UNIVERSIDAD NACIONAL AUTONOMA DE MEXICO D
—

FACULTAD DE ESTUDIOS SUPERIORES IZTACALA D ID
(-] [
(=] =

ESTUDIO DE LAS TENDENCIAS EVOLUTIVAS DEL TAMANO
CORPORAL DEL GENERO Bombus (Apidae) ASOCIADO A
FACTORES GEOGRAFICOS Y CLIMATICOS.

TESIS

Para Obtener El Grado Académico de
Bidlogo

PRESENTA

Ramirez Delgado Victor Hugo

Director de Tesis: Dr. Raul Cueva del Castillo Mendoza

Los Reyes Iztacala, Edo. de México Marzo, 2014




e e

Universidad Nacional - J ~  Biblioteca Central
Auténoma de México -

Direccion General de Bibliotecas de la UNAM
Swmie 1 Bpg L IR

UNAM - Direccion General de Bibliotecas
Tesis Digitales
Restricciones de uso

DERECHOS RESERVADQOS ©
PROHIBIDA SU REPRODUCCION TOTAL O PARCIAL

Todo el material contenido en esta tesis esta protegido por la Ley Federal
del Derecho de Autor (LFDA) de los Estados Unidos Mexicanos (México).

El uso de imagenes, fragmentos de videos, y demas material que sea
objeto de proteccion de los derechos de autor, serd exclusivamente para
fines educativos e informativos y debera citar la fuente donde la obtuvo
mencionando el autor o autores. Cualquier uso distinto como el lucro,
reproduccion, edicion o modificacion, sera perseguido y sancionado por el
respectivo titular de los Derechos de Autor.






Agradecimientos:
A la Universidad Nacional Autbnoma de México, la maxima casa de estudios, por darme la

oportunidad de ser parte de ella.

A la Facultad de Estudios Superiores |ztacala, por ser un pilar fundamental durante mi formacién

profesional.

A mis sinodales, Dr. Héctor Octavio Godinez Alvarez, Dra. Leticia Rios Casanova, Dr. Jorge
Ciros Pérez, Dra. Maria del Coro Arizmendi Arriaga por su tiempo brindado, y por su ayuda y

comentarios en la elaboraciéon de esta tesis.

Debo agradecer de especial manera al Dr. Raul Cueva del Castillo Mendoza por permitirme
realizar este trabajo, por compartir su conocimiento, por su paciencia, y su asesoria en la

realizacion de esta tesis.



Contenido

Resumen
Introduccion
Hipotesis

Métodos

12

13

Obtencion de parametros climaticos y morfolégicos de las especies de Bombus 13

Construccion de la Filogenia de Bombus

Analisis Comparativo
Resultados
Tamarno corporal-Latitud
Tamarno corporal-Temperatura
Tamarno corporal Precipitacion
Discusién
Conclusiones

Literatura Citada

14

14

16

16

16

16

22

28

29



Resumen

El tamafio corporal de los organismos es una de las principales caracteristicas de historia
de vida, ya que esta relacionado con su adecuacion tasa de desarrollo, supervivencia y
fecundidad. Las diferencias geograficas y climaticas afectan el tamafio de los organismos
por lo que se han tratado de hacer algunas correlaciones que indiquen patrones en la
distribucion de las especies en funcidén de la latitud. Entre los patrones mas estudiados
estan la regla de Bergmann (organismos mas grandes a mayores latitudes) y su inversa.
Con el fin de hacer mas claros estos patrones es aconsejable estudiar éstos en conjunto
con factores climaticos que influyen en las trayectorias de desarrollo de los organismos y
por ende en su tamafo como adultos. Considerando la amplia distribucion de los
abejorros y caracteristicas de su historia de vida se realizé este trabajo en el que se
pretendia encontrar el patrén de distribucion de tamano corporal de los de las distintas
castas de 87 especies respecto a la latitud, temperatura y precipitacion. Se realiz6 un
analisis de contrastes independientes donde se consider6 el tamafio corporal de las
especies, la latitud, temperatura y precipitacion. Los resultados mostraron una relacion
positiva entre la latitud, precipitacion y temperatura, quiza por una mayor cantidad de
recursos asociado a climas con mas precipitacion, tasas de desarrollo mas altas en sitios
mas calidos y periodos de desarrollo mas largos en latitudes mas bajas. Los machos
mostraron una mayor cantidad de relaciones significativas con los parametros
ambientales, probablemente porque la colonia destina menos recursos a machos que a
reinas, por lo que son mas susceptibles al ambiente, ademas varias de sus caracteristicas

de vida podrian ser presiones selectivas de tamafios grandes en los tropicos y viceversa.



Introduccion

El tamafo corporal de los organismos esta estrechamente relacionado con diferentes
aspectos de su biologia ya que influye su tasa metabdlica, su capacidad de
termorregulacién, su capacidad para competir por recursos o parejas potenciales y en las
hembras de especies ectotérmicas, su fecundidad (Peters 1983). El tamafio de un
organismo puede estar determinado por factores genéticos y ambientales. La calidad y
cantidad del alimento y la temperatura pueden afectar la tasa de desarrollo y el tamafio
que alcancen los organismos adultos (Blackenhorn y Demont 2004, Blackenhorn et al.
2006).

En diversos grupos de insectos se ha determinado que un incremento en la
temperatura durante su desarrollo trae como consecuencia un incremento en su volumen
corporal (Reiskind y Zarrabi 2012). Estos patrones se pueden explicar por altas
intensidades de seleccién direccional favoreciendo tamafios grandes, asociados a una
mayor capacidad para enfrentar el estrés hidrico (Winterhalter y Mousseau 2008),
almacenar recursos o incrementar la tasa de forrajeo (Reiskind y Zarrabi 2012). En
contraste existen argumentos para explicar una relacién temperatura-tamario inversa en
insectos. Debido a la falta de recursos y tasas metabdlicas bajas en sitios frios, los
organismos tienden a tardar mas en madurar por lo que alcanzan mayores tallas que
organismos con tasas metabdlicas mas altas. EI mayor tamafio de los organismos
también esta realcionado generalmente con una mayor fecundiad (Arendt 2010).

Las diferencias climaticas y geograficas pueden afectar el tamafo que alcancen
los individuos de una especie a lo largo de su area de distribucion. A nivel biogeografico

uno de los patrones mas estudiados acerca de la variacion del tamafno corporal de los



organismos es conocido como la regla de Bergmann (Ashton 2002, Blackenhorn y
Demont 2004, Blackenhorn et al. 2006, Sadakiyo e Ichihara 2011, Hu et al. 2012), la cual
describe una relacién positiva entre el cambio del tamafio corporal de los organismos y
la latitud. Los organismos tienden a ser mas grandes a latitudes mayores y por ende en
climas mas frios. Este patron se puede explicar debido a que, asociado a un incremento
en el volumen del cuerpo, la superficie corporal expuesta al ambiente se reduce en
términos relativos, por lo que se conservara mas eficientemente la temperatura
(Blackenhorn et al. 2006). Este tipo de relaciones se encuentran principalmente en
organismos endotérmicos, aunque también se ha encontrado en ectotérmicos como
reptiles, anfibios e insectos (Blackenhorn y Demont 2004). No obstante, diferentes
especies endotérmicas por ejemplo aves y la mayoria de ectotermos se alejan de la regla
de Bergmann (Ashton 2002). Ante estas inconsistencias se han propuesto otros patrones;
uno de ellos es la regla inversa de Bergmann la cual plantea que el tamafio corporal que
alcanzan los animales es menor a mayores latitudes (Masaki 1967, Brennan y Fairbairn
1995, Blackenhorn y Demont 2004, Blackenhorn et al. 2006). Este patrén reflejaria las
limitantes que tienen los organismos para crecer debido a la marcada estacionalidad
asociada a mayores latitudes, lo cual limita la disponibilidad de recursos y el tiempo de
forrajeo en climas frios (Masaki 1967).

Existen otras relaciones entre el tamafio corporal y la latitud. El anti-gradiente de
variacion (counter-gradient variation) explica que los organismos de poblaciones que
viven en latitudes o altitudes mas altas tienen tasas de desarrollo mas rapidas que los
que viven en latitudes o altitudes bajas, provocando que los primeros crezcan mas
rapidamente, de modo que se compensan la limitante estacional que tienen para crecer.
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Esto les permite alcanzar el mismo tamafo que los organismos de las poblaciones donde
no existe la limitante estacional. Una sobre compensacion del tamafio puede traer como
consecuencia que se observe el efecto de la regla de Bergmann. Si esta compensacion
no es suficiente para alcanzar el tamafo de los organismos que se encuentran en
latitudes o altitudes mas bajas, entonces observamos la regla inversa de Bergmann
(Blackenhorn y Demont 2004).

La regla de patrén dentado (saw-tooth pattern) describe un comportamiento similar
al de la regla inversa de Bergmann. El tamafo corporal de los organismos disminuye al
aumentar la latitud. A partir de un punto latitudinal en el que las condiciones ambientales
son desfavorables, los organismos cambian su ciclo de vida, lo que les lleva a postergar
su madurez y alcanzar mayores tamafios como consecuencia del mayor tiempo que
tienen para desarrollarse antes de llegar a la adultez. A partir del punto donde los
organismos alcanzan mayores tamafios, comienza a decaer nuevamente su tamafo
respecto a la latitud, dicha relacion expresada en una regresion de tamafio corporal contra
la latitud puede asemejar a un zigzag o los dientes de una sierra (Hu et al. 2012).

Debido a diferencias orograficas, las localidades ubicadas en una misma latitud
pueden tener una marcada diferencia en sus condiciones ambientales, por lo que es de
esperarse que también encontremos variaciones significativas en el tamano corporal
entre las poblaciones de una especie asociadas a la altitud. Debido a que la seleccién
natural frecuentemente favorece a los organismos de mayor tamafo, se han encontrado
relaciones muy estrechas entre la temperatura, la disponibilidad de recursos y el tamafo
corporal, que explicarian la formacién de clinas asociadas a la regla de Bergmann (Nylin

y Gotthard 1998, Blackenhorn y Demont 1998). Con el fin de esclarecer patrones como



el de la regla de Bergmann es necesario analizar de manera conjunta los factores, como
la temperatura y la disponibilidad de recursos, que pueden estar relacionados con la
precipitacion (la precipitacion se puede relacionar con la cantidad de flores y néctar de
una temporada), en la que viven los organismos e impactar en su tamano corporal (Yom
-Tov y Geffen 2006; Branson 2008).

Los abejorros (Bombus) son un grupo ideal para analizar patrones morfolégicos
asociados a su area de distribucidon. Estos insectos son mayoritariamente eusociales,
aunque existen algunas especies solitarias que parasitan a las especies sociales.
Podemos encontrarlos en un amplio margen de latitudes y alturas, desde climas
tropicales hasta climas frios. Su éxito para adaptarse a diversas condiciones de
temperatura se debe a sus estrategias de termorregulacion. Son generalmente grandes
(Longitud del térax generalmente mayor a dos centimetros), estan cubiertos de vello, lo
que les proporciona aislamiento de su exterior y poseen una gran capacidad de producir
calor mediante el movimiento de los musculos toracicos (Goulson 2009). Se ha sugerido
que los patrones de coloraciéon les ayudan a mantener las condiciones de temperatura
optimas (Williams 2007) y su comportamiento al interior de la colonia cambia de acuerdo
con las condiciones de temperatura (Gardner et al. 2007). El tamafo que alcanzan los
abejorros esta determinado por factores genéticos y ambientales, entre estos ultimos se
incluyen su alimentacién (Couvillion y Dornhaus 2009) y la temperatura en la que se
desarrollan (Chown y Gaston 2009). Los organismos reproductivos tienen los
requerimientos energéticos mas altos durante su desarrollo, mientras que las obreras
requieren menos recursos. Su ciclo de vida se inicia cuando una reina ya inseminada

emerge de su hibernacién en los ultimos meses del invierno o los primeros meses de



primavera y busca un sitio para anidar. Los abejorros generalmente establecen sus nidos
en huecos o madrigueras abandonadas en la tierra, huecos en los arboles o nidos de
aves abandonados. Durante esta fase la reina reune recursos alimenticios (polen vy
néctar) suficientes para incubar y mantener a la primera generacion de obreras (Goulson
2009). Una vez que las obreras han alcanzado la etapa adulta la reina se dedica a
producir huevos, mientras que las obreras forrajean y cuidan a las siguientes
generaciones de abejorros. La reina sesga la produccion de su progenie hacia reinas
jévenes (gynes) y machos una vez que la colonia ha concluido su fase inicial de
crecimiento, generalmente a mediados del verano. Una vez que los machos alcanzan la
etapa adulta abandonan la colonia y se valen de sus medios para sobrevivir y aparearse
con las gynes, para eventualmente morir a finales del otofio. A diferencia de los machos,
las gynes una vez que alcanzan la etapa adulta salen a forrajear, momento que pueden
aparearse, pero regresan a la colonia, beneficiandose de sus recursos. Eventualmente
abandonan la colonia en busca de un sitio para hibernar y formar una colonia el siguiente
afio, mientras que la reina fundadora y las obreras mueren. En sitios donde no hay una
marcada estacionalidad, cerca de los tropicos, el ciclo de vida se puede alterar y puede
haber mas de una generaciéon de reinas dentro de una temporada de forrajeo e incluso
las colonias llegan a ser perennes donde existen las mejores condiciones de forrajeo
(Goulson 2009).

Cuando se analizan la direccionalidad de los cambios evolutivos de un grupo de
organismos es necesario considerar que, en mayor o menor medida, los taxones
comparten un origen evolutivo comun. Por esto, parte de sus caracteristicas fenotipicas
se pueden explicar por su adaptaciéon a las condiciones ambientales en las que habitan.
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Sin embargo, parte de estas caracteristicas pueden ser resultadas de compartir un
ancestro comun y estar asociadas a la filogenia del grupo. El método comparativo nos
permite controlar los elementos historicos asociados a un linaje y analizar los factores
ambientales que han moldeado su diversificacion. (Garland et al. 1999). EI Método
comparativo de contrastes independientes tiene como supuesto establecer una hipotesis
de relacion filogenética y un cambio evolutivo gradual de caracter normal, con media cero
y varianza proporcional a la longitud de las ramas. Se basa en que los contrastes ramas
adyacentes de la misma longitud y son independientes entre si y realizando sucesivos
contrastes es posible compara un gran grupo de taxones que divergieron en distintos

momentos (Felsenstein 1985).
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Objetivos

Determinar si las especies del género Bombus tienen una clina en su tamafno corporal
asociada a la latitud, temperatura y precipitacion

Analizar si los la latitud, latitud temperatura y precipitacion afectan diferencialmente a las

distintas castas.

Hipotesis

Debido a que se ha documentado que los abejorros alcanzan mayores tamarnos en altas
temperaturas y cuando tienen una gran disponibilidad de alimento a otros abejorros, se
esperaria:

i) Encontrar una relacion negativa entre el tamafo corporal y la latitud (Regla Inversa de
Bergmann) en especies del género Bombus.

ii) encontrar una relacién positiva entre el tamafio corporal y temperatura y precipitacion
(la precipitacion esta estrechamente relacionada con la disponibilidad de alimento)
Debido a que las reinas y los machos tienen una mayor demanda energética para su
desarrollo se esperaria:

i) La relacion tamafo corporal-longitud y tamafio corporal-factores climaticos fuera mas

estrecha en los organismos reproductivos que en la casta de obreras.
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Métodos

Obtencion de parametros climaticos y morfologicos de las especies de
Bombus
Empleando el médulo de Google Earth (http://www.google.com/earth/) se obtuvieron las
coordenadas geograficas de los puntos de colecta de ejemplares de Bombus
procedentes de las colecciones biolégicas de los Museos de entomologia de la
Universidad de California en Riverside y Berkeley, del Museo de Historia Natural de Los
Angeles (NHM-LA), de La Academia de Ciencias de California (CAS) y la coleccién del
Museo Nacional de Historia Natural de Paris. Esta informacion, asociada a las
coordenadas de puntos de colecta de datos ya publicados (Inoue y Yokohama 2006,
Cueva del Castillo y Fairbairn 2012), se emple6 para obtener las condiciones climaticas
de las zonas donde fueron capturados los organismos la base de datos Worldclim

(http://www.worldclim.org/current, véase, Hijmans 2005). Se obtuvieron: temperatura

media anual, temperatura media del trimestre mas calido, temperatura media del
trimestre mas humedo, temperatura maxima del mes mas calido, precipitacion anual,
precipitacion del trimestre mas humedo, precipitacion del trimestre mas seco,
precipitacion del trimestre mas calido promedio de los ultimos 50 afios. Se emplearon
estos parametros climaticos porque estan asociados a la fase de crecimiento de los
organismos (primavera-verano). Una vez estimados los parametros climaticos asociados
a cada organismo, se estimoé el promedio de los parametros climaticos para cada especie
de Bombus. Asimismo, se estimoé el tamafio promedio del ancho del térax y la cabeza de
las hembras reproductivas (reinas y hembras de las especies solitarias es decir
parasiticas.), las obreras y los machos. La medicion se realizé con micrémetros de
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precision en la distancia intertegular (térax) y la maxima distancia entre los ojos (cabeza),
los detalles asociados a la medicidn de los especimenes, asi como parte de los datos
empleados en este estudio se encuentran en Cueva del Castillo y Fairbairn (2012). Se
calculd el logaritmo natural tanto de los datos de los parametros climaticos como de los
morfolégicos para mejorar su ajuste a un modelo lineal. Posteriormente, las variables
morfologicas de reinas, machos y obreras fueron resumidas empleando un analisis de
componentes principales. Se utilizdé el Componente Principal 1 (CP1) como un indice del

tamano general de los organismos (véanse Resultados).

Construccién de la filogenia de Bombus
Para 87 especies de abejorros se construyeron dos filogenias considerando como punto
de partida la topologia de una filogenia molecular construida a partir de 251 especies por
Cameron et al. (2007). Las relaciones entre las especies se establecieron empleando el
software Mesquite version 1.07 (Fig. 1) (véase Maddison y Maddison 2004). Una de estas
filogenias consider6 especies sociales y solitarias, mientras que otra se construy6
considerando unicamente especies sociales.

Analisis comparativos
En base a las filogenias previamente construidas y considerando la informacién
morfologica (tamafo corporal) y los factores climaticos (los ocho parametros climaticos
obtenidos de Worldclim) se empled el programa COMPARE 4.6b se realizaron analisis
de contrastes independientes (Martins 2004) para establecer la relacidon entre los
parametros latitudinales y climaticos con el CP1 (i. e., tamafo corporal de las especies
de abejorros). Los contrastes independientes se utilizaron con la finalidad de remover el

efecto de los factores histéricos en el tamafio de las especies del efecto que ejercen las
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condiciones ecoldgicas en las que habitan. En los casos en que para un mismo parametro
ambiental la relacién fue significativa para mas de una casta de hembras y/o de la casta
de machos, se determiné si las pendientes diferian significativamente entre si mediante
una prueba de t para comparar pendientes (Zar 2009). Esto con el fin de establecer si las
presiones selectivas asociadas a las condiciones geograficas o climaticas han tenido un

efecto diferencial en sobre los tamafios corporales de las distintas castas de abejorros.
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Resultados

Tamano corporal-Latitud
Los analisis muestran que todas las castas incluidas hembras reproductivas (HR; reinas
y hembras de especies parasitas) tuvieron una relacion inversa significativa de tamafio
corporal con respecto a la latitud. (Fig. 2)

Tamano corporal-Temperatura
El tamafo corporal de machos se relacion6 positivamente con todos los parametros de
temperatura (Figs. 3 A, C y G) excepto con la temperatura del mes mas calido (p =0.1373)
Las reinas y HR se relacionaron positivamente con la temperatura media anual (Fig. 3 B
y D) y las HR y obreras tuvieron una relacion positiva y significativa entre tamano corporal
y temperatura media del trimestre mas humedo (Figs. 3 E y F), mientras que el resto de

los parametros de temperatura no resultaron significativos.

Tamano corporal-Precipitacion
Todos los parametros de precipitacion, con la excepcion de precipitacion del trimestre
mas seco, se relacionaron positivamente con el tamafio de los machos (Figs. 4 A, Cy F).
Por otro lado, el tamano corporal de las HR y de las obreras sélo mostré una relaciéon
positiva y significativa con la precipitacion del trimestre mas humedo (Figs. 4 B, D y E).
No se encontraron diferencias entre las pendientes de los contrastes independientes y
los parametros climaticos que resultaron significativos. En la Tabla 1 se encuentra un

resumen de todos los resultados.
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Tabla 1. Resultados de los contrastes independientes entre el tamafo corporal de las especies de abejorros, la latitud y las variables climaticas. Se indican los
grados de libertad (g.l.), valor de la pendiente (B), valor de f (t de Student) y significancia (p) del analisis comparativo entre tamafio corporal (CP1) y las variables

evaluadas. En negritas se muestran las relaciones que resultaron significativas.

Temp. media del trimestre Temp. media del Temp. méxima del mes

Latitud Temp. media anual mas célido trimestre mas humedo mas calido
Casta gl B t p B t p B t p B t p B t p
Machos 85 -0.03 3 0.004 0.07 3.5 0.0007 0.04 2 0.048 0.04 4 0.0001 0.03 1.5 0.137
Obreras 72 -0.02 2 0.049 0.02 1 0320 0.001 0.001 1.0 0.02 2 0.049 0.001 0.001 1.0
Reinas 73 -0.02 2 0.049 0.06 3 0.004 0.02 0.66 0.5 0.03 15 0.138 0.001 0.001 1.0
Reproductivas 85  -0.02 2 0.049 0.06 3 0.003 0.02 1 0.3201 0.02 2 0.049 0.001 0.001 1.0

Precipitacion anual

Precipitacion del trimestre

mas humedo

Precipitacion del

trimestre mas seco

Precipitacion del

trimestre mas calido

p ! p p t p p t p p t p
1.05 269 0.009 117 272 0.008 027 122 0226 0.58 2.52 0.014
051 137 0.175 1.08 2.63 0.01 022 0.84 0.404 0.44 1.69 0.095
066 1.5 0138 1 2.08 0.041 0.40 1.48 0.143 035 134 0.184
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Reproductivas 85  0.68 1.51 0.135 098 2.22 0.039 040 1.6 0.113 036 1.5 0.1373
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Discusion

De acuerdo con las hipoétesis, los resultados muestran que los abejorros se apegan
a la regla inversa de Bergmann (Figura 2, Tabla 1). La capacidad de
termorregulacion de los organismos ectotermos esta dada por la conductividad
térmica del cuerpo, la cual depende del tamafo corporal: a mayor tamafo, menor
conductividad relativa y el aislamiento adicional que pueda tener el organismo para
reducir su conductividad (Goulson 2009). Esto podria sugerir que las especies de
abejorros mas grandes se encontrarian en climas frios. Sin embargo, la
termorregulacion de los abejorros tiene un desempefio significativamente mejor al
esperado para su volumen corporal (Bishop y Armbruster 1999) y son eficientes
tanto en climas calidos como frios, por lo que otros factores como la disponibilidad
de alimento son lo que pueden limitar un menor o mayor tamafo corporal.

El tamafo corporal de los insectos puede estar restringido por la
estacionalidad, la temperatura y la cantidad de alimento que consumen durante su
desarrollo (Nylin y Gotthard 1998). En latitudes altas, los fotoperiodos cortos y la
marcada estacionalidad reducen el periodo de crecimiento y el tamafio que podrian
alcanzar los organismos, mientras que en bajas latitudes la estacion de crecimiento
es comparativamente larga y con una mayor cantidad de recursos disponibles
(Atkinson 1994).

El tamafio de los abejorros se relaciond positivamente con la temperatura y
precipitacion congruente con la segunda hipétesis. Sin embargo, las relaciones
significativas entre todas las castas y todos los parametros climaticos evaluados no
resultaron significativas en todos los casos (Tabla 1), lo que podria sugerir que las
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castas estan sometidas a diferentes niveles de seleccién natural respecto a los
parametros climaticos para otras. En las castas que se relacionaron
significativamente para el mismo parametro, no se puede hablar de diferentes
niveles de seleccion natural, ya que no hubo diferencias significativas entre estas
pendientes.

La temperatura media anual (Figura 3 A, By D; Tabla 1) mostr6 una relacion
positiva con el tamano de machos, reinas y HR; mientras que la temperatura media
del trimestre mas humedo se relaciond significativamente con el tamafio de machos,
obreras y HR (Figura 3 C, E y F) lo que sugiere que el tamafio corporal de los
abejorros aumenta con la temperatura, contrario a lo que se ha observado en
algunos organismos ectotermos, como mariposas o0 escarabajos, donde un
aumento en la temperatura y por ende en la tasa de desarrollo trae consigo una
reduccion en el tamafo corporal del adulto (Arendt 1997). Esta reaccion positiva
tamano-temperatura en abejorros podria estar relacionada con una menor cantidad
de recursos invertida en la termorregulacion de la colonia ya que las obreras utilizan
energia para mantener en un clima constante la colonia (Gardner et al. 2007). Otra
explicacion podria tener que ver con un menor uso de energia para mantener la
temperatura adecuada en los musculos que permiten a los abejorros batir las alas,
aunque se ha demostrado que la eficiencia del forrajeo no es afectada por la
temperatura (Peat y Goulson 2005). Quiza sea posible que los abejorros que
forrajean en sitios con mayores temperaturas consuman menos energia que los que
forrajean en menores temperaturas, debido a que no necesitan utilizar energia para
mantener su temperatura corporal por arriba de la temperatura ambiental (Skandalis
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y Darveau 2012). Los recursos ahorrados debido a las condiciones mas calidas,
podrian ser destinados a las larvas por lo que seria factible que éstas alcanzaran
mayores tamanos al llegar a ser adultos

No obstante, el tamafio de las obreras no mostr6é una relacion significativa
con la temperatura media anual, mientras que en las reinas no tuvieron una relacion
significativa con el trimestre mas humedo (Tabla 1). En las obreras se puede esperar
una mayor variacion en el tamafo corporal debido a que, a diferencia de los otros
miembros de la colonia, sus primeras generaciones tienden a ser mas pequefas
que las que son producidas posteriormente (Goulson 2009) En las etapas
tempranas de la colonia, el alimento y la termorregulacién son provistos unicamente
por la reina y posteriormente por las primeras obreras, por lo que la alimentacién de
las crias en estas etapas y tal vez la termorregulacion pueden ser deficientes
(Goulson 2009). Que las reinas no se hayan relacionado con el trimestre mas
humedo puede deberse a que esté periodo hay abundancia de recursos para todas
las castas de abejorros, ya que la humedad se puede relacionar con la disponibilidad
(Yom -Tov y Geffen 2006; Branson 2008) y eficiencia de forrajeo (Peat y Goulson
2005). Sin embargo, en el caso de las reinas esto no se refleja quiza porque cuando
no hay disponibilidad de recursos aun asi la colonia canaliza una mayor cantidad de
recursos en ellas, lo que probablemente significa que reciben una cantidad similar
de recursos a un en periodos de abundancia como de escasez, si no hay recursos
suficiente, simplemente todas las hembras se desarrollaran como obreras
(Beekman y van Stratum 1998, Pereboom 2001). Una explicacibn mas sencilla
podria ser resultado de un tamafo de muestra pequefo, ya que cuando se
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considera la totalidad de hembras reproductivas (reinas + HR) esté parametro
resulta significativo (ver Tabla 1).

En lo que atafie a la precipitacidon, podemos observar que, durante el
trimestre mas humedo, el tamano corporal de todas las castas se relaciono
positivamente con la precipitacion (Figura. 4 B-E, Tabla 1). Las especies que se
encuentran en ambientes con precipitaciones altas (durante la temporada de lluvias)
producen los organismos mas grandes. La precipitacion se puede relacionar con la
disponibilidad de alimento, ya que periodos con mayor precipitacion pueden estar
relacionados con una mayor cantidad de flores y una mayor cantidad de néctar por
flor (Yom-Tov y Geffen 2006; Branson 2008.), por lo que representa un lapso de
abundancia de recursos durante el periodo de desarrollo de las larvas de los
abejorros, que, al tener una mayor cantidad de recursos, alcanzan tallas mas
grandes (Nylin y Gotthard 1998, Chown y Gaston 2009). Bajo esta misma
argumentacion, las temperaturas y precipitaciones asociadas a los periodos del afio
mas secos no mostraron una relacion con el tamano corporal de los Bombus, lo cual
estaria acorde con el ciclo de vida anual de la mayoria de las especies del género.
Quizas la ventana temporal en el que se alcanza la maxima temperatura no coincide
con el periodo de desarrollo de la mayoria de los individuos, o el periodo muy breve,
para que este parametro impacte de forma significativa el tamafio corporal de los
abejorros adultos.

El hecho que los machos muestren una mayor cantidad de correlaciones
significativas con la mayoria de los parametros estudiados (véase Tabla 1) sugiere
que su tamafo corporal es mas sensible a los cambios ambientales, parcialmente
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acorde con la tercer hipdtesis, ya que esto no se cumplié en general para las reinas.
Lo anterior puede deberse a la canalizacion de recursos en las colonias. Las reinas
son mas costosas durante su desarrollo y su estancia en la colonia, mientras que
los machos son mas economicos (Beekman y van Stratum 1998). Existen
evidencias que sugieren que no habra diferencias entre el tamafo de reinas criadas
en condiciones de baja o alta cantidad de recursos debido a que las larvas de las
hembra que son producidas donde no existen condiciones para que puedan ser
criadas como reinas solo se desarrollaran en obreras (Crozier y Pomilo 1993,
Pereboom 2001). Si existe el minimo de recursos para producir reinas, éstas seran
criadas en menor cantidad pero suministrando una cantidad de recursos igual por
individuo que el que reciben las reinas criadas en condiciones con muchos recursos
(Beekman y van Stratum 1998). Las larvas de hembras de colonias en las que no
existen condiciones para que puedan ser criadas como reinas solo se desarrollaran
como obreras (Crozier y Pomilo 1993, Pereboom 2001).Una explicacién para esto
podria ser un mayor tamafo en las reinas es mas importante que el tamafo que
alcancen los machos para la adecuacion de la colonia. Se ha observado que
algunas colonias en el campo no producen reinas hasta que alcanzan un numero
minimo de obreras (Muller y Schmid-Hempel, 1999 citado por Beekman y van
Stratum 1998). En contraste, los machos se produciran siempre, incluso en mayor
proporcion en condiciones de escasez de recursos ya que en caso de que las larvas
de machos sean abandonadas, representarian una menor perdida para la colonia

ya que en ellos se invierten menos recursos (Crozier y Pomilo 1993).
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Aunado a las condiciones en las que se desarrollan los machos, en la adultez
pueden pasar por ciertos eventos selectivos que favorezcan tamafos grandes en
regiones del trépico y tamanos mas reducidos en regiones frias. Como en la mayoria
de las especies, las reinas solo se aparean son un solo macho (Goulson 2009) y
hay un marcada mayor proporciéon de machos que de hembras (Bourke 1997). Es
posible correlacionar la eficiencia biologica de los machos con el tiempo que
sobreviven fuera de la colonia una vez que alcanzan la adultez. Una mayor
supervivencia fuera de la colonia puede estar correlacionada con un tamafo
corporal grande y se ha sugerido que el tamafio corporal puede influenciar la
eficiencia del forrajeo (Pyke 1978, Peat et al. 2005) o puede ser importante en el
almacenamiento de agua (Winterhalter y Mousseau 2008), mientras que
organismos pequefios pueden sobrevivir y tener mas oportunidades de reproducirse
en condiciones de limitacién porque necesitan menos alimento para mantenerse

(Nylin y Gotthard 1998, Couvillon y Dornhaus 2010).
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Conclusiones

El tamafio corporal del género Bombus tiene una distribucion acorde a la regla
inversa de Bergmann (Tamafo del cuerpo inversamente relacionado con la latitud).
La temperatura y la precipitacion mostraron una relacién positiva con el tamafo
corporal. Estos patrones podrian estar determinados por una mayor cantidad de
recursos asociada a sitios con mayor precipitaciéon. Asimismo, las condiciones de
sitios céalidos podrian favorecer la asignacion de recursos a las larvas de abejorros,
aunado a una tasa de desarrollo mas alta y mas tiempo para desarrollarse en sitios
estacionales con estacionalidad menos marcada. El hecho de que algunas castas
muestren relaciones significativas con parametros ambientales mientras que otras
castas no, sugiere que la existencia de presiones selectivas que han actuado
diferencialmente entre ellas. Los machos fueron mas sensibles a las variables
ambientales, probablemente debido a que éstos representan una menor inversion;
es decir, se producen mas machos en sitios con escasez de recursos respecto a
reinas y, dado que el tamafo de las hembras suele ser mas importante para la
adecuacion de los abejorros, a éstas se les asigna mas recursos aun en sitios con
limitacion de alimento. Otra causa puede ser que los tamafos grandes de abejorros
sean mas aptos para sobrevivir y aparearse en los tropicos mientras que los
organismos mas pequefos sean mas aptos en latitudes mayores, con menos
recursos, ya que requieren menos energia para sobrevivir comparados con los

organismos grandes.
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