien, hay dos grupos eusociales mayoritarios
en los insectos, himenodpteros e isopteros. Ambos presentan
una gran diferencia entre si, los primeros son haplodiploides
y los segundos diploides; esto origina que las teorfas para l2
aparicion de sociabilidad en ambos grupos sean muy
diferentes. A continuacién voy a tratar el caso haplodiploi-
de, donde hay una idea més clara de como ha aparecido la
eusociabilidad.

f.os himendpteros son haplodiploides

El que los machos sean haploides y nazean de huevos no
fecundados tiene importantes consecuencias para la evolucion
socizl (Hamilton, 1964a, b) (Fig. 3 y Tabla 2):

¥, Permite a las hembras no apareadas preducir hijos.
2. Lahembra que pone los huevos puede controlar la propor-
cion sexval decidiendo si éstos son fecundados o no.

Fig. 2.- Colonia de la termita inferior Kalotermes flavicolis. Se
representan las diferentes castas, obreras (color blanco), los soldados
(individuos con grandes mandibulas) y los sexnados {individuo alado)
{procedente de f.uscher, 1953).

3. Elsistema hace que el parentesco genético entre parien-
tes cercanos derive en una via diferente al sistema
diploide (Cuadro 1). Este hecho ha sido esencial en las
explicaciones de fa evolucion social en los himendpte-
ros y el origen del conflicto reina-obrera, que explicard
mds adelante.

En un sistema dipleide normal una hembra estard
relacionada genéticamente de igual manera con su hermana
que con sa hija, ya que con ellas comparte el 50% de sus
genes. Pero en el caso de Ia haplodiploidia, una hembra estara
més relacionada con su hetrnana (75%) que con su hija (50%).

Hija-madre Hermana-hermana

Diploide (% % Yar+(% x %)= 0,5

Haplodiploide (% x Y)+(Y2x %)= 0,5

(% % %I+ x %)= 0,5
(%% % YayH(1 x 14)= 0,75

En e cuadro 1 se explica el origen de estas formulas y
como se han calculade los grados de parentesco dados en la
tabla 2.

Este desequilibrio del grado de parentesco afecta a las
relaciones familiares en muchos niveles, como se puede veren
latabla 2 y la figura 3. Existen circunstancias tan especiales
como que log machos no estan emparentados en absoluto con
sus hijos y que una hija lo estd al 100% con su padre, o que
una hembra presenta ef mismo grado de parentesco con su
hermana gue con su sobrine.



716

Macho Reina

Hiia
Heina

Hifa
obrera

Ignacio Fernandez Escudero

Fig. 3.- Representacién
de 103 cruces en una fa-
milia en 1a que los ma-
chos son haploides. Los
hijos 36lo descienden de
la reina (huevos no fertj-
lizados) v las hijas de la
reina v el macho (hue-
vos fertilizados). Se in-

Sistema haplodiploide

dican los grados de pa-
rentesco entre los miern-

CuaDRO 1
Calculo del grado de parentesco
en un arbol genealégico.

El parentesco genético indica la probabilidad de que
dos individuos compartan el mismo atelo de un gen
{atelo: cada una de las diferentes formas que puede
presentar un gen}, heredado de un antecesor comun.
El coeficiente de parentesco, b, se calcula mediante
ta férmula siguiente:

b=Y%P,+ %P,

donde P,y P,representan cada una de las probabiii-
dades de que un determinade alelo sea heredado
por parie del antecesorpor via materna {a) v por
parte del antecesor por via paterna {b). Un gjempio
es el céleulo del parentesco entre dos hermanas,
asumiendo una herencia mendeliana y un esquema
de pedigri. Si el organismo es dipioide, cada hija (2n)
hereda un 50% de su informacién genética de cada
uno de los padres (P, = P, = 1/2). En el caso haplodi-
ploide, como en el arbot genealdgico mostrado en la
figura 3, el valor de P, serd 1/2 y el valor de P, sera
1. Cuando se considera una relacién entre individuos
no emparentados directamente, como tia-sobrino, se
pueden multiplicar los grados de parentesco gue
existen entre los pasos intermedios, en fugar de
utilizar fa formula anterior. Por ejemplo, en el casc
tia-sobrino se multiplicaria el grado de parentesco
existenle entre el
sebring con su ma-
dre con el que existe
entre dicha madre y
su hermana, tia del
susodicho 1/2 x 3/4=
3/8 (Fig. 3). Siguien-
do este razonamien-
o se han calculado
los valores de la
tabia 2.

[EETR R R R S S O S e S e S R

bros de la familia (fle-
chas discontinuas) v los
cruces entre efios (lineas
continuas) (basado ea
Oster & Wilson, 1978).

TEORIAS QUE EXPLICAN LA EUSOCIABILIDAD EN
LOS HIMENOPTEROS SOCIALES

En un principio, a abservacién de una colonia de insectos
sociales parece el mejor ejemplo de altruismo que la naturale-
za puede darnos. Las abejas utilizan su aguijon para defender
ia colonia atin a expensas de su vida; las hormigas forrajean
para llevar alimento a sus hermanas sin importarles el peligro
aue corren de ser depredadas. Pero este altruismo no es tan
claro cuando se estudia detenidamente. En estudios mas
minueiosos se ha visto que hay competencia entre obreras de
la misma colonia, en especial en especies mas primitivas
donde las obreras pueden reproducirse o, COmMO veremnos mas
adelante, que existe un conflicto entre las obreras y la reina
respecto a la proporcién sexual y a la reproduccion.

Para comprender las condiciones que favorecieron la
evolucidn de la eusociabilidad es necesario conocer las
caracteristicas del antecesor y cudles fueron los pasos que
siguid para alcanzarla. Tres son las principales teorias que se
han propuesto para explicar su aparicién: mutualismo,
manipulacién parental y seleccion por parentesco.

Mutualismo

Esta teoria se basa en los beneficios en términos de éxito
reproductor que obtienen los individuos cuando viven en
grupos frente a los que viven solos, aungue para ello favorez-
can a ofros miembros de la colonia y tengan gue sacrificarse
en nombre del resto.

Esta teoria fue en un principio desarrollada por Miche-
ner {1958} y posteriormente ¢laborada por Lin & Michener
{1972). Se basa en la ventajas que tiene vivir en grupo porque
con ello uno aumenta su reproduceion © porque aumenta su
esperanza de vida, con o que a la larga también aumenta sus
probabilidades de reproducirse. Todo esto lieva a pensar que
esta teoria podria explicar el origen de la eusociabilidad, pero
hay un problema y es que con ella no se puede explicar la
existencia de una casta estéril de obreras.



Evolucion de la Eusociabilidad en los insectos

717

Tabla 2
Coeficienies de parentesco por arbol genealégico (b} en un sistema haplodiploide (los machos son haploides y las hembras
diploides}. Se indican los valores de b de un macho y de una hembra con los miembros de su familia (basado en Crozier &

Pamile, 1986).
Y
X Madre Padre Hija Hijo Hermana Hermano Tia Scbrina  Scbrino
Sistemna haplodiploide
? 1/2 1 if2 3/4 12 38 3/8 3/4
o A2 0 12 8 1/4 12 3/8 18 114
Sistema dipioide
g - g 112 12 1/2 2 12 112 114 174 174

Manipulacién parental

Alexander (1974) explico la existencia de esta casta estéril
como frute de la capacidad de la madre (a reina) de esterili-
zar y esclavizar a sus hijas (obreras). Asi, si la reina fuese
capaz de producir un numero suficiente de hembras, podifa
permitirse esterilizar y esclavizar a un grapo que le ayudara
a aumentar su niémero de hijas, con las que estd mds relacio-
nada (b = !4), en vez de dejatlo ir para que se reprodujera y
aumentara su niimero de nietas, con las que su parentesco es
menor {b="4). Este control podria hacerio infra-alimentan-
do a las obreras para que no desarrcllasen a fuerza necesaria
para poder fundar una nueva colonia o acteando directamen-
te sobre las obreras para someterlas (Alexander, 1974;
Michener & Brothers, 1974), Se han visto ejemplos de una
inhibicidn activa de las obreras por parte de reinas agresivas
en abejorros y avispas, quienes suelen tener pequefias
colonias donde las obreras solo se reproducen después de la
muerte de ia reina (Fletcher & Ross, 1985; Ross & Matt-
hews, 1991). Sin embargo, en las hormigas las agresiones de
la reina hacia las obreras son raras, por lo que parece que el
control no se realiza por medio de interacciones fisicas entre
la reina y las obreras sino por medio de sustancias quimicas
(feromonas}, método realmente efectivo especialmente en
colonias de gran tamafio (Wilson, 1971).

Aungue en un principio parece que estos argumentos
son validos, esta teoria fue posieriormente rebatida por
Dawkins (1976), quien concluyd que los mecanismos pro-
puestos por Alexander para que el comportamiento de un
reina dominadora se extendiera por Ia poblacion podian servir
también para que el cardcter dominador se extendiera por las
obreras, con lo que se conseguiria el efecto contrario.

Seleccidn por parentesco (kin selection)

Esta teoria podria ser definida como la alteracion, en la
siguiente generacién, de la frecuencia de los genes de un
individuo compartidos por sus parienfes a través de acciones
que favorecen o desfavorecen Ja reproduceion y supervivencia
de dichos familiares, En otras palabras, es la seleccion natural
mediatizada por las interacciones entre parientes (Hamilton,
1964a).

Para poner un ejemplo extremo, si en la poblacién
aparece un alelo (esto es, una forma particular de un gen), que
provoca que ¢f porfador se comporte de forma que el éxito
reproductor de su hermano se multiplique por tres o mds, este
alelo se extenderd répidamente por fa poblacién (Hamilton,
1963). Esto ocurrird incluse si el portador de este comporta-
miento termina por perder fa vida, ya que muchos de sus

descendientes indirectos ya llevaran ese alelo aliruista. De esta
marnera ¢l altreismo podria Hegar a ser comin en la poblacion,

Ei origen de este concepto fue concebido de una forma
muy general ya por Charles Darwin en El origen de las
especies. La existencia de las sociedades de insectos sociales
donde existia una casta estéril, las obreras, que ayudaba a
reproducirse a otra, ia reina, le supuso grandes quebraderos de
cabeza ya que st evolucion no podia ser explicada segin a
idea general de la seleccién natural. Al finzl, para solventar el
problema, Darwin introdujo dentro de su teoria la idea de fa
seleccidn natural actuando a nivel de familia, de forma que si
algunos de los individuos de la colonia son importantes para
la salud de los reproducteres, como en el caso de las colonias
de insectos, la seleccion a nivel de familia era inevitable.

Ha habido aigunos intentos posteriores de explicar
dicho problema, pero hubo que esperar hasta finales de los
sesenta para enconfrar la moderna teoria de la seleccion por
parentesco y las castas estériles propuesta por Hamilton (1963,
1964a, b). En su trabajo exponia que habia dos formas de
pasar los alelos a la futuras generaciones, por reproduccién
pezrsonal o por la reproduccion de los familiares que levan los
mismos alelos. Para esta segunda forma Hamilton establecid
un nuevo término, “eficacia familiar o eficacia total (inclusive

Jitness)”, el cual incorporaba la reproduccion personal y su
influencia en la reproduccion de familiares cercanos. Para
entender mejor lo que este nuevo concepto supone conviene
definir primero la clisica eficacia bioldgica (fitness). Segin
Pamilo (1984a, b), Crozier & Pamilo (1996} v Holldobler &
Wilson (1990), el concepto clésico de eficacia biolégica (E)
Seria;

M(ER)

Media del ER para la poblacion

donde M{ER; es la media del éxito reproductor directo de fos
individuos que poseen el genotipe de interés. E mide el
nimero de descendientes gue ¢ individue aporta a la pobla-
cién en comparacidén con la contribucion de la poblacién
restante.

La eficacia biologica familiar incorporaria un término
mas.

M (ER} +Y[ bM (ER)]

=
8§

Media de la EI para la poblacion
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donde el segundo término del numerador, Y[ b M (ER)] es el
efecto de la reproduccidén de los familiares cercanos. El
nitmero b es el coeficiente de parentesco (Cuadro 1), v se
define como la probabilidad de que un familiar determinado
del individuo considerado, también posea el alelo de interés.
Aundque en un principio parezca complicado, o que este valor
indica es sencillo, Considerando individuos diploides el
cocficiente de parentesco entre hermanos serfa Y4, entre nietos
Vi y entre sobrinos Va. Esta definicién ha tenido muchas
variantes dependiendo del campo y de los datos utilizados
para calcularia aunque al final todas terminan definiendo el
mismo concepto (Pamilo, 1989, 1990a). La forma mas sencillia
parz comprender qué implica este coeficiente de parentesco
es, considerando a un individuo con el alelo “a”, preguntarnos
cual es la posibilidad de gue un familiar posea dicho salelo
{Hélldobler & Wilson, 1990},

Hasta akora hemos visto las ventajas que un comporta-
miento altruista puede traer en forma de eficacia familiar o
total, pero todavia no sabemos come evoluciona, es decir
como s¢ hace estable en la poblacién. Esto ocurre cuande el
portador de un alelo que afecta al altruismo consigue un éxito
reproductor mayor que el que ao lo tiene. La regla de Hamil-
ton proporciona la condicién para que esto pase:

C/B<b

Es decir, el cociente entre los costes, C, de ayudar al otro &
reproducirse (en términos de perdida de éxito reproductor del
ayudante), y los beneficios, B, que el pariente obtiene por la
ayuda en términos de la descendencia exira), tiene que ser
menor que el coeficiente de parentesco, b, exisiente entre
ambos. Esto implica que el coeficiente & va a condicionar de
forma muy importante que en una relacién de altruisme el
ayudante obtenga beneficios o ne. Hélldobler & Wilson
{1990) explican en un caso practico como funciona todo lo
explicado. Imaginemos dos hormigas hermanas, de las cuales
una es altruista, por lo que ésta se sacrificard por su hermana
en mayor o menor medida. Consideremos el caso extremo de
que, debido a que es ella la que recolecta, limpia el hormigue-
ro v lo defiende ante los enemigos, no se reproduce en
absoiuto. Como he comentado antes, en las hotmigas, ai ser
haplodiploides, el coeficiente de parentesco entre ambas
hermanas es 0,75, Asi, si 1z hormiga altraista consigue que su
hermana aumente su éxito reproductor, en este ¢aso en un
50%, esto aumentaria fa proporcidn de 75% de genes que
comparten, haciendo que fa hormiga altruista gane representa-
cidn en ia siguiente generacidn y le sea rentable ayudar a su
hermana en vez de reproducirse ¢lla. En este caso la eficacia
familiar est4 dnicamente determinada por la reproduccidn de
la hermana, y serd causa suficiente para que el gen gue
codifica el altruismo se expanda por la poblacidn.

La importancia de esta teoria cobra su verdadera

dimensién cuando se relaciona con el ya comentado cardcter
haplodiploide de los himendpteros. Asi lo explica Hamilton
(1964b): .
“la alta relacion de parentesco entre hermanas facilita la
evolucion por seleccion de parentesco del altruismo repro-
ductor entre las hembras de los himendpreros, asi se puede
explicar la prevalencia de la eusociabilidad y la restriceién
del comportamiento de obreras s6lo a las obreras’.

Esto se basa, como he dicho, en que, en la familia mas
sencilia, donde una reina se ha apareado sélo una vez en la
colonia, las hembras estdn més relacionadas con sus herrmanas
{b =0,73) que con sus hijas (b = §,5). Si se asume que los
costes y los beneficios en términos de la regla de Hamilton
son iguales, es decir, a una hembra le supone el mismo trabajo

criar a una hermana que a una hija, el beneficio genético seria
mayor si criara hermanas, yva que de esta manera la proporeién
de sus genes que se mantiene en ia poblacién serfa mayor.
Este es el mecanismo por el que han aparecido y se mantienen
las obreras, segtin Hamilton.

Como subrayd este autor, existen varias consecuencias
importantes de la haplodiploidia: primero, que las hembras
estdn mads relacionadas con sus hijos (b = 0,5) que con sus
hermanos (b = 0,25); segundo, que las hembras estds més
relacionadas con sus hermanas (b= 0,75) que con sus herma-
nos (b = 0, 23). Ambas circunstancias potencian que las
obreras intenten reemplazar a la reina en la produccion de
machos (conflicto por la reproduccidn que luego trataré) v
traten que la proporcién sexual esté desviada hacia las
hembras (en referencia Gnicamente a los individuos reproduc-
tores), aspecto éste Gitimo que fue estudiado por Trivers &
Hare (1976} y del que hablaré mds adelante,

El progreso posterior de la teoria de la seleccién por
parentesco en la literatura ha sido tal que se considera funda-
menta} para entender como surgid la eusociabilidad en los
himendpteros sociales.

En resumen, las tres teorias que se enunciaron para
explicar la evolucidn de la eusociabilidad en insectos sociales
se reducen en un principio a dos, ya que el mutualismo no
puede explicar la aparicion de una casta estéril. Lo que
exponen las dos restantes es un conflicto de intereses entre los
individuos reproductores v los no reproductores. La seleccion
por parentesco s¢ basaria en el control de la situacién por parte
de las obreras, que consiguen su mayor beneficio ayudando a
su madre que reproduciéndose elias mismas, y la manipulacion
parental se basaria en el control por parte de la reina sobre las
obreras que la ayudan a reproducirse. Antes dije que esta teoria
ha llegado a ser puesta en duda, pero como comentan Bourke
& Franks (1995), la manipulacién parental, como veremos mas
adelante, puede ser incorporada dentro de la teoria dei conflicto
por parentesco (kin conflic), rama de la seleccién por parentes-
€0 que trata de los conflictos entre familiares. De esta manera
se podria decir que existe una sola teoria, sin rechazar los
argumentos de la manipulacién parental, ios cuales, por otro
lado, ban podido ser importantes en la evolucion de los insectos
sociales (Bourke & Franks, 1995).

Relacion de las teorfas con los ciclos vitales de
los antecesores

Una cosa son la teorias para expiicar la eusociabilidad y otra
los caminos que han seguido los insectos desde la vida
solitaria hasta las verdaderas sociedades, es decir, qué tipo de
cicio vital es el que puede haber hecho posible que comience
la cooperacion, Para ello hay dos tipos de rutas descritas, la
subsocial y la semisocial (Pamilo, 1991a) (Fig. 4).

En la ruta subsocial, el grupo se empieza a formar
cuando la madre vive lo suficiente para solaparse con sus
descendientes, de manera que éstos tengan ia posibilidad de
ayudar a su madre. Si esto ocurre, esta asociacidn empezaria
a ser primitivamente eusocial, El ciclo es el siguiente. Las
hembras que han pasado el invierno se reproducen en prima-
vera y st descendencia emerge como primera generacion en
verano, se aparea y produce una segunda generacién en otofio
{ciclo bivoltino). Las hembras de esta segunda generacién
comenzarin otra vez ¢l ciclo después de pasar el invierno.
Asurmamos ahora que aparece un nuevo comportamiento y
algunas de las hembras del verano (1* generacidn), en vez de
aparearse y reproducirse, crian la descendencia de su antigua
madre, que seria parte de la generacion de otofio. Este podria
ser el origen de las obreras en un ciclo bivoltine.



Evolucion de la Eusociabilidad en los insectos

La ruta semisocial comienza cuande en una especie con
cuidados parenfales, un grupo de individuos de la misma
generacién se reline para comenzar una nueva colonia y unos
se convierten en ayudantes que colaboran para sacar adelante
la prole de sus compaficros. Con el tiempo, parte de estos
ayudantes estard presente cuando los miembros de la primera
generacién sean adultos, de forma que algunos de elios
también llegarian a ser ayudantes, permitiendo otra vez el
solapamiento de generaciones en la colonia.

Criticas a [a teoria de la seleccién
por parentesco

La teoria de la seleccion por parentesco ha sufrido criticas, que
hap sido subsanadas con mayor ¢ menor éxito por ofros
autores. Las citadas a continuacion son las que recogen Bourke
& Franks (1995) como las tres criticas mas importantes:

1. Laseleccién por parentesco asume una rizta subsocial para
la aparicion de la eusociabilidad, pero algunos grupos de
avispas y abejas parecen haber seguido la ruta semisocial.
Esto no es problema para la teoria, ya que se puede
acomodar a la ruta semisocial asumiendo un alto grado de
parentesco entre las hembras agregadas que comienzan
una sociedad (West-Eberhard, 1975).

2. Lapetiandria y Ia poliginia son abundantes en los insectos
sociales y, en cambio, la evelucion eusocial es facilitada por
la monogamia. Debido a que ambas situaciones descienden
dréasticamente ef parentesco entre las obreras, su existencia
reduciria Ia fuerza de esta hipdtesis.

La respuesta a esto se encuentra en el término costes y
beneficios de la regla de Hamilton, ya que a veces una
estrategia fuera del altruismo es mucho més costosa para el
individue. Més adelante hablaré de como han podide
evolucicnar ambas situaciones, la poliandria y la poliginia.

3. Hay tres puntos en los que se han basado los modelos
genéticos del origen de la eusociabilidad: (a) en poblacio-
nes haplodiploides se favorece criar hermanas en vez de
hijas, (b) la eusociabilidad es favorecida mas por la
haplodiploidia que por la dipleidia y c) las hembras tienen
més posibilidad de evolucionar como obreras en un
sistema haplodiploide. Pero existe el problema de que
estas afirmaciones son falsas en una poblacién con una
proporcidn sexual 1:1 respecto a los reproductores.

Esto se debe a gue el grado de parentesco que tienen las
obreras con sus hermanos es %, por le gue en una pobla-
cién con proporcidn sexual i:1 este grado de parentesco
con la descendencia seria 4.

Trivers & Hare (1976} descubrieron que la ventaja que
obtienen las obreras al criar a sus hermanas se restauraria
$i la proporcién sexual fuera 3:1 (hembras: machos).
Explicaré su teoria més adelante.

Fuera de la haplodiploidia también hay otros factores

que podrian favorecer la aparicién de la eusociabilidad.
Algunos de ellos son: (1)} la construccién de hormigueros por
parte de himendpteros solitarios, lo que potenciaria el
encuentro de la prole (Alexander, 1974}, (2) la existencia de
cuidados matemales, fo que supone una preadaptacion a fas
labores de las obreras (Wilson, 1971), (3) la posesion de
aguijon en las hembras, lo que podria predisponer a una
labor de defensa de la colonia (Star, [985), y (4) machos con
poca capacidad para dar cuidados parentales, lo que haria
dificit su papel de obreros (Hamilton, 1964b}. Pero ninguno
de ellos parece tener la importancia que puede tener la
seleccién por parentesco.
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Tig. 4.~ Las dos rutas principales consideradas como posibie inicio de
la eusociabilidad. Los recuadros engloban la prole de una pareja,
indicade con linea continua. La linea discontinua indica el
comportamiento de ayuda de una hembra en la reproduccion de otra.
a) La ruta subsocial es aquella en la que parte de la primera
generacion se queda a ayudar a su progenitora en vez de irse y
reproducirse. b} La ruta semisocial consiste en que hembras de la
primera generacion ayudan a sus hermanas a reproducirse
{modificado de Crozier & Pamilo, 1996).

TEORIA DE LA PROPORCION DE SEXOS PARA
HIMENOPTEROS SOCIALES

Como se ha visto, fue Hamilton quien con su nocion de la
eficacia familiar y su teoria del parentesco aplicadas a sistemas
haplodiploides abzié una nueva era para comprender la
evolucion del comportamiento eusocial en los himenépteros.
Pero existia un problema, y es que en situaciones en las que la
proporcidn sexual era 1:1 a las obreras les daba lo mismo criar
hermanas que hijas. Cuando esta teoria se refiere a la propor-
¢idn sexual s6lo considera los individuos reproductores, lo
que quiere decir que las obreras no se incluyen en el cdmpute,

Fue afios mas tarde cuando Trivers & Hare (1976),
combinando la teoria de Hamilton (seleccion por parentesco)
v la de Fisher (teoria de [a proporeion sexual), sefialaron que
la obreras en los himendptéros se beneficizban del alto
parentesco entre hermanas 51 la proporcién sexual era 3:1 en
favor de las hembras. Esto da a la teoria de la propozcién
sexual un Jugar centrzl a la hora de considerar la evolucién de
la eusociabilidad.

En un sistema diploide, el parentesco entre hermanos y
hermanas es de 14; en cambio en un sisterna haplodiploide es
de % entre hermanas y es de i entre hermanas y hermanos, En
esta situacion, si considerames una proporcion sexual 1:1 para
los individuos reproductores (machos y futuras reinas) el
resultade sera el mismo.
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Diploide Haplodiploide
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En cambio, Trivers y Hare vieron gue si la razdn era 3:1
las obreras seguian obteniendo e mismo beneficio antes
comentado al criar a sus hermanas. Esto las hacla divergir de
los intereses de la reina, quien debido a gue su parentesce con
hijos e hijas era el mismo (Tabla 2} cbtenia mds beneficios
con la proporcién 1:1, Debido a esto, en una colonia donde
existe una reina gue ha copulado sélo una vez, si el control lo
tienen las obreras la proporcion sera 3:1, mientras que si el
control es de Ia reina la proporcion serd 1:1. De esta manera
se puso de manifiesto ¢l conflicto que existe entre fa reina y
las obreras respecto a la distribucion de sexos.

EL CONFLICTO SOBRE LA PROPORCION DE SEXOS

Como he comentado, Trivers & Hare (1976) predijeron la
existencia de un conflicto entre la reina y las obreras por la
proporcion sexual de reproductores que es producida en la
colonia. Varios autores han analizado si esto se cumple, es
decir si realmente existe un control de las obreras de forma
que {a proporcién sexual sea 3:1. En uno de estos irabajos,
Pamilo (1990b), analizd resultados de 40 especies en las que
sdlo existia una reina que habia copulado una vez en la
colonia. Lo que encontrd fue que el 0,631 de la inversion se
realizaba en hembras. Este resultado no se puede achacar a
una competencia focal de machos va que la mayoria de las
especies no presenta un sistema que lo permita; por contra,
los indicios apoyan que el contro} de las obreras es grande,
aunque podia ser mayor, ya que 0,631 difiere significativa-
mente de 0,75. Esto podia deberse a bajos niveles de aparea-
miento miltiple, 2 un ligero control de la reina o a ambas
causas. Pero no es una regla general, ya que no siempre se
encuenira una proporcion sexual desviada hacia las hembras
cuando se espera o, al contrario, st se encuentra cuando no
se espera (Bourke & Franks, 1995). Pocos estudios tienen
conocimientos reales de las caracteristicas genéticas o
bioldgicas de las colonias y de la poblacién, por lo que
puede que no todas las colonias consideradas monoginicas
y moncandricas lo sean del todo o que los condicionantes
ecoldgicos sean de gran importancia. De todas maneras, las
evidencias encontradas por ahora sugieren que el control por
parte de las obreras es una realidad (Bourke & Franks,
19935).

Hasta hora sélo he hablado de la colonia en la que
existe una reina que sdlo ha copulado una vez, pero existen
otras situaciones en una colonia que hacen cambiar drastica-
mente la proporcion sexual. Las mds importantes son ia
poliginia (varias reinas dejan descendencia en la misma
colonia), la poliandria (la reina ha copulado con més de un
macho}, la fisién colonial {ocurre cuando colenias monogini-
cas se reproducen por division en dos ¢ tres nuevas colonias),
la gemacion colonial (se produce cuando colonias poliginicas
forman grupos de obreras v reina(s) que dejan la colonia
madre para forman una nueva) y ¢i esclavismo (una especie
utiliza las obreras de otra especie para realizar lag fabores de
la colonia, excepto la reproduccion).

Poliginia
En el caso de la poliginia, al existir varias reinas dejando

descendencia, las obreras son como méximo primas entre si,
lo que significa que el parentesco entre ellas deja de ser 0,75.

La prediccién bajo estas circunstancias es que el control sea
de la reina y la proporcidn sexual sea 1:1 (Pamilo, 1990b). La
revisién de Bourke & Franks (1995) encontt6 que la media de
inversién estd desviada hacia los machos (0,44}, lo que
confirma las predicciones del modelo, pero también es verdad
que existen varias excepciones que son dificiles de explicar
por ahora.

Poliandria

Bajo el coutrol de las obreras, esta situacion haria que la
inversion en hembras se redujera. En una poblacién monogini-
ca v donde el nitmero de apareamientos varia enfre las reinas,
adetns se potencia la separacion de la proporcién sexual (split
sex ratio) (Boomsma & Grafen, 1990, 1991). Es decir, las
colonias en las que la reina ha copulado sdlo una vez produci-
rian hembras, mientras que aquéllas en las que la reing ha
copulado dos o més veces producirfan machos. Esto se debe
a que cuando el parentesco entre obreras es bajo por efecto de
la poliandria, las obreras siempre estardn mds relacionadas con
sus hermanos que con sus hermanastras. Ambos efectos han
sido confirmados por Sundstrém (1994) en Formica trunco-
rum {Fig. 5).

Fisidn colonial y gemacién colonial

En los dos casos se predice una desviacién grande hacia los
machos (Pamilo, 1991b) debido a que en ambas estrategias
s0lo se necesita producir un nimero de hembras que asegure
ia existencia de una reina para cada una de las colenias hijas.
En cambio, los machos tienen que abandonar la colonia en
busca de aparcamientos, lo que produce gran mortandad
(Oster & Wilson, 1978), por lo que la colonia tiene que
producir mayor nlimero para asegurarse que algunos de ellos
dejen descendencia. Para ambos casos se han encontrado
ejemplos donde dicha prediccion se cumple: las hormigas
soldado, en ¢l caso de la fisién (Franks & Holldobler, 1987},
y el género de hormigas Rhytidoponera (Ward 1983a, b), en
el caso de la gemacion.

Esclavismo

Como en los casos anteriores, ¢l modelo predice una propor-
¢i6n sexual 1:1 por efecto del control de la reina (Trivers &
Hare, 1976). Esto es debido a que las obreras esclavistas no
alimentan a [a prole, sino que lo hacen las esclavas, por lo que
la manipulacidn por parte de las primeras es improbable. Sélo
se tienen datos fidedignos de tres especies esclavistas, Epimy-
rma ravouxi (Winter & Buschinger, 1983), Harpagoxenus
sublaevis (Bourke et al., 1988) y Leptothorax duloticus
{Talhot, 1957}, en las que la proporcién media de inversion en
hembras fue de 0,483 (Bourke & Franks, 1995). Esto coincide
con la prediccidn de que en estas circunstancias la reina es la
que tiene el control sobre la proporcion sexual.

En resumen, teniendo en cuenta los resultados obteni-
dos hasta shora, la teoria de Trivers y Hare se cumple, es
decir, existe un conflicto reai entre obreras y reinas en el gue
son las obreras las que parecen ganar. Sin embargo, comeo
comentan Crozier & Pamilo {1996), todavia no esta resuelto
¢l problema. En primer lugar, serfan necesarias mejores
predicciones de dicho conflicto y conocimientos mas exhausti-
vos de ia biologia de las especies, que posibiliten conocer la
importancia de otros factores, como los ecoldgicos, de forma
que puedan explicarse aguellos casos que no siguen jos
modelos actuales. Y en segundo lugar, se necesitan calculos
reales de la proporcidn sexual que se produce ya que, como
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Niimero de colonias

Fig. 5.- Porcentaje de inversion en
hembras reproductoras en Formica 2
truncorum de 1989 a 1992, Las ba-
tras blancas representan colonias
encabezadas por reinas que habian 4]

1989 8
6

1990

1991 8 1992

copulado una vez y las barras negras
representan colonias encabezadas
por reihas gue habian cepulado mas
de una vez. Los resultados indican
claramente una separacidn de estos
dos grupos, produciendo las pri-
meras casi exclusivamente hembras
y las segundas casi exclusivamente
machos (Sundstrom, 1994).

0,0-0,2
0,2-0,4

ocurre en ef caso de las hormigas, no siempre se puede
disponer de datos exhaustivos de las provisiones aportadas
para el desarrollo de fas larvas, por lo que se tiene que recurrir
a correcciones sobre fos datos aportados.

E£L CONFLICTO SOBRE LA REPRODUCCION

Esta teoria es una rama de la seleccidn por parentesco gue
trata de los conflictos evolutivos entre familiares. Estos
conflictos se deben a que ambas partes difieren en el grado de
relacién con la prole de sexuados, por lo que puede no haber
consense a la hora de la reproduccién. Bn los himendpteros
este confticto respecto a quién pone los huevos que van a dar
tugar a los machos se produce tanto entre reina y obrera como
entre ebreras.

Hasta ahora se ha visto que el nivel de parentesco entre
las obreras de una colonia puede diferir def 0,75, por aumento
del nimero de reinas (poliginia) o por la frecuencia de
apareamientos de la reina (poliandria). A estas dos formas se
le puede afladir la produccion de machos por parte de las
cbreras.

Las reinas prefieren producir sus hijos porque estin
méas emparentados con ellos que con sus nietos. En cambio,
en el caso de las obreras el interés de éstas por reproducirse
va a depender de la estructura de la colonia. En el caso de
una colonia con una reina aparcada sdio upa vez, o con
varias reinas no emparentadas que también se han apareado
s6lo una vez, las obreras estardn mas emparentadas con sus
sobrinos que con sus hermanos, er promedio, por lo que
tenderén a reproducirse. En cambio, en los casos en que la

04-06
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Porcentaje de inversion en hembras reproductoras

reina haya copulado varias veces o existan varias reinas nuy
emparentadas que hayan copulado sélo una vez, las obreras
prefieren no reproducirse, porque estin mas relacionadas con
sus hermanos que con sus sobrinos {Bourke & Franks,
1995). En estas Gltimas situaciones, las obreras se van a
controlar unas a otras para evitar que alguna de ellas se
reproduzca; es fo que se llama “vigilancia de las obreras”
(Ratnieks, 1988).

Pero aunque éstas son las prediceiones, se ha visto que
las obreras no se reproducen cuando les interesa. Las razones
gue se han dado para elle son:

1. Seria costoso para la colonia que las obreras primere
desecharan los huevos de lz reina v luego pusieran los
suyos (Nonacs, 1993).

2. Lareina realiza una inhibicién de la reproduccién de las
obreras. S¢ ha asumido qgue esta inhibicion era mediada
por feromonas, aunque los ltimos indicios parecen
apuntar a que estas sustancias son una sefial de que la
reina se estd reproduciendo, ante lo que las obreras no se
reproducen porque es lo mejor para su eficacia familiar
(Keller & Nonacs, 1993).

3. Las reinas carmuflan su prole de forma que las obreras no
pueden distinguir si se trata de huevos haploides ©
diploides (Nonacs, 1993).

A la vista de lo descubierto sobre el conflicto de la
reproduccién se puede decir que éste es real y que su influen-
cia en la evolucién de las scciedades supone un apoyo a la
validez de la teoria de la seleccion por parentesco.
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Fig. 6. - Representacién de los efectos sobre el grade de parentesco
de la cdpuia de una reina con dos machos (poliandria). El parentesco
existente ahora entre las cbreras a y b es 0,25 en vez de 0,75, valor
que tendrian si la reing s6lo hubiera copulade una vez {basado en
Crozier & Pamilo, 1996).

¢ POR QUE EXISTEN LA POLIGINIA Y LA POLIANDRIA
EN LOS HIMENOPTEROS?

La existencia de la poliginia y la poliandria en fos himenépte-
ros fue causa de critica a la teoria de la seleccion por parentes-
co ya que estos fendmenos reducian el grado de relacién
genética dentro de las sociedades. Por ello, la explicacion de
su existencia es uno de los problemas centrales en el entendi-
miento de fa evolucidn de las sociedades de insectos. Ambos
fendmenos no son en absoluto escasos; tado lo contrario, gran
nimero de especies de himendpteros presentan colonias
poliginicas y/o polidndricas,

Origen de la poliandria

Como dije anteriormente, poliandria se refiere a la situacién
en la que la reina se ha apareado con més de un macho (Fig.
6). Las hipotesis que explican su aparicién se pueden dividir
en dos grupos:

1. El primero incluiria todas aquellas que se basan en los
beneficios que aporta una mayor diversidad genética a la
colonia. Las mas importantes son: (a) una expresion mas
completa y eficiente de castas o comportamientos (Crozier
& Page, 1985), (b} la tolerancia de un mayor rango de
condiciones medioambientales (Crozier & Page, 1985),
{¢) una mejor resistencia a pardsitos o patdgenos (Hamit-
ton, 1987; Sherman et al,. 1988; Schmid-Hempel, 1994),
{d) una reduccién del efecto de los machos diploides, que
debido a esta condicidn son estériles (Page, 1980; Page &
Metcalf, 1982; Crozier & Page, 1985; Pamilo et al,
1994), (e} coincidencia entre los intereses de la reina y de
las obreras, ya que la poliandria origina que a las obreras
les interese mds la produccién de machos que de hembras
(Moritz, 1985; Queller, 1993; Ratnieks & Boomsman,
1995,

2. El segundo grupo incluiria teorfas de diversa indole: {a)
un incremento de la cantidad de esperma almacenado, lo
que alargarfa el tiempo en el que la reina puede poner
huevos fecundados (Cole, 1983), (b) la limitacion del
riesgo de copular sélo con machos estériles (Walker,
1980), c) el sumento de la competencia espermética
{Keller & Reeve, 1995), (d) el mayor coste que supone
resistirse al intento de los machos por aparearse (Thomhill
& Alcock, 1983; Clutton-Brock & Parker, 1995).

La mayoria de las hipotesis expuestas tienen algtn
apoyo empirico, por lo que no se puede decir que una de ellas
es 1a verdadera; todo lo contrario, ya que en algunos casos la

poliandria se ha podido originar por accién de més de una de
las razones expuestas. Asi que, una vez mds, se requieten
datos mds precisos para saber con mayor certeza cémo han
evolucionado ciertos aspectos de la eusociabilidad.

Origen de la poliginia

La poliginia ocurre cuando varias reinas dejan descendencia
en la misma colonia. Esto se puede originar por pleometrosis,
cuando varias reinas fundan la colonia juntas, por poliginia
secundaria, cuando una colonia con una sola reina adopta a
una o varias reinas, o por fusion de dos colenias ya existentes.

La evolucién de la poliginia ha sido un tema que ha
suscitado gran atencidn {Baroni-Urbani, 1968; Buschinger,
1968; Hélldobler & Wilson, 1977; Keller, 1993; Bourke &
Heinze, 1994, por citar algunos ejemplos). Al igual que conla
poliandria, son varias las hiptesis sugeridas para explicar su
evolucién. Crozier & Pamilo (1996) las agrupan en tres
categorias:

1. Mutualismo: La cooperacidn entre 1as reinas atmenta el
rendimiento reproductor de cada una. Este seria el caso
de la pleometrosis. Estas asociaciones son bien conoci-
das en hormigas (Hélldobler & Wilson, 1977), avispas
(West-Eberhard, 1978) y terrmitas (Thorme, 1984). Enlas
avispas, estas asociaciones parecen darse entre indivi-
duos emparentados (Noonan, 1981) pero no asi en las
hormigas (Nonacs, 1988). En esta Gltima situacién la
pleometrosis se ha relacionado con el hecho de que asi
se aumenta el crecimiento inicial de la coloniz v se
incrementan la posibilidades de supervivencia respecto
a la fundacién en solitario.

2. Seleccidn por parentesco: La cooperacion no incrementa
necesariamente el éxito reproductor de una reina pero si
la eficacia familiar de las otras reinas u obreras. Esto
puede ser valido en el caso de 1z poliginia secundaria, es
decir, cuando una sociedad ya formada acepta a otrareina,
y en el caso de la pleometrosis, en la que la eficacia
familiar puede aumentar permitiendo que esa asociacion
persista, aunque el éxito reproductor personal sea menor
gue en colonias menoginicas.

3. Parasitismo: La nuevas reinas se unen a un hormiguero ya
eXistente, mientras que la antigua colonia pierde en éxito
reproductor.

En muchas de estas situaciones la existencia de una
ganancia en eficacia bioldgica o eficacia biolégica familiar
estd determinada de forma muy directa por condicionantes
ecolégicos (Holldobler & Wilson, 1977). La poliginia
secundaria evoluciona cuando los costes de dispersién v
de fundacién de una nueva colonia son particularmente
altos para una reina solitaria. Debido a esto las reinas
tienen que solicitar ser adoptadas por su ¢olonia madre en
espera de las condiciones idéneas para la fundacion. Parte
de esos condicionantes son: uns alta depredacién de
sexuados, un habitat discontinuo, hugares de anidamiento
escasos, o climas frios. En algunas especies (Leprothoraz,
Formica) se ha podido confirmar 1a importancia de estos
factores pero en otras no queda muy clara su influencia
(Myrmica) (Bourke & Franks, 1995), lo que hace que sean
necesarios estudios sobre especies de ecologfa mejor
conocida, para poder explicar [a evolucion de la poliginia.

A la vista de lo expuesto se puede decir que la aparicion
de la eusociabilidad estd ligada a la seleccidn por parentesco.
Pero no se puede decir que dnicamente los condicionantes
genéticos de parentesco son responsables de su aparicion.



Evolucién de la Eusociabilidad en ios insectos 723

Puede que su existencia potencie la aparicion de las socieda-
des pero algunas veces ios condicionantes ecologicos pueden
ilegar 2 ser muy importantes.

EVOLUCION DE LA EUSOCIABILIDAD EN LAS TERMITAS

Las termitas constituyen el otro gran suborden de verdaderos
insectos sociales. Al igual que las hormigas todas son sociales,
por lo que no se pueden hacer estudios comparativos de
biologia social dentro del espectro que va desde las especies
solitarias a las eusociales para dilucidar la evolucién de
sociedades complejas, como se ha hecho en abejas y avispas.
Por esto no se dispone de un escenario claro de como se ha
producido la evolucidn de las termitas, A esto se suma el
hecho de que tanto machos como hembras son diploides, por
lo que la teoria de la seteccién por parentesco aplicada a los
himendpteros sociales no puede ser usada en la termitas, En
su lugar, lo que existe es un compendio de hip6tesis basado en
principios de la evolucién v en la biologia de las termitas
(Thorne, 1997).

Antes comenté que, segtn el ciclo vital de los insectos,
podian existir dos formas de iniciarse la sociabilidad, la via
subsocial y 1a via semisocial (Fig. 4). Hay consenso en que las
termitas comenzaron su camino para llegar a eusociales por la
via subsocial (Roisin & Pasteels, 1991). Esto se debe en parte
a que los organismos simbiontes gue necesitan para digerir la
celulosa son transmitidos 2 la siguiente generacién de forma
activa, lo que hace necesario un solaparniento de generaciones,
que también daria la oportunidad de la aparicién de cuidados
parentales y de la subsociabilidad (Cleveland et al., 1934).

El compendio de hipdtesis ya referido es resumido por
Thorne {1997), asi que lo que presento ahora es la enuncia-
cion de las mas importantes basandome en dicho trabajo.

Hipdtesis de [a transferencia del simbionte

Las [tamadas termitas inferiores (Mastotermitidae, Kalotermi-
tidae, Termopsidae, Hodotermitidae y Rhinotermitidae)
albergan en su intestino flagelados simbiontes que se encargan
de digerir la celulosa. Asi, éstas dan al flagelado habitat y
forma de dispersarse y éste digiere la celulosa para ellas. Las
termitas dependen de estos organismos para sobrevivir. Su
adquisicién se realiza de forma activa después de eclosionar
y tras cada muda. Esto origina que la vida en solitario quede
excluida en estos insectos y produce una predisposicion hacia
los cuidados parentales y la vida social y, por tanto, esta
hipétesis aboga que la simbiosis ha sido una fuerza importante
en la evolucidn de la sociabilidad en este grupo (Cleveland et
al., 1934). Pero hay un problema y es que esta relacidn no es
capaz de seleccionar componentes de la eusociabiiidad como
lz division del trabajo reproductor (Andersson, 1984; Bartz,
1979). Por ello, la hipdtesis nunca ha side considerada como
una teoria que pueda explicar la evelucion de la eusociabili-
dad en las termitas.

Hipétesis basadas en la asimetrias del grado
de parentesco

Existen varias hipdtesis basadas en razonarnientos parecidos
alos ya enunciados en la teorta de la seleccidn por parentesco
de Hamilton.

Hipotesis del ciclo endogimico

Bartz {1979, 1980) basé su hipdtesis en la idea de que en
un régimen endogémico el grade de parentesco seria

mayor entre jos hermanos que entre padres e hijos. La idea
era un patrén en el que se alternarian ciclos de endogamia
con ciclos sin ella, de forma que se generaran jas asime-
trias en parentesco que favorecieran el comportamiento de
ayuda. Imaginemos una colonia que comienza con un rey
y una reina gue, aunque ho emparentados entre si, provie-
nen de colonias endogdmicas. Esto harfa que su descen-
dencia estuviera relacionada de forma homogénea y, por
tanto, presentara un grado de parentesco mayor entre si
que con su descendencia. Si la siguiente generacion es
endogamica (producto de cruces padre-hija o hermano-
hermana), fa progenie estaria mucho més emparentada que
si no existiera la endogaria, por lo que se seguiria
produciendo una relacion desequilibrada.

El problema de esta teoria es que no es posible evaluar-
la porque dicho sistema no existe en las actuales termitas.
Aunque en determinadas circunstancias se dan relaciones
endogamicas en las colonias, no se puede comprobar i las
termitas primitivas cumplian los requisitos de la hipdtesis.

Hipotesis de Ia unién de cromosomas

Parece que en algunas termitas se produce una desviacion
significativa del grade de parentesco esperado, debido a
translocaciones maltiples (mutacidn caracterizada por un
cambic en la posicidén de un segmento cromosdmico)
entre algunos de los cromosomas de los machos, incluido
aparentemente el cromosoma Y (Syren & Luykx, 1977).
Esto origina que durante la meiosis los cromosomas
formen anillos, en lugar de bivalentes, de forma que al
final estos cromosomas en vez de segregarse pasen como
un grapo al muevo gameto unidos al cromosoma Y.
Debido & que esta estructura se mueve como un tnico
cromosoma, este mecanismo puede originar asimettias de
parentesco simifares al sistema haplodiploide, ya que
todos los cromosomas Y del macho van a pasar a fos hijos
y todos los cromosomas X a sus hijas, lo que origina gue
un hijo esté relacionado mds con su hermano que con su
hermana y viceversa,

Ei problema es que no se han encontrado comporta-
mientos separados segln sexos (Hahn & Stuart, 1987} y
que estas translocaciones no se han encontrade en las
familias més primitivas, sine gue parece que este mecanis-
mo ha aparecido independientemente (Bedo, 1987). Esto
hace que el mecanismo explicado no pueda ser considera-
do un factor determinante en fa evolucion de la eusociabi-
lidad en las termitas.

Hipétesis del cambio en la dependencia de cuidades

Nalepa (1988, 1994) comenta que la necesidad de que los
simbiontes tengan que ser transferidos a los recién naci-
dos, unida z 1a relativamente baja calidad nutricional de ia
madera y a la vida juntos dentro de un habitat como son
los troncos muertos, favorece selectivamente la subsocia-
bilidad, la monogamia y un desarrello lento. Dentro de
este contexto Nalepa postula que se produciria un cambio
en e comportamiento de la profe mas vieja, la cual pasaria
de ser la que recibe el alimento a ser la que alimenta a la
prole mas joven, por lo que la responsabilidad del cuidado
de los mds jdvenes pasa de los padres a los hermanos
mayores., Debido a la escasez de alimentos, éstos irfan
principalmente a los neonatos, por lo gue los individuos
que funcionan como obreros tendrian un déficit de
alimento y ello les forzaria a pasar un periodo prolongado
como juveniles, aunque puedan en un momento iegar a
ser fértiles e imagos alados. Pero, al igual que el resto,
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esta hipdtesis no es del todo convincente ya que no es
capaz de responder a la pregunta de ¢dmo se produce el
cambio en el que fa prole mas vieja adquiere las responsa-
bilidades de los padres, es decir, por qué estos individuos
encuentran mas ventajoso ayudar a sus padres que repro-
ducirse por si mismos.

Hipdtesis del conflicto intragrupal y la seleccién
del fenotipo ayudante

Esta hipétesis fue propuesta por Roisin (1994}, quien postulo
que la competencia entre los estadios tardios de las larvas o de
la ninfas para alcanzar el estado de alado podsia originar un
conflicto que haria que el fenotipo ayudante se convirtiera en
prototermiita. Para ello se basa en los conflictos encontrados
entre individuos. Estos originan dafios en los primordios afares,
lo que ocasiona que los individuos que los pierden no puedan
mudar y convertirse en alados, sino que sufran una regresion o
se estabilicen en un estado juvenil. La regeneracion de estos
primordios es posible, pero ocasiona un retraso en el desarrollo
conrespecto 2 Jos otros individuos. En este escenario este autor
apunta que los individuos mutilados dan origen a los ayudan-
tes. Asi, en el rnomento en que los ayudantes empezaran a ser
eficientes y efectivos para la coloniz el fenotipo ayudante
apareceria también en individuos no dafiades.

Pero también esta hipdtesis tiene sus puntos débiles, Ei
primero es que los supuestos ayudantes no pierden su posibili-
dad de llegar a reproductores, lo que hace que la visién de los
ayudantes como perdedores del modelo no sea tan cierta.
Segundo, el fenotipo ayudante aparece ciando son mutilados
los primordios alares, fo que sdlo puede ocurrir cuando estos
individuos estan llegando casi al final de su desarroilo, por lo
que no se explica ¢bmo aparece este comportamiento en los

individuos mas jovenes. Y el tercer punto es que, mientras en
las kalotermitas si existen mutilaciones (Roisin, 1994}, enla
familia Termopsidae son los mismos individuos los que se
provocan la abscision, 1o gue en algunos casos puede interpre-
tarse como una oportunidad de legar a ser reproductor
(Thorne, 1997),

A la vista de los resultados ninguna de las hipdtesis
puede ser rechazada enteramente, vy ninguna es capaz de
explicar la eusociabilidad en las termitas. Tode esto hace que
se necesite un conocimiento mas completo de la biologia de
las termitas antes de poder evainar apropiadamente las
hipétesis. En general parece que la eusociabilidad en los
isdpteros ha evolucionado en respuesta a una variedad de
elementos (Thorne, 1997).

La conclusion general que se puede sacar actualmente
respecto & la evolucion de la eusociabilidad en los insectos
es que la teorfa de seleccién por parentesco ha demostrado
ser la mas valida y que los posteriores trabajos y estudios
realizados han puesto de manifiesto que es esencial para
comprender como aparecid la eusociabilidad en los hime-
népteros. El caso de fas termitas es diferente, y la explicacién
de laevolucion de 1a eusociabilidad sigue siendo un misterio.
En ambos grupos, en especial en el primero, ¢l desarrolio de
nuevas técnicas genéticas, como el uso de los microsatélites
como marcadores, estd facilitando el céleulo preciso de los
grados de parentesco dentro de las sociedades, 1o que hace
que la comprobacién de las predicciones tedricas sea més
exacta. A esto hay que afiadir que cada vez se consiguen
estudios mas completos sobre la ecologia de las especies,
aunque es aqui donde muchas veces se encuentra el vacioy
seguramente la respuesta a2 como han evolucionado todos
€305 casos, ahora inexpiicados.
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