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SUMMARY

Some considerations on the origin and evolution of insect societies

In Dictyoptera (Cryptocercidae) and Hymenoptera (Aculeata), we find anatomical
and ethological characters preadapted for the exploitation of abundants resources with
great carrying capacities : wood, nectar-polen and insects as prey for the larvae. The poly-
gynic communal grouping by competitive — predatory pressions, favours the apparition of
cohesive and cooperative characters which give more viscosity to the population in dismi-
nishing the cost paid to predators and construction of the nest. This grouping favours
endogamy and development of genetic-like selection which fixes more and more coope-
rative characters in related polygynous groups. The existence in halictine bees of solitary
and social species, show also the important question that, moreover the influence of
phylogenetic pressions represented by preadapted characters, we must have in mind compe-
tition between the social populations and also the existence of surrounding pressions
(carrying capacities of the trophic levels exploited and competitors-predators), in order to
understand the origin and evolution of insect sociality.

El fendémeno social representa un nivel integrador més en la evolucion
animal, presentando interrelaciones individuales que obligan a tener en cuenta
aspectos particulares y acumulativos en cuanto a los factores etoldgicos,
genéticos y ecologicos que han participado en su origen y evolucion.
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Preadaptacion

En los insectos encontramos dos grupos que poseen caracteres anatd-
micos y etolbgicos especiales, cuya explotacion ha permitido, junto con otros
factores, la diferenciacion de la sociabilidad. Son los Dictyoptera a través de
los Cryptocercidae y los Hymenoptera a través de los Aculeata. Ambos grupos
poseen piezas bucales de tipo masticador aptas para el manejo de material de
nidificacién y alimenticio, estando preadaptados para la explotacion de
recursos abundantes y extendidos : la madera y el néctar-insectos como presas
para sus larvas. Ademds los primeros son xiléfagos, gregarios y lucifugos,
mientras que los segundos son floricolas y depredadores, con el ovipositor
transformado en aguijén como aparato de captura de presas para alimentar a
su descendencia.

Wilson (1976), ve la preadaptacién como una fuerza, en la historia de la
especie, creadora de efectos multiplicadores. La preadaptacion morfologica y
conductal supone una presion filogenética, resultado de la historia de la
especie, que orienta el sentido de la evolucion como respuesta adaptativa a
unas presiones ambientales. La explotacion de recursos abundantes y estables,
como la madera y el néctar-polen e insectos como presas, ha facilitado la
estrategia demografica de la K, apareciendo sociedades que tienen gran poder
de accidbn ambiental a través de formas estériles y con pocos individuos
reproductores, con ciclos largos de reproduccion que tienden hacia una sola
pareja en los Isoptera o a la monoginia en los Hymenoptera. Segun Michener
(1964), hay relacién inversa entre el tamafio del nido y la productividad media
de las obreras (nGmero de crias por obrera en un momento dado). En un nido
monoginico, la productividad es mayor y ello produce una presion hacia la
monoginia en condiciones estables ambientales. Junto con la monoginia evo-
luciona la conducta magnicida de la reina y obreras.

Los Vespidae sociales v los Formicidae, van a explotar originariamente
los insectos como presas, mientras que los Apidae explotan el polen como
fuente proteica. Los Isoptera han desarrollado la sociabilidad una vez, mientras
que los Hymenoptera la han desarrollado independientemente como minimo
11 veces : dos en los Vespidae, uno en los Formicidae y ocho en los Apidae
(Wilson, 1973).

Origen de la sociabilidad

En cuanto al origen de la sociabilidad, han de haber influido sobre los
caracteres preadaptados, fenémenos de competicidén-depredacién y la facil
accesibilidad de alimento. Las agrupaciones originarias han de ser de tipo
poliginico comunitario, de acuerdo con Lin y Michener (1972), de individuos
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no necesariamente emparentados estrechamente (Michener y Lange, 1958),
cooperando en la construccién y defensa del nido, pero cuidando a su proge-
nie por separado. La agrupacién poliginica comunitaria (o de varias parejas
en los termes), favorece la aparicién de genes cohesivos y cooperativos que
proporcionan, en términos de Hamilton (1964), mas viscosidad a la poblacién,
al disminuir, de acuerdo con Lin y Michener (1972), el coste pagado a los
depredadores y el de la construccién del nido. Esta agrupacién favorece la
endogamia y el desarollo de la seleccién de semejantes genetlcos que cada vez
fija mas los caracteres cooperativos en agrupaciones poliginicas emparentadas
que alimentan las larvas en comdn.

En la seleccion de semejantes genéticos intervienen dos procesos : uno
que tiende a unir los individuos por sus propiedades cohesivas y cooperativas,
originando una seleccién de proximidad con otros indivuos del mismo grupo,
mientras que el otro proceso une a los individuos por el sexo, originando
una seleccion sexual. El primer proceso es el iniciador de las agrupaciones
comunitarias favorecidas por las presiones de competicidn-depredacion,
encargandose el segundo de conferir mayor viscosidad a la poblacidén fijando
los caracteres cohesivos y cooperativos. Los genes cooperativos producen el
desarrollo del altruismo. Se produce tambien un sistema de dominacion,
origen de las castas, que produce la division del trabajo y el solapamiento con
la descendencia adulta, originandose agrupaciones familiares poliginicas que
constituyen la sociedad.

Estamos de acuerdo con West-Eberhard (1978) en que el origen de la
sociedad de avispas es de tipo familiar poliginico, aunque pasando por las
etapas previas antes expuestas. Los grupos poliginicos son comunes en abejas
(Lin y Michener, 1972) y avispas (West-Eberhard, 1978). La vida subsocial o
matrifilial (Wheeler, 1928) no parece ser el origen de la sociedad y de acuerdo
con Lin y Michener (1972), hay relativamente pocos Himendpteros sub-
sociales. Es la interaccidbn madre-progenie la que ha desarrollado la socia-
bilidad, y este control materno (Alexander, 1974), creemos ha de ser posterior
al control interginico de castas que después se extiende a la descendencia al
solaparse con ella, con dominacién matrifilial. La seleccion familiar supone
una capacidad de seleccidn de semejantes genéticos, fijadora de los caracteres
cooperativos. La confirmacion de esta seleccion puede verse en el grupo de las
seis semiespecies de Drosophila paulistorum, que se solapan mds o menos.
Segin Lewontin (1974), las semiespecies no se diferencian morfologicamente,
aunque ha habido diferenciacidn citoldgica y aislamiento reproductor, rehu-
sando, en condiciones de laboratorio, las hembras de una semiespecie a los
machos de la otra, aunque no tenga possibilidad de eleccidén. Es un caso de
seleccidon sexual.
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Las observaciones de Hay (1972) indican la capacidad de reconoci-
miento de individuos de Drosophila de los de otras cepas. Segun Starr (1979),
Kukuk et al. (1977), han proporcionado la evidencia indirecta de reconoci-
miento de parentesco por medio de olores en abejas Halictidae. En la seleccién
de semejantes genéticos han de jugar también, entre otros, factores de impre-
gnacién quimica. Esta seleccién produce agrupaciones familiares origindndose
dentro de ellas la expansion de los genes altruistas debido a la eficacia propor-
cionada por los caracteres cooperativos en su explotacion ambiental. Esta
expansion de los caracteres sociales intragrupo familiar y de caracter selectivo
individual, sera origen de una seleccion familiar en el sentido de Maynard
Smith (1964). La seleccion familiar supone una seleccidén individual, pues un
individuo con mayor altruismo y por consiguiente con mayor capacidad de
eficacia inclusiva, competird favorablemente con otro con menor altruismo,
adoptando también aquel estrategias etoldgicas especiales. La mayor eficacia
inclusiva del altruista expande més su genoma.

Después se origina la selecciébn de grupo, o interpoblacional, inter-
démica, en el sentido de Wilson (1976), originada por competicion entre
grupos no pertenecientes a la misma familia y poseedores de eficacia inclusiva
diferencial.

Bases genéticas del fenomeno social

En cuanto a su base genética, la aparicion del fendmeno social a partir
de caracteres preadaptados, supone una recombinacion favorecida por las
presiones ambientales y productora de una presion filogenética dirigida en el
sentido de explotar con mas eficacia los recursos del ambiente. Los caracteres
preadaptados suponen la existencia de gran variabilidad genética acumulada
durante la filogenia del grupo en el depdsito genético, creandose una presion
filogenética que limita los cambios posibles en el genoma. De acuerdo con
Ayala (1978), aunque la mutacion sea la causa ultima de la variabilidad
genética, constituye, no obstante, un suceso raro, suponiendo unicamente
una gota de alelos nuevos en el depdsito mucho mdés grande de la variabi-
lidad genética almacenada. Esta variabilidad genética, proporcionara las
nuevas recombinaciones que permitirdn a la especie explotar las nuevas
situaciones ambientales. Segun Lewontin (1974), la evidencia dice que los
estadios iniciales de divergencia filética hacen uso de un repertorio ya exis-
tente de variacidn genética y si, de acuerdo con Lorenz (1965), todas las
extructuras y funciones complejas de los cromdsomas, con la mutacién y la
reproduccién sexual, son un mecanismo creado al servicio de la funcién que
consiste en adquirir y almacenar las informaciones sobre el ambiente, entonces
el gran polimorfismo genético de las especies ha de representar el sedimento
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filogenético de los cambios experimentados en las diversas lineas evolutivas a
lo largo de la historia de la especie, o sea, el polimorfismo es una informacién
almacenada y fuente para nuevas adaptaciones.

Nuevas recombinaciones génicas haran posible la aparicién de caracteres
cooperativos y la evolucién de la sociabilidad, caracteres fijados por la selec-
cién de semejantes genéticos que pueden producir especiacién simpatrida. Hay
una tendencia general de los Himendpteros sociales de intercambiar individuos,
como muestran por ejemplo las observaciones de Michener (1974), con
datos de Sakagami y Hayashida (1968), con un intercambio entre nidos de
Lasioglossum duplex, en que un 19 % de obreras de una poblacién se unib a
otra.

Evolucion de la sociabilidad

En la evolucion de la sociabilidad ha debido jugar un papel importante
la agrupacion familiar poliginica con solapamiento de la progenie adulta, al
aumentar la eficacia inclusiva por incorporacién de la descendencia al sistema
interginico de castas, con dominacién materna. La fuerte endogamia durante
el origen de la sociedad hace posible la expansidn rapida de los genes coopera-
tivos por la selecciéon de semejantes genéticos. Ello corresponde a una fase
inicial de contraccién problacional debido a fenémenos de competicion,
depredacion y facilitacién de la actividad nidificadora, con aparicién de los
caracteres sociales eficaces en la explotacion de los niveles tréficos. A esta fase
de contraccién inicial endogdmica en que se fijan los caracteres sociales,
sigue una fase de dispersién debido a fendmenos de competicién intragrupo
social, que sera fuerte dada la semejanza genética existente. Cuestidn esta que
plantea un aspecto importante en la explicacion del origen de la sociabilidad :
el equilibrio entre la necesaria endogamia para la fijacion de caracteres,
con la dispersion obligatoria que evite la pérdida de variabilidad genética
y adaptacién. La evolucién de la sociabilidad se producird explotando su
depdsito genético los nuevos grupos sociales, separados por su accién compe-
titiva en el sentido de Wynne-Edwards (1962).

CONCLUSIONES

Los Dictyoptera (Cryptocercidae) y los Hymenoptera (Aculeata)
tienen caracteres anatdmicos y etolGgicos que les preadaptan para la vida
social. Por presiones competitivas-depredadoras y facilitacién en la construc-
cién del nido, se forman grupos aislados en unos nichos ecologicos ricos en
energia con gran capacidad de transporte (madera en los Cryptocercidae y



70 A. de HARO

polen-nectar insectos como presas en los Hymenoptera Aculeata) y explotados
de manera diferente. Estas agrupaciones poliginicas comunitarias disminuye el
coste de la construccién del nido y el pagado a los depredadores, producien-
dose recombinaciones génicas que facilitan la cooperacion. Con ello se explota
con mas eficacia el nicho ecologico segun la estrategia demografica de la K,
provocandose una especiacién simpatrida debido a la seleccion de semejantes
genéticos que fija los nuevos caracteres cooperativos y altruistas aparecidos
durante la explotacién del nicho ecoldgico. Asi se origina la sociabilidad.

El periodo de fuerte endogamia necesaria para el desarrollo de la
cohesién social, es seguido por una fase de dispersion debido a competicién
intrafamiliar que permite la expansion de las nuevas sociedades. Entonces se
origina la seleccién interfamilial, intergrupo o interpoblacional, que hara
posible la explotacién de los nuevos caracteres sociales y la evolucién de los
Isoptera e Hymenoptera sociales. La eficacia diferencial de grupos es el gran
motor de la evolucién. La importancia que tienen en la aparicién y evolucion
del fenémeno social los niveles troficos explotados y los factores bioldgicos
competidores, queda reflejada en los termes y hormigas, formas edificas, en
que todos son sociales. Por el contrario, entre las avispas y abejas, formas
aéreas, se encuentran especies solitarias. También la existencia en las abejas
Halictinae de especies solitarias y especies sociales, plantea la interesante cues-
tién de que, ademas de la influencia de las presiones filogenéticas representa-
das por los caracteres preadaptados, se han de tener en cuenta la competicion
entre las mismas poblaciones sociales, asi como las presiones ambientales,
para comprender el origen y evolucidn de la sociabilidad en los insectos.
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