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RESUMEN

La abeja de miel (género Apis, Familia Apidae) es uno de los organismos utilizados en
estudios de comportamiento, debido a su forma de vida social, la cual requiere de
coordinación entre todos los individuos de la comunidad. La división de trabajo dentro
de una colonia de abejas es consecuencia de cambios fisiológicos relacionados con la
edad de las obreras y con la variación genética entre ellas que hace que realicen
diferentes tareas. Con los progresos en biología molecular, genómica y secuenciación
del genoma de Apis mellifera, han surgido nuevas herramientas que permiten desentrañar
las bases moleculares del comportamiento, en particular el comportamiento social.
Numerosos estudios han mostrado que muchas de las conductas realizadas por las
obreras están determinadas genéticamente (comportamiento defensivo, comportamiento
higiénico) y además que hay variación genética entre poblaciones en el desempeño de
tareas como recolección de agua, néctar y polen. Igualmente algunos aspectos del com-
portamiento social, como el control de la reproducción en las castas estériles, también
están bajo influjo genético. En este trabajo se hace una revisión de las metodologías
utilizadas para estudiar la genética del comportamiento, así como la base genética de
algunas de las conductas más sobresalientes de abejas. 

Palabras clave: Apis mellifera, anarquía, comportamiento higiénico, comportamiento
agresivo, división de trabajo. 

ABSTRACT

The honeybee Apis mellifera (Apidae) is a model widely used in behavior because of its
elaborate social life requiring coordinate actions among the members of the society.
Within a colony, division of labor, the performance of tasks by different individuals,
follows genetically determined physiological changes that go along with aging. Modern
advances in tools of molecular biology and genomics, as well as the sequentiation of A.
mellifera genome, have enabled a better understanding of honeybee behaviour, in
particular social behaviour. Numerous studies show that aspects of worker behaviour
are genetically determined, including defensive, hygienic, reproductive and foraging
behaviour. For example, genetic diversity is associated with specialization to collect
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water, nectar and pollen. Also, control of worker reproduction is associated with genetic
differences. In this paper, I review the methods and the main results from the study of
the genetic and genomic basis of some behaviours in bees.

Key words: Apis mellifera, anarchy, hygienic behavior, aggressive behaviour, division of
labor. 

INTRODUCCIÓN

Que el comportamiento de los animales está determinado genéticamente, no es nuevo
si se considera que, Darwin en su famosa obra “El origen del hombre”, en 1871 mencio-
naba que “los rasgos del temperamento de los animales son heredados”. Pero solo hasta hace casi
50 años fue que la genética del comportamiento surgió como una especialidad impor-
tante dentro de la genética; desde esa época muchos son los avances que refuerzan la
idea generalmente aceptada de que todos los patrones comportamentales están deter-
minados por componentes tanto ambientales como genotípicos. 
El análisis del control genético de un determinado comportamiento es complicado por
el hecho de que las acciones primarias de un gene pueden afectar: 1. Órganos sensoriales,
cambiando la información recibida. 2. Sistemas intermedios (nervioso, endocrino), alteran-
do capacidades de coordinación y percepción. 3. Órganos efectores, alterando la respuesta. 
Las mutaciones inducidas, que bloquean o alteran los patrones normales de comporta-
miento, proporcionan una herramienta muy útil para entender como los genes influen-
cian la conducta. Al respecto hay muchos ejemplos, cuyo conocimiento ha servido para
controlar o seleccionar caracteres indeseables o deseables (respectivamente), impor-
tantes para el mejoramiento en algunas especies animales. Por ejemplo, con la llegada
de la abeja africanizada a América del Sur en 1958, a Brasil (Kerr, 1967) llegaron tam-
bién varios inconvenientes generados por el fuerte comportamiento defensivo de la
nueva subespecie introducida (Apis mellifera scutellata), lo cual generó la iniciación de
programas de investigación tendientes a conocer la biología y comportamiento de la
nueva especie introducida, de manera que se pudieran establecer cepas de abejas menos
defensivas, conjuntamente con otras características como productividad o comporta-
miento higiénico. 
El establecimiento de las bases moleculares del funcionamiento celular y del desarrollo
ha producido importantes avances en las últimas décadas. Sin embargo, desde hace
pocos años se despertó el interés por descubrir las bases moleculares del comporta-
miento, y especialmente, del comportamiento social. Actualmente mediante técnicas
basadas en transcriptómica es posible medir cambios en la expresión génica en el cere-
bro, relacionados con cambios en el comportamiento. 

¿QUÉ ES LA GENÉTICA DEL COMPORTAMIENTO?
La complejidad de las características comportamentales hizo que durante mucho
tiempo esas características fueran estudiadas e investigadas menos ampliamente y con
menor éxito que aquellas características estructurales y numéricamente clasificables.
Los caracteres del comportamiento están regidos tanto por condiciones ambientales
como por el genotipo de un organismo determinado. El ADN del genoma determina los
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potenciales fisiológicos, estructurales y comportamentales del individuo, pero no todos
estos potenciales se expresan de la misma forma en el individuo en desarrollo. Así la ge-
nética del comportamiento trata de los efectos del genotipo en el comportamiento y del
papel que desempeñan las diferencias genéticas en la determinación de comportamien-
tos distintos en una población. 
Ante la pregunta ¿la herencia está afectando el comportamiento directamente, o sola-
mente define la etapa en que algunos patrones del comportamiento pueden ser mol-
deados por factores ambientales?; sicólogos y genetistas han manifestado opiniones
opuestas. Sin embargo, las nuevas tendencias involucran también a ecólogos, porque
las adaptaciones son sencillamente el producto de la acción de la selección natural
sobre los genes. 
Cuando Charles Darwin postuló su teoría de la selección natural, no tenía ningún cono-
cimiento sobre los mecanismos de la herencia. La teoría de Darwin se puede reformular
en términos genéticos de la siguiente manera (Krebs y Davies, 1996):
1.  Todos los organismos poseen genes que codifican para la síntesis de proteínas; tales

proteínas regulan el desarrollo de sistema nervioso, músculo y de la estructura del
individuo, por tanto determinan su comportamiento.

2.  En una población muchos genes están presentes en dos o más formas alternativas, o
alelos, que codifican para formas diferentes de la misma proteína. Esto podría provo-
car diferencias en el desarrollo y por tanto habría variación dentro de la población.

3.  Habrá competencia entre los alelos de un gene por un sitio (locus) particular en los
cromosomas, puesto que solo uno de los posibles alelos puede ocupar un locus. 

4.  Cualquier alelo que pueda hacer un número de copias sobrevivientes de sí mismo,
podrá sustituir la forma alternativa en la población. La selección natural es la sobre-
vivencia diferencial de los alelos alternativos. 

El individuo puede ser considerado como un vehículo temporal o una máquina de sobre-
vivencia, a través de la cual los genes sobreviven y se replican (Dawkins, 1976). Puesto que
la selección de genes está mediada por el fenotipo, los genes más exitosos serán aquellos
que promuevan de manera más efectiva la sobrevivencia y el éxito reproductivo de un
individuo. Como resultado se debería esperar que los individuos se comportaran de forma
tal, que promovieran su sobrevivencia genética (Krebs y Davies, 1996).
Para conocer más profundamente la biología de los organismos, especialmente de aque-
llos que de una manera u otra se relacionan con el hombre, hoy en día se requiere un
trabajo integral y uno de los aspectos que bien vale la pena estudiar es su comportamiento
como una expresión de sus genes. En el caso de los insectos es evidente que la herencia
juega un papel muy importante, puesto que la mayoría de ellos tienen un modo de vida
solitario, en el cual no tienen oportunidad de aprender de otros adultos cómo deben
comportarse. El comportamiento de insectos es un campo de estudio atractivo para los
biólogos, pero las bases del comportamiento innato todavía siguen en fase exploratoria
por la dificultad de identificar genes responsables de comportamientos particulares
(Yamamoto, et al., 1997). Sin embargo, con los progresos en biología molecular, genómica
y secuenciación del genoma de A. mellifera (Robinson et al., 2006; Robinson y Weaver,
2006), se cuenta con más herramientas para desentrañar las bases del comportamiento.
Esto es particularmente cierto cuando se revisan los avances en el entendimiento de las
bases moleculares del comportamiento social. 
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II. MÉTODOS PARA HACER EL ANÁLISIS GENÉTICO DEL COMPORTAMIENTO

La genética del comportamiento como campo de investigación utiliza diversas metodolo-
gías que intentan evidenciar aquellos comportamientos que se creen influidos genética-
mente. Tradicionalmente se han usado tres métodos principales para estudiar la forma en
que los genes influyen sobre el comportamiento: uso de mutantes génicos, experimentos
de selección artificial y, estudio de poblaciones con diferencias genéticas (Benzer, 1973;
Krebs y Davies, 1996). Sin embargo recientemente, mediante la transcriptómica se han
podido medir cambios de expresión de genes y su relación con cambios comportamentales. 
Uso de mutantes génicos. En Apis mellifera se han registrado muchos mutantes, pero la
mayoría de ellos son de tipo morfológico: color y morfología de ojos (Rothenbuhler et al.,
1952), tamaño de las alas (Hachinohe y Onischi, 1953) y color del abdomen (Mackensen,
1951). Soares, 1975 aplicando radiación gamma obtuvo una serie de mutantes, no sola-
mente que afectaban color de ojos en abejas africanizadas, sino también que afectaban
el aguijón en obreras. La mutación denominada “aguijón bífido”, hace que las piezas que
lo componen queden separadas, impidiendo así que las obreras piquen e inyecten su
veneno, minimizando así los efectos del comportamiento defensivo de las abejas africa-
nizadas. Al cabo de 11 generaciones de selección se obtuvo una cepa en donde 62% de
las obreras eran poseedoras de la mutación.
Experimentos de selección artificial. Se producen líneas seleccionadas a partir de paren-
tales que tienen valores extremos para alguna característica comportamental particular,
y que se transmite de generación a generación. Como ejemplo tenemos los trabajos de
Stort, 1972, quien consiguió establecer líneas de A. mellifera de diferentes intensidades
en su comportamiento defensivo, y el de Rothenbuhler, 1958, quien estableció cepas
de abejas higiénicas (resistentes a enfermedades de las crías) y no higiénicas (suscepti-
bles a enfermedades de las crías).
Poblaciones con diferencias genéticas. Poblaciones geográficamente diferentes (de una
especie determinada), pueden presentar diferencias morfológicas y comportamentales
que reflejan adaptaciones a condiciones ambientales distintas y que pueden estar
correlacionadas con diferencias genéticas. Por ejemplo, Rothenbhuler, 1964, analizando
líneas endocruzadas de A. mellifera mellifera (abeja alemana) y A. mellifera ligustica (abeja
italiana) pudo establecer dos linajes perfectamente diferenciados de abejas mansas
(van Scoy) y abejas defensivas (Brown). Con datos de retrocruzamientos, este autor de-
mostró que el comportamiento aguijonear estaba controlado por más de dos loci. 
Técnicas moleculares. El desarrollo de técnicas como RAPDS y PCR, permitió inicial-
mente hacer un mapa genético del genoma de A. mellifera y mapear genes que influen-
cian caracteres como el comportamiento defensivo (Hunt y Page, 1995). Posterior-
mente con el secuenciamiento del genoma de A. mellifera (HGSC, 2006) se lograron
avances importantes en genética de comportamiento, especialmente en división de
labores (Smith et al., 2008): la comunicación química es un aspecto fundamental para
la división de labores; tanto la reina como las obreras utilizan gran cantidad de fe-
romonas para coordinar todas sus actividades y su efecto comienza a ser conocido en
términos moleculares; cambios en la expresión de genes en el cerebro son inducidos
por feromonas que causan cambios rápidos y temporales en el comportamiento (Alaux
y Robinson, 2007). La secuenciación del genoma de A. mellifera llevó también al descu-
brimiento de un sistema de metilación completamente funcional (HGSC, 2006), el
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primero encontrado en insectos, relacionado con la determinación de castas (Kucharski
et al., 2008). Análisis de loci asociados con rasgos cuantitativos (QTL, quantitative trait
loci), identificando genes candidatos (genes probables para determinar una caracterís-
tica específica, seleccionados dentro de un grupo de genes con funciones conocidas en
otras especies), trasncriptómica (medición de cambio de expresión de genes relaciona-
dos con cambios en el fenotipo, mediante micro-arreglos han permitido conocer más
acerca de los genes que están involucrados en la variabilidad de los distintos comporta-
mientos en abejas (Hunt et al., 1998; Robinson et al., 2005). 
Sin embargo es necesario resaltar algunos puntos:
a.  No necesariamente un gene es el responsable de la modificación en una estructura o

comportamiento particular: puede haber varios pares de genes influenciando tal com-
portamiento, especialmente cuando se trata de caracteres cuantitativos. En este caso
estaremos hablando de QTL que son loci que controlan caracteres cuantitativos y que
muestran una asociación estadística entre marcadores genéticos y fenotipos medibles. 

b.  Frecuentemente los genes afectan el comportamiento de forma simple (genes que
codifican para enzimas que influencian el desarrollo de sistemas sensoriales, nervio-
sos o motores de un animal, y que a su vez afectan su comportamiento).

c.  La forma por la cual un comportamiento se desarrolla, resulta de una interacción
compleja entre ambiente y genes, de manera que los genes por si solos no producen
el comportamiento.

III. GENÉTICA DEL COMPORTAMIENTO EN ABEJAS

En el mundo existen aproximadamente 20.000 especies de abejas, dentro de las cuales
solamente entre 5 y 10% son sociales; el hecho que dentro de este grupo haya tal varia-
bilidad en la organización de sus colonias (desde solitarias, pasando por varios niveles
de organización, hasta llegar al más alto que es la eusocialidad), permite hacer estudios
comparativos y además aproximarse a los orígenes del comportamiento social. La abeja
de miel (género Apis, Familia Apidae) es uno de los organismos utilizados en estudios
de comportamiento, debido a su forma de vida social, la cual requiere de coordinación
entre todos los individuos de la comunidad; esto a su vez implica comunicación, esta-
blecimiento de jerarquías y división de trabajo. La división de trabajo dentro de una
colonia de abejas es consecuencia de cambios fisiológicos relacionados con edad de las
obreras y con la variación genética entre ellas que hace que realicen diferentes tareas
(Page y Robinson, 1991). Dentro de las características de los insectos sociales, se pue-
den mencionar la existencia de varias generaciones simultáneamente, cuidado coope-
rativo de los inmaduros, existencia de castas estériles (individuos que no se reproducen
dentro de las colmenas) y comportamiento altruista. 
Numerosos estudios han mostrado que varios de los comportamientos presentados
por las obreras están determinados genéticamente (comportamiento defensivo, com-
portamiento higiénico) y además que hay variación genética entre poblaciones en el
desempeño de tareas como recolección de agua, néctar y polen (Page et al., 2000).
Igualmente algunos aspectos del comportamiento social, como control de la reproduc-
ción en castas estériles, también están bajo influjo genético (Oldroyd y Osborne, 1999).
Gracias a la secuenciación del genoma de A. mellifera se ha podido avanzar, no solo en
su estructura, sino también en el conocimiento de genes involucrados en diferentes
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aspectos del comportamiento de la especie. Se sabe que el genoma de A. mellifera está
constituido por 10.000 genes (menos que Drosophila y la mitad de los que tienen los
humanos); abejas y humanos comparten 45,7% de sus genes. En comparación con otros
insectos, el genoma de la abeja productora de miel se desarrolló muy lentamente y
contiene muchos genes para el sentido del olfato. La abeja dispone en su genoma de
casi tres veces más receptores olfativos que la mosca de la fruta y el doble que el mos-
quito transmisor de malaria, pero una séptima parte de los receptores gustativos, es
decir, su gusto es mucho peor. Los investigadores creen que se debe a que necesitan un
buen sistema olfativo para detectar señales químicas que controlan su comportamiento
dentro y fuera de las colmenas y que son la base de su éxito. Además, utilizan su excelente
sentido del olfato para comunicación, orientación y búsqueda de alimento. La habilidad
que tienen las abejas para diferenciar los sutiles perfumes de las flores tiene su explicación
en los 157 receptores olfativos presentes en su genoma (HGSC, 2006).
Comportamiento defensivo. Una de las labores que desempeñan las obreras de A.
mellifera es la defensa de la colonia. El primer contacto que mucha gente tiene con la
abeja de miel, es precisamente con su comportamiento defensivo, y más aún después
de la introducción de la abeja africana (A. mellifera scutellata) en América del Sur y su
posterior dispersión a través de la región tropical y subtropical del Nuevo mundo (Kerr,
1967; Spivak, 1991; Guzmán y Page, 1994). Estudios recientes mencionan que el com-
portamiento defensivo involucra al menos dos tareas diferentes desempeñadas por
obreras especializadas: 1. Comportamiento de guardia a la entrada del nido: obreras
que vuelan y participan en ataques masivos siguiendo una secuencia básica. 2. Guar-
dianas especializadas: obreras que patrullan la entrada y examinan las abejas entrando
al nido y que tienen capacidad de reconocer a sus compañeras por el olor de su cutícula:
abejas que no pertenecen al nido son rechazadas y agredidas (Breed et al., 1990; Hunt
et al., 2007). Varios son los factores que desencadenan la respuesta de aguijonear: mo-
vimientos fuertes, vibraciones del sustrato, feromonas de alarma u otros olores. A partir
de la metodología propuesta por Stort, 1970, se observaron líneas de abejas más defen-
sivas (agresivas) y otras menos defensivas (mansas), lo cual hizo evidente la influencia
genética sobre el comportamiento defensivo (Ruttner, 1988). Se determinó que ese
comportamiento podía subdividirse en varias fases, tomadas desde el momento que la
abeja inicia su defensa, el número de aguijones que pueden dejar en un “intruso” (una
lámina de cuero o una bola de gamuza), la distancia de persecución, o el número de
abejas que salen de la colonia en respuesta a una feromona de alarma; además se ob-
servaron fenotipos defensivos diferentes atribuibles a factores genéticos (Kerr et al.,
1974; Stort y Goncalvez, 1991). Las líneas más defensivas responden más rápido a cual-
quiera de los estímulos desencadenantes del comportamiento de defensa. Por medio de
cruzamientos entre cepas defensivas y mansas para obtener híbridos (F1) y en algunos
casos retrocruzamientos, se determinó la dominancia genética para el carácter “aguijo-
near” lo cual puede ser ventajoso para abejas en áreas donde hay alto grado de depre-
dación, pero desventajosa para apicultores en las labores de cría y manejo. Diferentes
trabajos involucrando cruzamientos entre cepas de abejas europeas, cepas de abejas
africanas e híbridos produjeron resultados variables, algunas veces mostrando domi-
nancia y otras veces aditividad (Collins y Rinderer, 1991). Otros trabajos han mostrado
correlaciones fenotípicas entre caracteres morfológicos, como tamaño del cuerpo o
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tamaño de las alas, y comportamiento defensivo; sin embargo, no hay evidencias de
correlaciones genéticas (Collins et al., 1994; Quezada-Euan y Paxton, 1999). Hunt et al.,
1998, lograron mapear 5 “sting” QTLs basados en la capacidad de las obreras de agui-
jonear a la entrada del nido. Estudios posteriores mostraron que solamente tres de esos
QTLs (sting 1, sting 2 y sting3) afectaban el comportamiento individual de las guardianas
(Arechavaleta-Velasco et al., 2003). Sting 1: responsable por el comportamiento de
aguijonear y el único asociado con iniciación del ataque a nivel individual; presenta el
efecto más fuerte en la variación fenotípica. Sting 2 y Sting 3 son responsables no solo
de aguijonear sino de coordinar la respuesta a nivel colonial, frente a estímulos visuales
y feromona de alarma (Hunt et al., 2007). 
Comportamiento higiénico. Este comportamiento en la abeja A. mellifera se puede definir
como la habilidad que tienen las obreras para detectar, desopercular y remover crías enfer-
mas desde la cámara de cría hacia el exterior de la colonia. Muchos autores han demos-
trado que este comportamiento es un mecanismo natural de resistencia a la loque ame-
ricana (enfermedad bacteriana que afecta larvas de abejas; Rothenbuhler, 1964; Spivak
y Reuter, 1998) y a las enfermedades micóticas como ascosferosis (Milne, 1983; Gilliam
et al., 1989; Spivak y Gilliam, 1993) o de origen parasitario como es el caso de Varroa
destructor (Rath y Drescher, 1990; Guerra et al., 2000). Algunos programas de crianza han
seleccionado este rasgo aumentando la frecuencia del comportamiento higiénico en po-
blaciones de abejas (Rothenbuhler, 1964; Spivak y Gilliam, 1993; Palacio et al., 2000). 
Rothenbuhler, 1964, demostró que el comportamiento higiénico de las abejas es con-
trolado por dos genes recesivos independientes: uno responsable de desopercular la cría
enferma (gene u) y el otro responsable de remover la cría enferma fuera del nido de cría
(gene r). Otros estudios postularon que la determinación genética del comportamiento
higiénico podría estar controlada por tres loci (Moritz, 1988). Gramacho, 1999, presentó
una nueva hipótesis por la cual el control de este comportamiento se podría explicar
por tres genes recesivos (d1/d1, d2/d2 = destapando y r/r = retiro). Sin embargo, no se
ha probado ninguna de las dos hipótesis. Recientemente, Lapidge et al., 2002, con téc-
nicas moleculares, han sugerido que son siete genes los que están implicados en compor-
tamiento higiénico. Por otra parte, se ha determinado que las abejas higiénicas poseen
mayor sensibilidad olfatoria y son capaces de discriminar entre crías normales y anor-
males a una baja intensidad de estímulo, detectando y removiendo crías enfermas,
muertas o parasitadas de una manera rápida y eficiente (Gramacho y Spivak, 2003).
Comportamiento de forrajeo. La división de labores en abejas es uno de los aspectos
importantes y característicos de su vida social. Hay dos actividades generales dentro de
una colonia de A. mellifera: obreras que se dedican a labores al interior del nido y aque-
llas que salen a recolectar recursos alimenticios (néctar y polen); estas dos actividades
están muy relacionadas porque por un lado siguen una secuencia etaria (las abejas mas
jóvenes están dentro del nido y las más viejas salen a forrajear) y por otro, en líneas
altamente seleccionadas para almacenamiento de polen, es más probable que las obre-
ras salgan a forrajear precozmente y que posteriormente se dediquen a recolección de
polen, que en líneas seleccionadas para poca recolección de polen (Page et al., 1998). 
Con base en análisis del comportamiento de forrajeo tanto a nivel de colonia total,
como a nivel individual, se detectaron tres QTL para forrajeo de polen: Pln1, Pln2 y Pln3;
Pln1 está asociado con el tamaño de las cargas corbiculares colectadas por las obreras;
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Pln2, también asociado con el tamaño de cargas corbiculares, pero, junto con Pln 3, in-
fluye en la discriminación de la concentración de azúcares del néctar de las flores (Hunt
et al., 1995; Page et al., 2000). Un cuarto QTL (Pln4) se encontró como responsable por
la respuesta a la sucrosa, pero también sobre la edad de inicio del forrajeo (Rueppell
et al., 2004; Rueppell et al., 2006). 
Comportamiento social. Quizás el área más interesante del estudio del comportamien-
to en abejas sea acerca de su vida en sociedad. La regulación del comportamiento social
ha comenzado a conocerse, y como resultado ha nacido una nueva disciplina la socio-
geonómica, que se enfoca en la determinación de los genes que regulan comporta-
miento social, su función particular, sus relaciones con el ambiente que los rodea y de
esta manera estudiar la evolución de la diversidad del comportamiento (Robinson et al.,
2008). Las abejas sociales, como A. mellifera son excelentes modelos para estudios socio-
genómicos porque presentan distintas formas de sociabilidad, sistema haplodiploide de
determinación de sexo, genoma secuenciado y facilidad de manipulación de colonias
(Smith et al., 2008). En una colonia de A. mellifera la determinación de castas es un fac-
tor decisivo en la regulación del comportamiento social. La diferenciación en reinas y
obreras se lleva a cabo por nutrición diferencial. Todas las larvas diploides se desarrollan
como hembras y, pueden llegar a ser reinas u obreras. Las larvas menores de dos días
son alimentadas con jalea real (sustancia proteínica producida en las glándulas hipo-
faringeanas de las obreras); a partir del tercer día de vida las larvas modifican su dieta
hacia una mezcla de jalea real, miel y polen, con lo cual su desarrollo será hacia obrera;
pero las larvas destinadas a ser reinas son alimentadas solamente con jalea real. Se han
encontrado diferencias importantes en la expresión de muchos genes en esos dos tipos
de larvas (Jordá y Peinado, 2009), lo cual se va a reflejar en el fenotipo y comporta-
miento de las hembras resultantes. Pero la expresión génica no depende solamente de
factores de transcripción, sino que también están involucrados factores epigenéticos
(factores no genéticos que intervienen en la regulación de la expresión génica sin cambio
en la secuencia de nucleótidos); es así como la determinación de castas (Kucharski et
al., 2008) y división de trabajo dependen de programas de expresión génicas que cam-
bian a lo largo de su desarrollo; además, los genes se expresan o no, según se den ciertas
condiciones bioquímicas como metilación de ADN, una de las marcas epigenéticas
mejor caracterizadas ( Jordá y Peinado, 2009).
La reina, por medio de su feromona mandibular, desempeña un papel crucial en la re-
gulación social pues inhibe el desarrollo de los ovarios de las obreras, influye en la edad
a la cual las obreras cambian su función de tareas dentro de la colmena a tareas fuera
de la colmena, evita la construcción de celdas reales (producción de más reinas) y mu-
chos otros aspectos necesarios para el buen funcionamiento de la sociedad. Nelson et
al., 2007, demostraron que genes que afectan procesos fisiológicos, como el gene vite-
llogenina, tienen efectos pleiotrópicos sobre caracteres de la vida social como inicio de
forrajeo y longevidad de las obreras. En la Tabla 1 se resumen algunos hallazgos obteni-
dos a través de estudios moleculares y que involucran distintos aspectos del comporta-
miento social en abejas. 
Altruismo y anarquía en abejas
Altruismo. A pesar de que las obreras de las abejas sociales tienen ovarios funcionales,
no ponen huevos. Esto se ha interpretado como una forma de altruismo, puesto que

220   Artículo de reflexión - Genética del comportamiento: abejas como modelo. Nates-Parra.



es una acción que reduce la probabilidad de reproducción de un individuo particular
en beneficio de otro u otros; en el caso particular de las abejas sociales se manifiesta
cuando las obreras colaboran en el cuidado de las crías de sus hermanas y sacrifican la
vida en defensa de la colonia, en cambio de tener sus propios hijos.
¿Por qué la selección natural, que generalmente favorece el éxito reproductivo de los
individuos, hace que ellos ayuden a otros a costa de su propia reproducción? Desde que
Hamilton, 1964, propusiera su teoría de “inclusive fitness” en la cual la selección natural
favorece a individuos que presentan comportamiento altruista hacia otros genética-
mente relacionados, esta ha sido la respuesta más aceptada; se supone que si en una
sociedad de insectos, un individuo ayuda a otro relacionado genéticamente, a criar sus
hijos, esto es un acto voluntario que beneficiaría al individuo altruista. En colmenas de
A. mellifera (cuya reina ha sido fecundada por un solo macho) las obreras hijas com-
parten 50% de sus genes con la madre, pero entre hermanas esta relación se incrementa
(75%), esto quiere decir que les resulta genéticamente más ventajoso ayudar a criar los
hijos de sus hermanas que tener sus propios hijos (Hamilton, 1964). Sin embargo lo
normal es que las reinas de A. mellifera se apareen con más de 10 machos, con lo cual
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Comportamiento                          Gene                        Función molecular        Referencia

División de labores: edad             Foraging (for)         Proteína kinasa G          Ben-Shahar et al., 2002
de forrajeo

División de labores: edad de        Malvolio (Mvl)        Transporte de                Ben-Shahar et al., 2004
forrajeo (más alto en forrajeras)                                   manganeso

División de labores:                      Period                      Co-factor de                  Bloch et al., 2001
¿relacionado con forrajeo?                                           transcripción

División de labores:                      Ace (esterasa          Esterasa de                    Shapira et al., 2001
¿relacionado con forrajeo?          de acetilcolina)       acetilcolina

División de labores:                      IP(3)K (inositol       Marcaje de inositol       Kucharski y Maleszka,
¿relacionado con forrajeo?          1, 3, 5 trifosfato                                            2002
                                                      kinasa)

División de labores: función         Proteína de             Secreción de proteína    Ohashi et al., 1999; 
glándulas exocrinas                      jalea real                  nutritiva                         Albert et al., 1999

Forrajeo especializado:                 Proteína kinasa C    Proteina kinasa C          Humphries et al., 2003
néctar o polen                               for

Forrajeo especializado: polen      Pln 1, Pln 2, Pln 3     Metabolismo lípidos     Hunt et al., 1995;
                                                                                      y desarrollo oocitos;     Page et al., 2000;
                                                                                      receptor hormonas       Hunt et al., 2007.
                                                                                      nucleares; trasnsporte
                                                                                          glucosa

Determinación de sexo                 csd                           Proteina reguladora      Lim et al., 2004
complementaria

Producción de alimento larval     Vitelogenina (Vg     Lipoproteína                  Nelson et al., 2007;
en nodrizas, edad inicio de fo-                                                                            Amdam et al., 2003
rrajeo y longevidad en obreras

Comportamiento defensivo         Sting 1, sting 2,         Desarrollo neuronal      Hunt et al., 2007
                                                      sting 3                       y actividad SNC

Tabla 1. Ejemplos de estudios de comportamiento social en abejas desde un punto de vista molecular
(tomado y modificado de Robinson et al., 2005).



el parentesco entre obreras se reduce drásticamente (varias subfamilias, cada una cons-
tituida por la reina, cada uno de los machos que la fecundaron y sus hijas), pero aún
en esas condiciones, donde la relación genética entre las obreras es muy baja, el altruis-
mo prevalece; se podría suponer que con un porcentaje de parentesco bajo entre
obreras, el sistema altruista se debilite y surjan obreras que quieran poner su propios
huevos Pero en la realidad, tan solo una entre 1.000 obreras intenta poner sus propios
huevos (Ratnieks, 1993). Esto sucede porque existe presión social o coersión por parte
de obreras vigilantes, que va desde la eliminación de los huevos puestos por obreras
hasta ataques a las mismas obreras ponedoras; publicaciones recientes muestran que
entonces el altruismo no es voluntario, sino obligado; las obreras renuncian a su propia
reproducción debido a que las obreras vigilantes las castigan si no lo hacen (Ratnieks
y Wenselers, 2007). Así, la coerción social ayuda a explicar el altruismo de las obreras y la
cooperación en las sociedades de insectos sociales. 
Comportamiento anárquico. En condiciones normales una colonia de A. mellifera está
constituida por una reina (sistema monogínico), cuyas funciones principales son pos-
tura de huevos, mantenimiento de la cohesión de la colonia, inhibición del desarrollo
de ovarios en obreras y producción de realeras (nacimiento de más reinas). Por su parte,
las obreras realizan las demás actividades tendientes al buen funcionamiento de la co-
lonia: cuidado de crías (nodrizas), limpieza de la colonia, construcción, consecución de
alimento (forrajeras) y vigilancia y protección de la colonia (abejas guardianas). Todas
estas actividades están mediadas por feromonas producidas por la reina, los inmaduros
y las mismas obreras. Es importante recordar, que además del sistema de determinación
de castas (obrera y reina), una de las características fundamentales de la sociedad de
abejas y de otros Hymenoptera, es la determinación de sexo. La reina de las abejas so-
ciales y las hembras de abejas solitarias tienen la posibilidad de poner dos tipos de hue-
vos: haploides (n), sin fecundar de los cuales nacen machos, por supuesto, haploides
y huevos diploides (2n) fecundados, que van a dar origen a hembras diploides (Fig. 1).

Figura 1. Comportamiento normal en colmenas de Apis mellifera.
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En colonias con reina, las obreras no pueden poner huevos no solo por el efecto inhibidor
de la feromona real, sino también por la actividad de las obreras vigilantes; en abejas
europeas (A. mellifera) tan solo 1% de obreras tienen ovarios activos y pueden poner huevos
(Vischer, 1996). En colonias sin reina (huérfanas), la reproducción de las obreras es muy
común; algunas de ellas inician posturas y se tornan en ponedoras con la consiguiente
producción de machos hijos de obreras; pero esas colonias huérfanas están destinadas
a desaparecer puesto que poco a poco las obreras van muriendo y solo quedan machos;
además se vuelven vulnerables a parasitismo por ausencia de obreras vigilantes (Nanork
et al., 2005). Sin embargo, ocasionalmente en colmenas con reina, surgen obreras que
escapando del influjo de la reina ponen sus propios huevos, haploides, con la consiguiente
producción de machos hijos de obreras. Se han encontrado algunas colonias naturales
de A. mellifera en las cuales el éxito reproductivo de las obreras es muy alto (evidenciado
por la gran producción de descendencia de machos hijos de obreras). Las así llamadas
colmenas anárquicas naturales, son muy raras; las primeras fueron encontradas en apia-
rios de Nueva Zelanda en 1987; posteriormente fueron detectadas más colmenas en otros
países como Estados Unidos (California) y Gran Bretaña (Barron et al., 2001). Algunas
de estas colonias se han estudiando usando marcadores genéticos (Oldroyd et al., 1994;
Montague y Oldroy, 1998). Se descubrió que la actividad reproductiva de obreras está
confinada a unas pocas subfamilias dentro de una colmena, lo cual es indicativo de que
este comportamiento está influenciado genéticamente, además de estar relacionado con
factores ambientales (Hoover et al., 2006). 
Generalmente, el sistema de feromonas y la acción de obreras vigilantes mantienen la di-
visión de labores reproductiva en colonias con reina. Sin embargo, todos los sistemas
cooperativos tienen una mezcla de genotipos cooperativos (altruistas) y genotipos co-
rruptos (anárquicos). En las sociedades humanas la anarquía se refiere al quiebr de un
orden social establecido y ausencia de un control policial. De esta misma forma se puede
aplicar en sociedades de insectos, particularmente abejas sociales en donde la presencia
de muchas obreras con ovarios activos indica ruptura, pérdida o disminución de las seña-
les que mantienen la esterilidad en obreras, y ausencia de vigilancia (Beekman y Oldroyd,
2008), así la reproducción de las obreras se torna mucho más común. Este comporta-
miento es contrastante con la situación normal en colmenas con reina y puede ser una
estrategia utilizada por las obreras para intentar alcanzar su éxito reproductivo individual. 
Cuando las obreras vigilantes detectan obreras anárquicas utilizan dos mecanismos para
reprimirlas: oofagia de huevos puestos por ellas y agresión directa. Las vigilantes detectan
los huevos de obreras porque las reinas producen una feromona con la que marcan sus
huevos (Ratnieks, 1995) y los hace diferentes a los de las obreras ponedoras. El síndrome
de colonias anárquicas esta fuertemente influenciado por factores genéticos y que se ge-
nera en una simple subfamilia dentro de una colonia (Oldroyd et al., 1994; Montague y
Oldroyd, 1998). En esas colonias, muchas obreras activan sus ovarios y producen hijos;
en líneas seleccionadas para el anarquismo no hay inhibición de ovarios de obreras, las
obreras ponen huevos en presencia de la reina, las obreras anárquicas evaden a las “obre-
ras vigilantes” de manera que sus huevos son removidos lentamente o no son removidos
(quizás esto sea debido a que las obreras anárquicas pueden “falsificar” la feromona mar-
cadora de huevos de la reina; Ratnieks, 1992) y hay disminución de la vigilancia. En la
Tabla 2 se muestran características comparativas con colmenas normales. 
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Características                                                   Colonias normales con reina     Colonias anárquicas

Porcentaje activación de ovarios                      0,1-0,001                                     5-10

Feromonas de la cría o de la reina                   Fuerte                                          Débil

Realeras                                                             Raras                                           Comunes

Producción de feromona marcadora               Solamente en reina                     Se expresa en reinas
de huevos                                                                                                               y obreras

Oviposición por obreras                                   Rara                                             Muy frecuente

Respuesta de las obreras a la feromona de     Fuerte en muchas obreras;         Débil
la cría y de la reina                                            variación en subfamilias

Comportamiento de vigilancia                         Fuerte                                          Permisivo 

Tabla 2. Características de colonias normales y anárquicas (tomado y modificado de Barron et al., 2001).

Actualmente es posible producir colmenas anárquicas seleccionadas mediante insemi-
nación de reinas normales con semen de machos normales hijos de reina y machos
hijos de obreras anárquicas (Oldroyd y Osborne, 1999). A partir de cruzamientos como
esos se evidenció que si bien en la primera generación no surgieron machos hijos de
obreras anárquicas, en la segunda generación se obtuvieron cuatro clases de fenotipos
(Oldroyd y Osborne, 1999): 
1.  Sin activación de ovarios en las obreras.
2.  Activación de ovarios en las hijas de machos anárquicos, pero no se detectaron

posturas de huevos ni producción de inmaduros.
3.  Activación de ovarios en obreras hijas de machos anárquicos y de machos normales,

pero sin producción de hijos.
4.  Activación de ovarios y producción de hijos por obreras descendientes de machos

anárquicos.
Estos resultados permitieron concluir que hay por lo menos dos pares de genes involu-
crados en el carácter anárquico, que segregan independientemente: activación de ovarios
y habilidad para poner huevos que no son vigilados (Oldroyd y Osborne, 1999). El com-
portamiento anárquico solamente aparece cuando las obreras tienen las dos caracte-
rísticas: ovarios activos en colonias con reinas y postura de huevos que no son vigilados
y pueden desarrollarse en machos (clase 4). Un tercer par de genes sería uno que induciría
a alterar el comportamiento de las obreras vigilantes, las cuales serian más permisivas. 
A pesar que el anarquismo puede ser favorable a nivel individual, no lo es a nivel colo-
nial. Las obreras anárquicas probablemente reducen la productividad de la colonia
debido a varios factores: producción excesiva de machos, que no forrajean y descuido
en el desarrollo de otras tareas importantes para la colonia como forrajeo, construcción
de celdas, almacenamiento de alimento, atención a crías, disminución de cohesión
social; sin embargo, este es un aspecto que todavía no esta lo suficientemente claro.

CONCLUSIONES

Gracias a las recientes herramientas proporcionadas por las técnicas moleculares moder-
nas se ha podido determinar que el comportamiento de las abejas es producto de sus ge-
nes, ambientes ecológicos y fisiológicos, condiciones sociales de la colonia e interacción
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entre estos factores. La sociogenómica, es una nueva disciplina que se enfoca en la
determinación de los genes que regulan el comportamiento social, su función particular,
sus relaciones con el ambiente que los rodea y de esta manera estudiar la evolución de la
diversidad del comportamiento. Con la secuenciación del genoma de A. mellifera se ha
podido avanzar, no solo en su estructura, sino también en el conocimiento de genes invo-
lucrados en diferentes aspectos del comportamiento de la especies. Se sabe que el genoma
de A. mellifera está constituido por 10.000 genes (menos que Drosophila y la mitad de lo
que tienen los humanos); abejas y humanos comparten 45,7% de sus genes. En compara-
ción con otros insectos, el genoma de la abeja productora de miel se desarrolló muy
lentamente y contiene muchos genes para el sentido del olfato, los cuales son muy im-
portante para la organización de la vida diaria de las abejas (HGSH, 2006). Los análisis
genéticos del comportamiento de las abejas se han visto reforzados por los análisis genó-
micos (¿cuáles son las vías moleculares que están involucradas en la variación genética del
comportamiento?), lo que ha permitido entender, por ejemplo, el funcionamiento mo-
lecular del comportamiento defensivo, comportamiento higiénico, la compleja y diversa
división de labores entre obreras, la determinación de casta y sexo y comportamientos tan
controvertidos como los generados por la diversidad genética dentro de las colonias, que
a la par que ocasiona conflictos entre sus miembros, sin embargo incrementa su fun-
cionamiento. (Smith et al., 2008). Otro aspecto importante en el estudio de la regulación
genética del comportamiento en abejas, y que según Jordá y Peinado, 2009, es el paso a
seguir después de la secuenciación del genoma, es el conocimiento de los mecanismos
epigenéticos, los cuales son un puente entre ambiente y genética. 
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