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Resumen

Modelos formales de transferencia de informacion en insectos eusociales: el rol de
la movilidad social y la persistencia informativa como organizadores de una
actividad colectiva

La recoleccion colectiva de néctar en abejas meliferas es un sistema complejo donde se
integran una multitud de experiencias y canales informativos logrando, a partir del
comportamiento de los individuos, un funcionamiento colectivo flexible vy
biologicamente eficaz. Dada su complejidad, se utilizan modelos formales para abordar
como se entrelazan los diferentes componentes y mecanismos del sistema. Hasta el
presente s6lo unos pocos trabajos han intentado abordar la relevancia de las
experiencias previas de los individuos en el funcionamiento de la recoleccion colectiva
de alimento liquido. En particular, a pesar de la evidencia experimental disponible, aun
no se han formalizado modelos que consideren la importancia de las experiencias
olfativas asociadas al alimento entrante en el corto y en el largo término y como éste
afecta el funcionamiento de la recoleccién de néctar y a los mecanismos sociales que
producen la distribucion de esta informacion olfativa a escala colectiva. En este
contexto, se vuelve ademés necesario incluir consideraciones sobre la estructura de la
poblacion de la colmena, la cual estd organizada en grupos de edad, en donde los
individuos se mueven de un grupo a otro en el tiempo (polietismo etario). En este
sentido, se propone en esta Tesis establecer una plataforma conceptual y computacional
para la construccion de modelos pertinentes. El modelo que se presenta en esta tesis
comprende tres submodelos principales: una red neuronal para representar el
aprendizaje asociativo, un modelo de comportamiento segun el grupo de edad y un
modelo de historia de vida para las transiciones entre grupos de edad. Se consideraron
tres grupos de edad: recolectoras, procesadoras y nodrizas. Asimismo, el modelo fue
parametrizado de acuerdo con datos experimentales obtenidos en abejas. Se realizaron
simulaciones con el fin de evaluar la influencia de la estructura social basada en
polietismo etario sobre la persistencia de memorias apetitivas olfativas adquiridas via
intercambio de alimento o trofalaxia a edades tempranas. Ademas, estudiamos como las
experiencias tempranas ayudan a mejorar la persistencia de informacién en grupos de
mayor edad. Dentro de un intervalo biolégicamente plausible, el presente modelo
sugiere que la persistencia de la informacion relacionada con el alimento a una escala
social es sensible a un compromiso entre las tasas sociales de aprendizaje y la tasa de
cambio de grupo. En consonancia, el peso relativo de las experiencias tempranas en la
informacion de persistencia se incrementdo a mayores tasas de cambio de grupo. En
efecto, si bien en ese caso la respuesta olfativa en cada grupo etario se extinguia mas
rapidamente, se mantenia en ese periodo una mayor proporcion de individuos con
respuestas si estaban en las clases procesadoras y recolectoras, lo cual sugiere la
potencialidad de una respuesta social mas eficaz frente a la eventual reaparicion de un
recurso conocido.

Palabras clavemodelo basado en agentes, redes neurales artificiales, historia de vida,
trofalaxia, persistencia informativa, insecto eusocial.




Abstract

Formal models of information transfer in eusocial insects: the role of social
mobility and persistence as organizers of the collective activity

Collective nectar foraging in honeybees is a complex system, where a plethora of
experiences and informative mechanisms are integrated, achieving, on the substrate of
individual behavior, a flexible and biologically effective functioning. Given its
complexity, formal models are required to approach how system elements and
mechanisms work together. Till now, only a few models have tried to study the
relevance of individual experiences in collective foraging. In spite of the available
experimental evidence, it has not yet formalized theoretical models that consider the
importance of olfactory experiences related to the incoming food at the short and long
term. Neither the social mechanisms that allows a wide distribution of this olfactory
information within the hive nor the role of the different age groups on the social
persistence of this information were considered until now. In this way, we first
established a conceptual and computational framework for the construction of models
relevant to approach these issues. In this population, individuals are distributed among
different age groups and the move from younger groups to older ones. In this way, we
need to include some notions about honeybee population structure. The hive is
structured in age groups, where individuals move at a slow pace among different age
groups as they age. The model presented in this Thesis comprises three main
submodels: a neural network to represent associative learning, a behavior model specific
to each age group and a life history model controlling the transitions between groups. In
particular, we included three age groups: foragers (the oldest bees), food processors
(middle age bees) and nurses (young bees devoted to brood care). The model is
parameterized with experimental data. We performed simulation to assess the influence
of the social structure based in age polyethism on the persistence of olfactory memories
acquired via trophallaxis at early life stages. Also, it is studied how early experiences
improve olfactory information persistence in the older age groups. Within a biologically
plausible range, the present model suggests that, at a social scale, food related
information persistence is sensitive to a trade-off between social rates of learning and
task-switch rate. Furthermore, the relative weight of early experiences on information
persistence in older groups increases as task-switch rates increases. Indeed, although
olfactory response disappeared faster in all groups, there was a higher proportion of
individuals in older groups showing response in that period. This suggests a more
effective social response to the eventual reappearance of previously known resources in
that narrower time window.

Keywords agent based model, artificial neural networks, life history model,
trophallaxis, information persistence, eusocial insects.




Capitulo I:
Introduccion

1.1.- La recoleccion de alimento en colonias de insectos
eusociales: La abeja melifera.

Apis mellifera(Fig. 1.1) es una de las especies de abejas con mayor distribucién en el
mundo (Michener 1974), y que ademas exhiben un alto grado de sociabilidad
(eusocialidad). Los mismos presentan division reproductiva del trabajo, cooperacion en
el cuidado de cria y solapamiento de generaciones capaces de contribuir en la labor
social. Dentro de los nidos de estos insectos, se realizan actividades con un alto grado
de coordinaciéon que involucran a un gran namero de individuos. Asi, el éxito en las
tareas realizadas en estas sociedades animales dependerd no sélo de la eficacia
individual sino también de la tarea coordinada de todos los individuos involucrados

(Wilson 1971, Nufiez 1982).

Para lograr esta coordinacion, es imprescindible que haya una precisa
transferencia de informacion entre individuos. En este sentido, las abejas meliferas
cuentan con sofisticados sistemas de comunicacion en donde se evidencia la transmision
simultdnea de sefales acustico-vibratorias y olfativas, como es el caso de la bien
conocida y estudiada Danza de la Abejas (von Frisch 1967, Seeley 1995eiTam
2007, Gruter y Farina 2009a). Ademas, dentro del nido, estos insectos establecen una
enorme cantidad de interacciones interindividuales, como contactos corporales,
antenales y boca a boca (trofalaxia), los cuales les permiten intercambiar informacion
fundamentalmente relacionada con los recursos obtenidos en el exterior (von Frisch

1967, Farina y Gruter 2009).




Una tipica colonia de abejas meliferas esta constituida por 10-40 mil abejas
obreras, todas ellas hembras; de ninguno a varios cientos de machos (zanganos),

dependiendo la época del afio; y una Unica reina, la madre de la colonia (Winston 1987).

WD TET)
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Figura 1.1.a) Abejas obreras, la casta mas numerosa. b) Castas. De izquierda a dbeggha
obrera, reina y zangano.

1.1.1.- La organizacion del trabajo en la colmena

Segun se ha dicho, entre los insectos eusociales es comun encontrar una division del
trabajo entre individuos reproductivos y no reproductivos. La reina (una hembra por
colonia) y los zdnganos (machos) constituyen el grupo reproductivo. La funcion de

€stos es aparearse con reinas virgenes de otras colonias, luego de lo cual mueren.

Luego de que una hembra virgen se haya apareado con uno o varios zanganos
durante un Unico vuelo nupcial, llevara a cabo la puesta de huevos fecundados en las
celdas que se encuentran aproximadamente en el centro geométrico de la colmena.
Ademas, es la reina la responsable del control de la cohesion social de la colonia, que

lleva a cabo mediante feromonas (Winston 1987).

Las hembras no reproductivas, denominadla®ras se distribuyen a su vez
entre las otrasfunciones (Kitcher, 1993; Jablonka, 2002) que contribuyen a la

supervivencia y mantenimiento de la colonia, entre las cuales se incluyen el cuidado de




la cria, la recoleccion de recursos, la defensa del nido, la construccion de la colmena,

entre otros.

Ahora bien, al observar a los individuos en el interior de la colmena, no
notaremos inmediatamente la realizacion de una secuencia de comportamientos que
satisfaga por completo alguna defiascionesnencionadas previamente, sino que éstas
se encuentran atomizadas en comportamientos mas acotados, que denominaremos
tareas (como el almacenamiento de néctar, el sellado de las celdas de cria, la
alimentacion de la cria, etcla realizacién de una funcién (@bor), como el cuidado
de la cria, puede involucrar a varios individuos coordinados. Se hablara mas adelante de

algunos casos de coordinacién de las tareas en esta Introduccion.

Desde comienzos del siglo XX, diferentes trabajos han mostrado que las abejas
llevan a cabo diferentes tareas segun su edad, variando su repertorio de
comportamientos a lo largo de su vida (Rdsch, 1925; Ribbands, 1952). Este patron de
division del trabajo es denominadwolietismo etarioy es el mas comunmente
observado en los insectos eusociales (Wilson, 1971; Oster y Wilson, 1978; Hdlldobler y

Wilson, 1990; Calderone 1998).

Desde el marco tedrico de la Sociobiologia se introduce otra serie de conceptos
interpretativos para la comprension de la division del trabajo en las colonias de insectos
eusociales. En su librohe insect societiefl971), Edward O. Wilson define asta
como "...cualquier conjunto de individuos de un tipo morfolégico o grupo de edad, o
ambos, que lleva a cabo una labor especializada en la cdldare1978, junto con G.
Oster, al estudiar la ontogenia del comportamiento social en relacion con su valor
adaptativo introducen el conceptosistema discreto de castéen inglés originalcaste

discrete systejn donde cadacastalleva a cabo un conjunto de tareas especificas,




diferentes de las llevadas a cabo por las otras. En este caso, los individuos se encuentran
parcialmente especializados y llevan a cabo diferentes tareas que se encuentran
espacialmente proximas, de tal modo que mejoran la eficiencia grupal (Oster y Wilson,
1978).

Con estas ideas y evidencia experimental basada en estudios realizados en
hormigas (Wilson, 1976), Thomas Seeley (1982) realiza una serie de observaciones en
colmenas de abejafApis mellifera encontrando asociaciones estadisticamente
significativas entre grupos de edad, conjuntos de tareas que realizan y su distribucion en
el espacio de la colmena. Es decir, diferentes grupos de edad llevan a cabo cdejuntos
tareas particulares que tienen lugar en las mismas regiones del nido. Tras alguna
controversia (Seeley y Kolmes, 1991), sus resultados han sido refrendados por trabajos
posteriores (Johnson, 2002, 2008; Siegfehl, 2013) y son los que hoy en genera
aceptamos para la descripcién de castas temporales en la colmena. En esta descripcion
se comprenden cuatro castas temporales (estériles). Las tres mas jévenes realizan sus
tareas en el interior del nido. Entre la emergencia del adulto y los tres dias de edad, los
individuos realizan la limpieza de las celdas y el pulido de celdas de cria recientemente
liberadas. A los cuatro dias de edad, se las denomina nifieras o nodrizas, dado que
cuidan y alimentan a la cria. También atienden a la reina, sellan celdas y agicalan
alimentan a compafieras del nido. Este patréon de comportamiento continda por los
siguientes diez dias. En este punto, la obrera deja el centro del nido (donde esta la cria)
para trabajar en la periferia, en la regiéon de almacenamiento de alimento de la colmena.
Una vez alli, funciona como procesadora de alimento, moviéndose desde la entrada de
la colmena hasta las celdas superiores, recibe néctar de las abejas recolectoras que
regresan del exterior, lo convierte en miel y la deposita en las celdas de reserva de

alimento. Ademas, ventila la colmena agitando las alas, colabora con las guardianas en
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la entrada de la colmena y continla acicalando y alimentando a sus compafieras de nido.
Finalmente, a partir de los 20 dias de edad y por el resto de su vida, la obrera se dedica a
la recoleccién, colectando néctar, polen, agua o alguna combinacién de esas sustancias.

(Seeley 1995) (Fig 1.2).

Figura 1.2 Division de tareas en I
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Si nos concentramos en labor que constituye el interés de esta Tesis, la
recoleccion procesamienty almacenamiento de néctar floralos encontraremos que
esta funcion se encuentra a su vez divididawraborescon transferencia de material
de un individuo a otro (Fig. 1.3). Encontramos un grupo ocupado en realizar vuelos al
exterior en busqueda de alimento. Al regresar al nido con el néctar, y cerca dalka entra
lo transfieren a otro grupo de individuos, las procesadoras de néctar, y las primeras
pueden reanudar la recoleccién. Las procesadoras de néctar depositan el néctar en
celdas ubicadas en areas distantes de la entrada de la colmena, donde concentran el
precursor de la miel. Este fendmeno se denom@parto de tareas(task partitioning,
en el queuna unica labor se subdivide entre distintos grupos. Valga la metafora, es

similar a una‘“linea de procesamiento” en una fabrica y constituye otra pauta de
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organizacion del trabajo en la colmena. Como resultado de este reparto de una actividad
Unica entre distintos grupos operativamente ensamblados es posible que un individuo,
recolector o procesador, deba esperar hasta dar con un procesador o recolector,
respectivamente. Esta espera puede reducir la ventaja adaptativa del reparto de tareas.
Resultados de simulaciones computacionales (Anderson y Ratnieks, 1999a) muestran
que el tiempo de espera de recolectoras y procesadoras disminuye drasticamente a
mayores tamafios poblacionales. Méas tarde discutiremos el valor informativo del tiempo
que las recolectoras esperan para descargar el néctar que traen de sus vuelos de

recoleccion.

1.1.1 Mecanismos fisioldgicos, sociales y ambientales

Las primeras publicaciones sobre la divisién del trabajo en abejas meliferas reportan
una amplia variacion en el periodo en que las abejas de una misma colonia, a veces
nacidas en un mismo dia, se dedican a cada conjunto de tareas o incluso en la secuencia
de conjuntos de tareas que llevan adelante (Park, 1925; Résch, 1925; Ribbands, 1952).
Ribbands (1952) concluye sobre la evidencia disponible en ese momento que la edad no
es el factor principal que controla la division del trabajo, sino factores externos ligados a
los requerimientos de la colonia. En este sentido, en un trabajo contemporaneo de estos

experimentos, Lindauer (1953) define la tension:

¢, Cuando una abeja sigue los dictados de la edad y cuando los de la
colonia? Conectado con este problema, nos encontramos con otro:
¢spuede una abeja de cierta edad llevar a cabo un solo tipo de
trabajo [work] o puede llevar a cabo varios tipos de trabajo en
simultaneo? ... los resultados muestran una fluidez fundamental en

la division del trabajo[labour] y respaldan la tesi§...] de que el
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programa de trabajgwork] en cada oportunidad no se encuentra
dictado por el estado anatomico y fisiolégico de las abejas, sino mas

bien por las necesidades de la colmena” (traduccion propia)

En este parrafo, Lindauer introduce los conceptos centrales del debate sobre la
division del trabajo en abejas. Por un lado, establecéumc@nbajo el imperativo de
eficacia bioldgica para la asignacién de individuos a cada tergla gllocation, que
tiene que hacer frente a cambios constantes en el ambiente interno y externo de la
colmena de forma flexible. Por otro, se encuentran las restricciones impuestas por el
estadio del desarrollo de los individuos donde el estado fisiolégico y anatémico es el
correlato mecanistico da edad Méas alla de las conclusiones, obtenidas a la luz de
otros corpusde evidencia, ¢como se canalizarian las demandas de la colmena? ¢Qué
mecanismos median sus efectos en las obreras? ¢Cual es el sustrato sobre el cual se
establece la asociacion de comportamientos que definen la identidad y especificidad de

los grupos de edad y tareas postulados por Seeley (1982)?

Diversas evidencias han mostrado que a cada subcasta subyacen
especializaciones fisiologicas y anatdbmicas que les son caracteristicas (Fig. 1.2). Las
nodrizas presentan una hipertrofia de las glandulas hipofaringeas, vinculada con la
secrecion de sustancias nutritivas con las que se alimenta a las larvas. Mas tarde, al
realizar otras tareas, estas glandulas se encuentran colapsadas. En cambio, durante un
breve periodo tras realizar tareas de nodriza, la abeja puede especializarse ele tarea
construccion y refaccion del nido. Durante este lapso, el individuo presenta un
crecimiento de las glandulas de la cera, que se encuentran entre los segmentos cuarto y
séptimo de la cara ventral del abdomen. Poco después, se reducen estas glandulas

cerigenas y el individuo se dedica a la recepcion, procesamiento, distribucién y
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almacenamiento de néctar. Finalmente las recolectoras presentan una atrofia total de las
glandulas cerigenas y las asociadas al cuidado de la cria (Winston,Arg8%)de sus
salidas al exterior en vuelos recoleccion, se verifican cambios en el sistema nervioso

(Fahrbach y Robinson, 1996).

Los experimentos de remocion de subcastas especificas de la colmena
constituyen ejemplos muy claros de los efectos tanto del entorno como del estado
interno de los individuos. Por ejemplo, la remocion de las recolectoras iaduja
aceleracion de la edad de inicio la recoleccion entre los individuos que llevaban a cabo
tareas en el interior del nido. Del mismo modo, la remocién de la cria y de los adultos
jovenes ocasiona una reversion de las recolectoras (Huang y Robinson, 1996). En todos
los casos, algunos individuos de otros grupos abandonan sus tareas y reemplazan a las
obreras faltantes, pero este cambio de tareas no es inmediato, sino que se verifica en
tiempos fisiolégicos (Calderone, 1998; Johnson, 2005), llevando incluso varidsrdias
este sentido, se ha reportado que la probabilidad de revertir desde tareas de recoleccion
al cuidado de la cria depende del tiempo que el individuo ha estado realizando vuelos

recolectores (Robinsaet al.,1992).

Por otra parte, se ha observado, a pesar de las diferencias en los tiempos
variables de cada tarea, un orden en la secuencia de tareas con la edad: los individuos
realizan primero tareas en el interior de la colonia y mas tarde en el exterior. Stanto e
fendmeno como evidencia fisioldgica (Amdatnal, 2009) sefialan una secuencia en el
desarrollo del individuo que guia la ontogenia de su comportamiento. En particular, se
ha identificado un sistema conformado por al menos dos hormonas que se inhiben
mutuamente, la vitelogenina y la hormona juvenil, que parece tomar parte en el control

de la transicion de tareas en el interior del nido a la recoleccion en el exterior (Amdam y
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Omholt, 2003). La laxitud de la relaciébn entre edad y cambio de tareas y la
reversibilidad de la secuencia vuelve a apuntar a mecanismos adicionales externos. En
este sentido, se han propuesto modelos explicativos donde el estado fisioldgico media la
relacion entre la tarea que realiza el individuo y los estimulos regulatorios provenientes
del entorno social, resultando en modelos independientes de la edad (Amdam y Ombholt,

2003; Johnson, 2010).

En cuanto a los estimulos particulares externos que controlan la division del
trabajo, desde comienzos de la década de 1990 se han desarrollado varios modelos que
proponen diferentes conjuntos de mecanismos externos e internos que regulan la
asignacion de individuos a cada tarea en insectos sociales (para una revision sisteméatica
ver Beshers y Fewell, 2001). Retomaremos el problema de la asignacion de la fuerza de
trabajo a diferentes tareas en la proxima seccion para el caso de la recoleccion colectiva

de néctar en abejas meliferas.

1.2. Larecoleccion de néctar y su coordinacion

Como hemos mencionado en la seccién precedente, las colonias de insectos eusociales
muestran una notable eficacia bioldgica, para lo cual deben mostrarse flexibles en su

respuesta a los cambios en el entorno interno y externo.

Para abordar esta cuestion en el contexto de la colmena debemos centrarnos en
los mecanismos relevantes errdgulacion de la actividad colectiva@n primer lugar,
de las proporciones de individuos activos e inactivagyndo, a qué tareas se “asigna”
a los diferentes individuos (Gordon, 1996). Este sistema de regulacion de la actividad se
articula e integra en las formas particulares de organizaciéon y coordinacion de la

colmena. En lineas generales, las colonias de insectos eusociales constituyen sistemas
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de control descentralizado (Gordon, 2007). Vale dedrgxiste un mando central
jerarquias donde individuos o grupos de individuos integran toda o gran parte de la
informacion que circula en la colonia sobre el estado interno y el ambiente externo, y
después ordenan el trabajo de otros individuos por transferencia de fracciones
especificas de esa informacion. En cambio, los individuos acceden solamente a
informacion local: durante la realizacion de un conjunto especifico de tareas, so6lo una
pequefa parte de la informacion circulante en la colonia puede ser adquirida en ese
momento. La integracion de esta informacién tendra lugar en un nivel de organizacion
por encima de los individuos, a escala colonial, donde se balancean las diferentes
demandas de la colmena, sea por alimento proteico, hidratos de carbono, agua o
material para construccion, alimentacion de las crias y otros. En este sentido, dada la
relacion no lineal de los fendmenos globales con sus componentes se define a la
colmena y a sus diferentes funciones cosisiemas complejosEl estudio de los
fendmenos globales requiere, por un lado, la determinaciéon experimental (o la
postulacion tedrica) de la informacion transferida entre individuos potencialmente
relevante en la coordinacion de sus tareas y por el otro, marcos conceptuales y
herramientas de andlisis que nos permitan explicar como esta informacion se integra en

una respuesta global ordenada y biolégicamente eficaz.

En los siguientes apartados se introduce primero algunos conceptos vinculados
con diferentes tipos de informacion y la relevancia del uso de modelos formales en el
estudio de estos sistemas complejos. A continuacién se presentara un ejemplo ya clasico
de estudio experimental y tedrico sobre la recoleccion de néctar en abejas meliferas,
para mas tarde desplegar evidencia reciente que complejiza la propuesta original de

regulacion de la actividad recolectora.
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Formas de la informacion social

La informacién trasmitida puede ser de dos clases: puede tratarse de sefiales o bien de
informacion social incidental. Ureefiales una accidn o caracter que ha sido mollead

por seleccion natural por su contenido informativo (Lloyd, 1983; Seeley, 1995;
Bradbury y Vehrencamp, 1998; Maynard Smith, 2000). En particular, se define la
comunicacion como el intercambio de informacion por medio de sefiales (Bradbury y

Vehrencamp, 1998; Jablonka, 2002).

Por otro lado, la informacion social incidental abarca a las claves informativas
transferidas colateralmente por acciones o caracteres de los animalet éDal005).
Una clasificacion aun mas fina distingue por un lado la informacion pulplidaic
information), de caracter analégico, continuo, que provee informacion sobre la calidad
de una caracteristica y las claves sociales, de caracter digital o discontinuo, que indican

presencia o ausencia de algun rasgo de interés.

En el estudio de la coordinacién de individuos y grupos de individuos en
insectos eusociales, se ha trabajado extensivamente en las sefiales como organizadores
de la actividad de la coloni&n abejas meliferas en particular se han identificado al
menos diecisiete sefales (Seeley, 1998). Quizas la mas conocida de todas es la danza de
contoneo \faggle dance Fig. 1.3), sobre la cual sintetizaremos algunos aspectos

relevantes a continuacion.

17



SOL

\{:‘ \ 7’ o I
X \ T ~
o ] N
LN i B
\ e - \ e A | \
X { ! \‘
\ l H \
\ ‘\‘ /l
\J \ G 7
\\ l ‘\ /I
N ~
N '
COLMENA ‘\_l >4
L

GRAVEDAD

Copvright MS State

Figural.3: Danza de abejasvaggle dance)Danza de contoneo. Se muestra la orientacion de
una danza de contoneo en un panal vertical, relativa a la direccion de la fueriteedéoal
(flores). Las flores se encuentran a 30° a la izquierda del sol, la danza es a 308 ee$pect
vertical (gravedad).

Las senales: la danza de reclutamiento

Este comportamiento es desplegado por recolectoras al regresar de una fuente de
alimento muy productiva. La danza es regulable por la experiencia de las recolectoras:
la probabilidad de desplegarla tras un vuelo recolector aumentara con la calidad del
alimento encontrada, calidad entendida en términos de concentracién de nutrientes
(especialmente azlUcares como la sacarosa), pero también de volumen o de tasa de
produccidn/extraccion. Si la abeja danza, la intensidad, el nUmero de veces que repite el
ciclo completo y la velocidad a la que lo hara se incrementardn también con una mayor
abundancia en la fuente de alimento. Mayor intensidad de este despliegue atraera un
mayor numero de individuos, mayor numero de ciclos permitird que mas recolectoras
puedan acceder a la informacion vectorial contenida en el contoneo por mas tiempo;
primero levantando el nivel de actividad de sus comparfieras y luego mejorando la
probabilidad de reclutar individuos a la fuente de alimento particular que sefiala. Como
puede verse, la danza es un comportamiento modulable por la experiencia de los

individuos y esta modulacion permite amplificar diferencialmente tanto el alcance social
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de la informaciéon relativa a la fuente de alimento como el nidmero de individuos

afectados a ese parche (von Frisch 1967; Dyer 2002).

El uso de modelos formales

Dado que la recoleccién de néctar, como tantos otros fendmenos en sociedades de
insectos, se encuentra bajo un control descentralizado, la integracion del funcionamiento
de las diferentes partes en la totalidad organizada no es en absoluto lineal o aditivo:
nuevas propiedades emergen en el nivel superior a partir de los que ocurre a nivel
individual. Vale decir, no nos alcanza con estudiar el comportamiento de cada individuo
para explicar el fendbmeno global, sino que debemos incluir su patrén de interacciones e
intercambio informativo. Dada la naturaleza no lineal de la integracién de esta trama de
comportamientos e interacciones, el resultado global puede alterarse radicalmente segun
coémo se encuentren especificados el sistema o0 sus parametros. Es por esto, entre otras
razones, que se emplean modelos formales, sean matematicos o computacionales, para
estudiar posibles escenarios globales producto de la intervencion de diferentes
conjuntos de mecanismos. Los modelos pueden generar predicciones sobre el
comportamiento del sistema que pueden ser puestas a prueba en nuevos experimentos,

arrojando asi nueva luz sobre su funcionamiento.

Se han utilizado extensivamente modelos formales en el estudio de diferentes
aspectos de la organizacion y funcionamiento de los insectos eusociales (Sumpter y
Pratt, 2003; Sumpter, 2010). Frecuentemente el énfasis esta puesto en la comunicacion
y en las sefiales como organizadores de la actividad de la colonia. En este sentido, las
sefales resultan ideales, dado que generan respuestas innatas, aparentemente

independientes de la experiencia. Por otro lado, esos sistemas de comunicacion se
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encuentran frecuentemente caracterizados en forma profusa, tal como ocurre con la
danza de contoneo o de reclutamiento en las abejas meliferas (von Frisch, 1967; Dyer,
2002), o las feromonas de camino en muchas especies de hormigas (Holldobler y
Wilson, 1990). En el caso de la danza de reclutamiento, encontramos primero un
mecanismo de retroalimentacion positiva, con reclutamiento de nuevos individuos a la
fuente de alimento, que a su vez danzaran reclutando nuevas recolectoras. En segundo
lugar, el nuamero limitado de recolectoras disponibles limita el reclutamiento,
estabilizando la poblaciébn por retroalimentacion negativa. Este patron de
retralimentacion positivo en el corto término y retroalimentacién negativa en el rango
mas amplio es un mecanismo frecuente para la generacion de patrones ordenados en el
espacio y en el tiempo partiendo de un sistema originalmente homogéneo (Meinhardt,
1982; Camazinet al, 2001). Por esta y otras razones, la danza de reclutamiento ha sido
postulada como organizador de la actividad recolectora (Seeley, 1986, 1995;e6eeley

al., 1991).

En esta direccion, a continuacion, se presentara brevemente un contrapunto entre
experimentos y teoria en el trabajo publicado por Seeley y colaboradores (1991) que
integra observaciones sobre la recal@tccolectiva, cuantificaciones de parametros

individuales vinculados con la recolecciéon y un modelo tedrico.

Un experimento cldsico y un primer modelo

El trabajo de Seeley y colaborador€3991) es un muy logrado ejemplo de la
interaccion entre aproximaciones experimentales y teoricas. El punto clave para la
articulacion entre ambos enfoques es la descripcion y analisis del comportamiento

individual que realizan los autores del trabajo. En particular, una de las premisas que
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ordena la interpretacion del comportamiento es la existencia de diferentes estados
discretos donde los individuos llevan a cabo conjuntos limitados de conductas: del
mismo modo en que antes hablamos de grupos etarios que desplegaban diferentes
comportamientos, estos estados se encuentran anidados dentro de un esquema de
actividad postulado para un grupo etario particular, las recolectoras, en este caso.
Asimismo, estos estados se encuentran estructurados, encadenados por transiciones.
Justamente un interés central en la investigacion de la conducta reside en la
identificacién de las variables de la experiencia de los individuos que condicionan u
orientan las transiciones entre estados o la continuidad en uno de ellos. llustraremos
estas ideas con el trabajo que nos ocupa ahora.

Seeley y sus colaboradores escinden el problema de la recoleccion en dos partes,
correspondientes a niveles de organizacion diferentes: por un lagmtréh el
fenémeno colectivo; por el otro, Ipsocesosque identifican con la toma de decisiones
de los individuos. En un experimento disponen dos alimentadores alejados de la
colmena, cuyas productividades varian a lo largo del dia y en fase opuesta: cuando uno
es muy rico en azUcares, el otro es pobre. Al comienzo del dia, los individuos
recolectores se ubican crecientemente en el alimentador mas rico en azucares; tras un
cambio en la productividad de los parches de alimento, donde uno se enriquece y el otro
se empobrece en azucares, también varia poco después la ubicacion de la fuerza
recolectora de la colmena: mas abejas se dirigen al sitio repentinamente enriquecido y
se observa un descenso en la cantidad de abejas que visitan el alimentador empobrecido.
He aqui el fendmeno entonces: la colmena parece “aprovechar” las mejores
oportunidades de recoleccion de rapida y flexible. ¢Qué procesos (individuales)
subyacen a este patron? ¢Puede comparar una abeja ambos sitios? ¢ De qué informacion

dispone para tomar decisiones?
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El andlisis se centra en las recolectoras, para las que describen dos estados
basicos: “empleadas” en una fuente de alimento (employedl y “desempleaddsen la
colmena @nemployeld En principio, dos transiciones controlan la cantidad de
individuos en cada parche de alimento. Primerapahdonode la fuente de alimento,
donde la recolectora efectiia la transicion de “empleada a “desempleada Segundo, la
transicion de desempleada a empleada de individuos en el nido. En este esquema, segun
como tiene lugar esta transicibn hay dos tipos de individuos:sdasits que
espontaneamente salen en vuelo de recoleccion rgdasadas que salen del nido tras
seguir la danza de contoneo en la direccion que ésta apunta (Seeley, 1983). Es este
segundo grupo el que sumara individuos en las fuentes de alimento. Vale decir, el
namero de individuos en cada parche se define por la tensién entre la ®ndenci
individual a abandonar y el reclutamiento de nuevos individuos, lo cual implica dos
nuevos estados vinculados con la comunicacion: el de las recolectoras que vuelven al
nido, danzandoy el de las desempleadsiguiendo danzas

¢, Qué experiencias regulan estas tendencias contrapuestas? Segun infieren los
autores, la evaluacion de las variables asociadas al rendimiento de la fuente de alimento
(distancia, productividad: concentracion de azucar) modulan tanto la probabilidad de
abandonar la actividad recolectora como la probabilidad y la intensidad de la danza de
contoneo: en fuentes de mayor rendimiento, las recolectoras reducen la probabilidad de
abandono y aumentan la de danzar, asi como la intensidad de la danza. Ahora bien, para
una recolectora empleada esta evaluacion tiene lugar en términos absolutos y no
comparativos: es decir, no se valen de informacidén que podrian encontrar en la colmena
sobre otras fuentes de alimento. En este sentido concluyen que la distribucion de los
individuos entre las fuentes de alimento tiene lugar de manera descentralizada y auto-

organizada.
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Dada la complejidad implicada en este caso, el comportamiento del sistema
puede ser extremadamente sensible a los valores de los pardmetros de abandono, danza,
probabilidad de reclutamiento, entre otros, produciendo con los mismos mecanismos
diferentes patrones colectivos cualitativos: en este sentido, el modelo verbal no resulta
explicativa Es por esto que, entre otras razones, formalizan el modelo verbal que hemos
presentado con un conjunto de ecuaciones diferenciales. Para lograrlo estructuran el
comportamiento segun la secuencias de estados ya descripta ébedley991, Fig. 1.

3). Cada ecuacion describe el cambio en el tiempo del nimero de individuos para un
estado. La danza es el mecanismo social privilegiado para el control de la actividad de
la colmena, alrededor del cual se articulan los valores diferentes valores de
probabilidad: abandono del parche floral, probabilidad de reclutamiento. El modelo no
hace referencia a experiencias previas: la poblacibn que se encuentra en un estado
responde de manera homogénea.

El modelo logra reproducir el patron cualitativo observado en los experimentos.
En un trabajo anexo, donde discuten mas ampliamente el modelo, Camazine y Sneyd
concluyen:

“...el patron de recoleccidén colectiva es un proceso autoorganizado y autocatalitico
que resulta de la retroalimentacion positiva en las interacciones de una multitud de
abejas guiadas por reglas simples comportamiento” (Camazine y Sneyd, 1991
traduccion propia)

El cual constituye un resultado en linea con otros trabajos contemporaneos que
estudiaban la posibilidad de mecanismos de autoorganizaciéon en las sociedades de
insectos, cuyo rasgo mas remarcable consistia en la emergencia de “inteligencia
colectivd® de la colonia requiriendo de sus componentes individuales informacion

limitada y local.
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1.2.2. Aspectos individuales y sociales: resultados experimentales y aspectos
tedricos.

El trabajo de Seeley y colaboradores de 1991 es un exponente de un momento histérico
de cruce entre tradiciones provenientes de distintas disciplinas: la Sociobiologia, por un
lado, de donde venia Thomas Seeley, y aproximaciones de diferentes paradigmas
vinculadas con la fisica, que proveian herramientas formales para el estudio de sistemas
dindmicos. En particular, la tradicion proveniente de la entonces aun reciente fisica de
sistemas irreversibles habia encontrado fendmenos de organizacion espontdnea en
diferentes sistemas originalmente homogéneos o desdiferenciados (Nicolis y Prigogine,
1977). Esta emergencia de organizacion tenia lugar a partir de interacciones locales
entre elementos sencillos, sin control central o externo alguno: son los denominados
procesos de auto-organizaci@elf-organizatiolp una nocién que subyace al modelo
descripto en la seccién precedente. A fines de la década de 1980, investigadores en
Bruselas estudiaban la posibilidad de que la auto-organizacion se contara entre los
mecanismos de la organizacién de las colonias de insectos eusociales (Deneubourg
al., 1987), una tendencia que se profundizaria en las siguientes dos décadas (Camazine
et al, 2001; Detrain y Denebourg, 2006). En esta linea, los trabajos de $eeley
colaboradores 1991 y Camazine y Sneyd del mismo afio dejaron una influencia
duradera en el estudio tedrico de la organizacién del trabajo en las colonias de insectos
eusociales. Diferentes trabajos posteriores reconocen su filiacion con estas
publicaciones seminales que se presentan como extensiones de aquel modelo original
(Cox y Myerscough, 2003; Edwards y Myerscough, 2011; Schreickdl, 2012) o

incluso marcos conceptuales para el abordaje de las sociedades de insectos (Sumpter y
Pratt, 2003). Se inscriben en la naciente biusqueda de procesos de auto-organizacion en
sistemas bioldgicos en articulacién con procesos evolutivos, generalmente la adaptacion

por seleccion natural (Camazieeal, 2001).
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Dado su interés y su potencial explicativo, la busqueda y el estudio de estos
procesos de auto-organizacion, frecuentemente en sistemas restringidos y bajo
supuestos de sencillez en el nivel de organizacién basal, han cobrado un lugar de
privilegio en el estudio de las sociedades de insectos. En base a este status privilegiado,
como se ha dicho, se han priorizado a su vez determinados mecanismos en el estudio de
la organizacion de los insectos eusociales, como las sefales informativas, asi como
subpoblaciones restringidas de la colonia, quizas en detrimento de otras lineas de
investigacién. Presentaremos a continuacion algunos resultados experimentales y
desarrollos tedricos que han contribuido a expandir el marco en el que se sitla la
regulacion de la recoleccion de néctar en abejas meliferas, que constituyen la base

conceptual de esta Tesis.

1.2.2.1. Incorporacion de nuevos grupos etarios en distintas areas de la
colonia.

Algunos experimentos de Seeley (1995, p. 142-145) mostraban que la asignacion de
recolectoras a las diferentes fuentes de alimento se encontraba regulada no s6lo por las
experiencias de los individuos recolectores en la fuente de alimento e interacciones
informativas entre las recolectoras, como la danza de reclutamiento, sino por otros
grupos de edad que proveian informacion y parecian incidir en la toma de decisiones de
las recolectoras individuales. En efecto, los individuos recolectores parecen regular su
comportamiento de acuerdo al tiempo que les lleva descargar el néctar tras arribar a la
colmena (Lindauer 1954; Seeley, 1992). En particular, la probabilidad de reabzar un
danza de contoneo disminuye a mayor demora en encontrar una receptora de néctar, asi
como se incrementa la probabilidad de realizar una pausa en la recolabaindon (.

Por otra parte, mientras mayor sea la productividad experimentada en su vuelo de
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recoleccion, serd mas “resistente” al efecto del tiempo de espera.

Diferentes fendmenos pueden disminuir la disponibilidad de procesadoras para
recibir la carga de recolectoras que regresan de un vuelo exitoso de recoleccién. Por
ejemplo, una colmena con sus celdas de alimento colmadas implican una dificultad y
tiempo adicionales para encontrar una celda para almacenar el néctar recibido (Seeley,
1989). Un alto nivel de actividad de recoleccion en otras fuentes de alimento de alta
productividad en simultaneo, por ejemplo, puede acaparar una mayor proporcién de
procesadoras (Seeley 1986, 1989). En este sentido, la menor disponibilidad de
procesadoras parece vincularse con un alto flujo de néctar presente o pasado (contenido
en las reservas). Resultados de simulaciones (Anderson y Ratnieks, 1999a) sugieren que
en poblaciones recolectoras asimilables a las colmenas experimentales, el tiempo de
espera es una clave confiable del estado de saturacién del sistema.

Diferentes modelos han retomado la pregunta sobre el rol de las procesadoras de
néctar en la regulacion de la actividad recolectora (de Vries y Biesmeijer, 2002;
Edwards y Myerscough, 2011; Schmickt al, 2012). En la diversidad de
aproximaciones escogidas, todas coinciden en la importancia de la poblacion de las
procesadoras para el control de la recoleccion, en particular, todos estos trabajos
identifican el numero de procesadoras disponibles como un factor gravitante para la
limitacion de la actividad recolectora.

Por ultimo, la evidencia experimental sugiere que no solo el tiempo hasta la
primera descarga de néctar modula la probabilidad e intensidad de la danza, sino
también el niamero de individuos receptores que encuentra una recolectora (Farina,
2000). Cambios experimentales en el estado global de recoleccion de la colmena
inciden en esta variable independientemente del tiempo hasta la primera descarga (De

Marco, 2006). Dado que estas variables también se asocian con la receptividad y nivel
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de actividad de estos individuos, estos resultados sugieren que no sélo la disponibilidad
numérica de abejas procesadoras incide en la actividad recolectora, sino también el

estado de las receptoras y su toma activa de decisiones.

1.2.2.2. Individuos complejos en sistemas complejos. El rol de las
experiencias

Como hemos visto, una de las premisas centrales de las primeras investigaciones sobre
procesos auto-organizados e inteligencia colectiva en el comportamiento colectivo
animal se vincula con la complejidad de los individuger poner algunos ejemplos

Camazine y Sneyd, 1991; Couzsnal, 2005).

En general, los modelos muestran quese requierajue los individuos sean
complejos para producir el orden o la complejidad observados en el nivel superior. Sin
embargo, muchas veces la sencillez de los individuos es mas bien un supuesto sin
confirmacién empirica. En efecto, en muchas sociedades complejas de insectos se ha
establecido asimismo que el propio comportamiento de los individuos es complejo
(Seeley, 1998; Roces, 2002; Anderson y McShea, 2001; Detrain y Deneubourg, 2006) y
gue esa complejidad se imbrica en la trama de efectos causales que subyacen a los
fen6menos de niveles de organizacion superiores. De este modo, que un modelo
reproduzca los fendmenos en el nivel superior no lo vueipécativodel fenomeno.

En principio, varios conjuntos de mecanismos distintos podrian reproducir el fenébmeno,
algunos incluso implican individuos complejos. Esta cuestion se ha vuelto
crecientemente visible en la dltima década y media en las discusiones sobre
comportamiento animal colectivo. David Sumpter vuelve sobre la necesidad de
identificar las bases empiricas detalladas sobre el comportamiento individual para poder

estudiar adecuadamente el fenémeno global:
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“Los modelos con algoritmos detallados del comportamiento son una
herramienta para reconciliar la complejidad de grupos e individuos, permitiendo un
andlisis significativo de como cada parte del algoritmo contribuye al funcionamiento

global del sistema.” (Sumpter, 2006; traduccion propia)

Uno de los primeros ejemplos en esta linea es el trabajo de Han de Vries y Koos
Biesmeijer (1998). Ellos eligen modelar el experimento de Seekdy 1991 y escogen
un enfoque muy distinto al de Camazine y Sneyd (1991): modelan explicitamente el
estado de cada individuo mediante un modelo basado en agenw@m#aflo a
individuos lo llaman los autores). El nucleo del modelo esigiema de control del
comportamientpun algoritmo que controla al individuo integrando el estado interno y
los estimulos externos para la toma de decisiones. Por un lado, buscan establecer el
conjunto de reglas necesarias y suficientes para la emergencia de los patrones globales
de recoleccién observados. Por otro lado, se apegan a las observaciones experimentales
recientes para la descripcion del comportamiento de los individuos. En este sentido, en
una novedad central del modelo, dejan atras la dicotscoiarecruit (Seeley, 1983
Bioesmeijer y de Vries, 2001; Griter y Farina, 2009a) al incorporar las experiencias de
recoleccion de los individuos en nuevas categorias en el sistema de control del
comportamiento que proponen. En efecto, las experiencias de los individuos conforman
un componente central del modelo: el sistema de control de comportamiento debe
contener en si mismo toda posible historia de vida de una recolectora (de Vries y
Biesmeijer, 2002). Tomemos un ejemplo: individuos que se encuentran “desempleados”
en la colmena con experiencias previas en la recoleccion pueden responder de manera
distinta que individuos sin experiencia también “desempleadoS’ en presencia de un
mismo estimulo, como por ejemplo una danza de reclutamiento. El trabajo muestra que,

bajo sus supuestos, se requiere la inclusion de las experiencias previas de los individuos
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para la reproducciébn del patrén observado en el experimento de Sgeley
colaboradores (1991). Por otra parte, mostr6 un mejor ajuste que el modelo de

Camazine y Sneyd (1991).

Asi, el trabajo de modelado que hemos descripto no soélo logré reproducir
exitosamente los experimentos de Seeley y colaboradores (1991), sino que sintetizé un
marco novedoso y completo para la interpretacion del comportamiento recolector en
abejas meliferas, asi como en otras especies de insectos eusociales. Su aplicacién en el
andlisis experimental ha refinado la comprension sobre como y para qué los individuos
procesan la informacién social. En particular, en su trabajo de 2005, Biesmeijer y
Seeley estudiaron el comportamiento de seguimiento de danza y hallaron que entre el 75
y 88% de las seguidoras eran recolectoras con experiencias previas. De este porcentaje,
el 26% reanudd sus vuelos de recoleccién a la fuente sefialada tras una pausa de
inactividad de la colmenagactivacior), mientras que un 49-65% ya se encontraba
activo en esa fuentecdnfirmacion). Asi, el porcentaje de individuos efectivamente
reclutados por las danzas de reclutamiento a una nueva fuente de alimento se encuentra

reducido a un 12-25%.

Una vez que introducida la importancia de dar cuenta de las experiencias de los
individuos, se enfocard sobre una de sus dimensiones en particular, que diferentes
estudios demostraron en afios reciestesnportancia en la actividad recolectora. Nos
centraremos sobre las experiencias olfativas asociadas a las claves sobre recursos
recolectados en el exterior, sus efectos en el comportamiento individual y tocaremos

brevemente algunas implicaciones en el comportamiento colectivo de recoleccion.
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1.2.2.3. Otras modalidades sensoriales: la relevancia de la percepcion
olfativa

La dimension olfativa es crucial en las diferentes instancias de la vida de los insectos.
Los individuos de la colmena se encuentran expuestms multitud de olores desde

los estadios preimaginales. Algunos de ellos son feromonas, sefales que intervienen en
la organizaciory regulacion de las diferentes tareas de la colmena. La feromona real,
por ejemplo, mantiene la cohesién social y afecta a todos los individuos de la colmena
(Winston, 1987). La feromona de cria sefala el nivel de saciedad de las crias y modula:
1- la actividad de cuidado de la cria entre las nodrizas y de puesta de huevos de la reina
(Sagili y Pankiw, 2009) y 2- la actividad de las recolectoras de polen (Pankiw, 2004).
La feromona mandibular de la reina incluso altera los niveles de aminas biogénicas
como la dopamina en el cerebro de las abejas jovenes (Bealgs2007), afectando su

desempefio durante el condicionamiento aversivo (Vexgal, 2007).

A su vez, los individuos adultos se encuentran expuestos desde edades muy
tempranas a los olores de los recursos florales almacenados en la colmena. En este
contexto, durante etapas tempranas de su vida adulta se encuentran expuestos a
experiencias olfativas donde se moldea y configura su espacio perceptual. Arenas y
Farina (2008) han mostrado que aquellas abejas que conforman memorias olfativas
entre el quinto y el octavo dia tras la emergencia del adulto muestran mejor retencién
gue otros grupos de edad, anteriores 0 posteriores. Asimismo, las experiencias olfativas
en ese periodo parecen apuntalar la retencion de memorias olfativas de olores
novedosos adquiridos mas tarde en la vida del individuo (Arenak 2009a). Este
efecto resulta especifico para el tipo de experiencia, ya que, los autores muestran que la
exposicién al olor como estimulo ambiental no apareado a refuerzo apetitivo no produce

efectos significativos en la retencion en grupos posteriores. De modo correlativo, la
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evaluacion del patron de actividad del primer centro de procesamiento olfativo, el
I6bulo antenal, muestra cambios a edades cercanas al inicio de la recolecciéon (17 dias)
para aquellos individuos que han recibido estimulacion olor-recompensa durante el
periodo 5-8 dias, con la consecuente modificacion del espacio de representacion
olfativo. Este cambio abarca no sélo al olor experimentado, sino que se puede
generalizar a compuestos similares (Arestaa. 2009b). Asi se han observado cambios
morfolégicos diferenciadog especificos para los olores presentes en el momento de la
exposicion (Arenaset al, 2012). De alli que las experiencias tempranas modifican
como los individuos procesaran futuras experiencias olfativas. En la seccién siguiente
daremos cuenta cdmo de algunos mecanismos en virtud de los cuales estas experiencias

tempranas pueden incidir significativamente en la recoleccion de néctar.

1.2.2.4 Canales extensos de informacion: la trofalaxia

Hemos descripto la importancia queclancepcion clasicaoncedia a la danza de las
abejas como organizador de la actividad recolectora de la colmena. Ahora bien, la danza
no es frecuente entre recolectoras que visitan parches florales de media y baja
productividad (Farina 1996, Sherman y Visscher 2002). Asimismo, su alcance social es
limitado, en tanto afecta a los individuos en la vecindad y suele desplegarse en una
region restringida de la colmena, cerca de la entrada, donde se encuentran recolectoras y
procesadoras de néctar. En este sentido, se han estudiado otros posibles mecanismos

gue transfieren informacion sobre los recursos florales recolectados en el exterior.

Ya hemos hablado de la trofalaxia (Fig. 1.4) como el mecanismo de
transferencia de material por el cual se establece el reparto de la actividad recelectora
procesamiento, distribucion y el almacenamiento de néctar en sub-labores que

involucran a recolectoras y procesadoras. De manera complementaria, varios trabajos
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experimentales han abordado su potencialidad como mecanismo de transferencia de
informacion. Los datos en arenas experimentales muestran que las abejas recolectoras
(capturadas en fuentes de alimento) codifican diferentes pardmetros de la productividad
de las fuentes de alimento visitadas al transferir néctar a una receptora en un contacto
trofalactico. En particular, la tasa de descarga de néctar aumenta con flujos crecientes de
solucion azucarada en las fuentes de alimento visitadas (Farina y Nafiez 1991, Tezze y
Farina, 1999; Wainselboim y Farina, 2000). Las abejas receptoras a su vez se muestran
sensibles a estas variables. Mediante estudios termograficos y comportamentales en
colmenas experimentales, Farina y Wainselboim (2001a), han mostrado que a mayor
tasa de transferencia de néctar la abeja receptora aumenta su temperatura toracica mas
rapidamente, lo cual modularia positivamente su estado de actividad. De este modo, la
informacion sobre la productividad de la fuente podria traducirse en cambios en la
actividad de la colmena. Por ejemplo, las procesadoras que reciben un contacto de
recolectoras que han visitado alimentadores con diferentes flujos de néctar muestran

correlativamente diferentes umbrales para el almacenamiento de néctar (Pirez y Farina,

2004).

Figura 1.4.a) Abeja recolectora libando néctar en una flor b) Abejas transfiriéndose aliment
boca a boca (trofalaxia) dentro de la colmena. La receptora, a la izquierda, eexdiend
probdscide, tocan las piezas bucales de las dadora (derecha) y con transferencia de alimento.
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Més alla de la informacién codificada en el contacto trofalactico, la experiencia
de los individuos recolectores en la fuente de alimento modula otros aspectos del
comportamiento interactivo que podrian afectar el alcance social de la informacion que
distribuyen. Por ejemplo, la demora hasta el primer contacto de descarga a un receptor
se encuentra relacionada inversamente con la carga del alimentado almacenado en el
buche de la abeja dadora y con el flujo de néctar experimentado (Farina y Nufiez, 1993).
Por su parte, la cantidad de contactos de descarga por minuto que efectia una
recolectora al regresar a la colmena se incrementa al experimentar un mayor flujo de
néctar en las fuentes de alimento (inversamente, su tasa de contactos de pedido
disminuye). Asimismo, a mayor productividad, el individuo permanece menos tiempo

en el nido (Farina, 1996)

Farina (1996) sefala, a la luz de sus datos, que el comportamiento trofalactico se
muestra menos variable entre individuos y muestra una relacion mas robusta con la
productividad de los alimentadores que la danza de reclutamiento. En un trabajo
posterior, De Marco y Farina (2001) encuentran que el comportamiento trofalactico en
la colmena se ajusta rapida y precisamente ante los cambios en la productividad en las
fuentes de alimento. Esta evidencia sugiere que la trofalaxia constituye un canal
confiable de transferencia de informacién sobre el estado actual de las diversas entradas

de néctar en la colmena.

En cuanto a su alcance sociiferentes experimentos muestran que una entrada
reducida de alimento liquido se distribuye rapidamente por trofalaxia a la mayoria de
los miembros de la colonia en el reducido lapso de unas pocas horas (Nixon y Ribbands,

1952; DeGrandi-Hoffman y Hagler, 2000).
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Més alld de la informacion que smdifica en el contacto trofalactico, el
individuo receptor tiene acceso direaoinformacion adicional: las cualidades del
néctar, a sus claves gustativas, como la concentracion de sacarosa en el néctar, y
olfativas, como un olor floral particular o su intensidad o concentracién, que pueden ser
informativas para los individuos en la colmena, modificando su estado interno
(Jablonka, 2002). Dado el alcance global de la trofalaxia, los individuos podrian
convertirse mediante la expresion de estos cambios de estado en una fuente local de
informacion global sobre los diferentes aspectos del estado de recoleccion para otros
individuos de la colmena (Mitchell, 2006), es decir con muestrear algunos individuos se

podria conocer que es lo que sucede dentro de la colmena.

En este sentido, Pankiw y colaboradores (2004) encuentran que la distribucion
de informacion gustativa asociada a la recoleccion de soluciones azucaradas se traducia
en la modulacion de los umbrales de respuesta al azlcar no solo entre las recolectoras,
sino entre individuos jovenes afectados a tareas en el interior de la colmena. Martinez y
Farina (2008) establecen experimentalmente que estos cambios ocurren tras recibir

contactos trofalacticos.

Las claves olfativas vinculadas al néctar, por su parte, ofrecen informacion sobre
los tipos florales que ingresan en la colmena. Las receptoras de néctar aromatizado
pueden conformar memorias olfativas asociativas de largo término incluso tras haber
recibido un Unico contacto trofalactico (Gil y De Marco, 2005). Ya en experimentos en
la colmena, se ha reportado que los individuos pueden establecer en el interior del nido
memorias asociativas olfativas vinculadas a los recursos florales recolectados en el
exterior (Farineet al, 2005, 2007). El amplio alcance social de la distribucion de estos

recursos via trofalaxia genera memorias olfativas en los diferentes grupos de edad,
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incluso aquéllos que se encuentran realizando tareas en el interior de la colmena (Griter

et al, 2006).

En este sentido, Arenas y colaboradores (2007, 2008) han hallado que cuando se
ofrece alimento aromatizado dentro de la colmena, las preferencias recolectoras de las
abejas se sesgan al buscar recursos. En el contexto de tareas en el interior de la colmena
se ha observado, por otra parte, que las procesadoras tienden a recibir néctar de dadoras
que portan un olor experimentado en eventos previos recientes de recepcion (Goyret y
Farina, 2005a). En esta direccion, las recolectoras que traen un néctar con olor conocido
en interacciones previas en la colmena tienen mas receptoras de néctar y mas seguidoras

de danza que aquéllas cuyo néctar presenta un olor novedoso (Griter y Farina, 2009b).

Segun Griter y colaboradores (2013) las procesadoras no reciben al azar de
cualquier receptora sino que lo hacen de aquellos individuos que tienen un olor
conocido. En base a esto implentaron un modelo de agentes afin con los trabajos de
Anderson y Ratnieks (1999a). Simularon dos grupos, ambos con procesadoras y
recolectoras; ambos grupos recolectan y procesan recursos diferentes y distinguibles
entre si, por ejemplo, con néctar de diferentes olores. Proponen dos mecanismos para la
cohesidon de estos equipos de recoleccién y procesamiento: uno de atraccién por el
recurso conocido; el otro, de rechazo por el recurso. En ambos casos encuentran
desviaciones en ciertas variables con respecto a la situacion de descarga de néctar al
azar: el namero de receptoras total medio por dadora, el nimero maximo medio de
receptoras simultaneas, el tiempo hasta la primera trofalaxia de descarga y el tiempo
total hasta completar la descarga del buche. De este modo, experiencias que generen
estos sesgos, como eventos de aprendizaje, pueden acaparar cambios en la actividad

recolectora de néctar. Volveremos sobre esta cuestion hacia el final de esta Tesis.
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Al mismo tiempo, se ha documentado que las memorias asociativas adquiridas a
temprana edad y vinculadas a la circulacion de alimento aromatizado duran hasta diez
dias (Gruteret al, 2009). Dado ese lapso, las memorias pueden ser evocadas en el
contexto de una tarea diferente de las labores que llevaba a cabo en el contexto de su
adquisicién. En este sentido, los datos de Balbuena y colaboradores (2012b) sugieren
que experiencias olfativas en el interior de la colmena en edades pre-recolectoras
pueden sesgar mas tarde (hasta ocho dias después) comportamientos vinculados con el
reclutamiento, cuando se desempefian como recolectoras. En efecto, se observa que los
individuos tienden a preferir seguir a danzarinas con el olor que estaba apareado a un
refuerzo apetitivo a una edad temprana. De manera consistente, se verifica una mayor
proporcién de abejas reclutadas a alimentadores con olor conocido en comparacion con

otros con un olor novedoso.

Recapitulando, aspectos plasticos del comportamiento de los individuos parecen
encontrarse vinculados con fenédmenos que podrian regular la actividad recolectora de
néctar. El aprendizaje y memoria son mencionados como componentes relevantes del
comportamiento recolector individual en abejas (Wemeal, 1969; Menzel, 1993;
Reinhard y Srinivasan, 2009), pero solo recientemente se los ha considerado como un
mecanismo potencialmente importante en el funcionamiento colectivo de la colmena
(Farinaet al 2012; Grteet al, 2013). En este sentido, se vuelve relevante el estudio
de los diferentes parametros de la experiencia que inciden en la dindmica de las
memorias y cOmo éstas se imbrican en el comportamiento social de los individuos. En
particular, junto a la evidencia citada existe un corpus extenso de estudios controlados
en el laboratorio y en el campo sobre el aprendizaje, la memoria y el procesamiento
sensorial en abejas meliferas (Menzel, 1999; Giurfa 2007) que delinean en conjunto un

universo cognitivo rico y complejo.
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Al considerar la evidencia experimental y tedrica previamente expuesta, nos
encontramos con fenémenos con potencial regulatorio de la actividad recolectora (desde
sus diferentes componentes) que pueden intervenir ya no en el plazo inmediato, sino

también en el largo término

Por otra parte, la prolongada duracion reportada de las memorias olfativas
apetitivas asociadas al néctar recolectado en el exterior y su potencialidad de ser
transferidas entre contextos correspondientes a distintas tareas, sugiere que sus efectos
sobre la recoleccion social de alimento se extienden en el largo término. Comprender
adecuadamente estos efectos regulatorios implica involucrar no sélo a las procesadoras
de néctar. Incluso podriamos incluir grupos aun mas jévenes como las nodrizas y las
limpiadoras de celdas, puesto que estas en definitiva son las receptoras terminales en la
red de distribuciéon de alimento e informacion y ademas, futuras procesadoras y luego

recolectoras de néctar.

Mas aun, algunos parametros demogréficos originados en la organizacion de la
colmena por medio del polietismo etario podrian cumplir un rol causal en la dindmica
de la circulacion, la persistencia y el uso de la informacion social sobre los recursos

explotados por la colmena.

1.3 Aprendizaje y memoria

El entorno perceptual de los animales presenta una matriz compleja de estimulos de la
cual deben ser capaces de establecer cuales son Utiles para sobrevivir. En ese marco, las

experiencias previas permiten diferenciar los estimulos relevantes de los que no lo son.
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La habilidad de aprender se encuentra presente en casi todos los animales, y es a
través del aprendizaje asociativo que pueden extraer reglas y estructuras para anticiparse
a los eventos relevantes del entorno en el que viven (Pavlov 1927, icaadle1992,

Carew 2000).

1.3.1 Aprendizaje asociativo clasico y operante

El aprendizaje asociativo surge al establecerse una asociacion entre dos o mas estimulos
contingentes. Este tipo de asociacion permite establecer relaciones predictivas entre los
eventos que coexisten en el medio ambiente, de modo de reducir la incertidumbre del
animal (Mackintosh 1994), a la vez que el animal modifica su comportamiento por las
experiencias previas (Giurfa 2007).

Si bien en la complejidad de los ambientes naturales, los animales requieren la
integracion de diferentes modalidades sensoriales para formar memorias que les
permitan predecir eventos relevantes (Mackintosh 1994), bajo condiciones
experimentales, los animales pueden ser condicionados a responder ante una
estimulacién mucho mas reducida y controlada. En un condicionamiento simple, por
ejemplo, el individuo aprende la contingencia entre un estimulo neutro o condicionado
(EC), que en un principio carece de significado, y un estimulo incondicionado (EIl) que
genera una respuesta refleja en el individuo experimental. El vinculo que se genera al
asociar ambos estimulos durante el condicionamiento, permite al animal anticipar su
respuesta refleja con la sola presentacion del EC.

Suelen distinguirse dos clases de condicionamiento simple: el condicionamiento
clasico (Pavlov 1927) y el condicionamiento operante (Skinner 1938). En el
condicionamiento clasico los animales aprenden a asociar un estimulo inicialmente

neutro o condicionado (EC) que en un principio carece de significado, con un estimulo
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incondicionado (EI), biolégicamente relevante, que es capaz de generar por si mismo
una respuesta conspicua y, en muchos casos, refleja en el individuo. Al generarse un
vinculo entre ambos estimulos durante el condicionamiento, el animal es capaz de

anticipar su respuesta ante la sola presencia del EC. (Fig. 1.5).
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Figura 1.5. Condicionamiento clésico. A la izquierda, Ilvan Pavilov con uno de sus
colaboradores junto al dispositivo utilizado para estudiar los efectos del coadidénto sobre

el individuo experimental. A la derecha, detalle del protocolo experimental utilizaddograr
condicionamiento.

El condicionamiento operante (Skinner 1938) es aquel mediante el cual los
sujetos experimentales aprenden a asociar un comportamiento propio con una
recompensa: ante un estimulo se produce una respuesta que puede ser reforzada de
manera positiva o negativa, provocando que la conducta, llamada respuesta operante
(RO), se fortalezca o debilite. El clasico experimento de “la caja de Skinner” ilustra este
tipo de condicionamiento. Esta experiencia mostré que una rata era capaz de aprender a
accionar una palanca (RO) para obtener alimento (refuerzo positivo) y que, a través de
los sucesivos eventos de entrenamiento, el individuo era capaz de aprender que su
respuesta motora antecedia a la obtencion del refuerzo (Fig. 1.6).

Ambos tipos de aprendizaje asociativo permite generar una prediccion, es decir,
le otorgan al estimulo condicionado (en el condicionamiento clasico) o a la respuesta

operante (en el condicionamiento operante) cierto valor predictivo conforme se
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establece el vinculo entre ellos. Este vinculo puede variar fuertemente dependiendo,
entre otras cosas, de la intensidad, el intervalo entre presentaciones o de la relevancia o
relacion que existe entre la naturaleza de los estimulos que pretender ser asociados

(Balsam, 1985; Rescortd al.,1985; Bhagavan y Smith, 1997).
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Figura 1.6. Condicionamiento operante. A la izquierda, Burrhus Frederic Skinner (1904-1990)
junto a su dispositivo experimental. A la derecha, la “caja de Skinner” en detalle.

1.3.2 Aprendizaje y memoria en Apis mellifera

La recoleccion en las abejas meliferas es un comportamiento que presenta una
estructura secuencial de eventos de aprendizaje separados por intervalos de tiempo que
van desde unos pocos segundos hasta meses. Se cree que las distintas fases de la

memoria de largo término (MLT) estan definidas segun esa secuencia (Menzel 1999).

Cuando una abeja llega a un parche floral, puede visitar muchas flores similares,
mientras establece asociaciones entre sus caracteristicas y la recompensa obtenida. En
esta situacion, en donde varios eventos de aprendizaje pueden ocurrir dentro de un
mismo parche floral y donde los intervalos entre eventos son breves, se cree que la abeja

establece memorias de corto término (también llamada “memoria de trabajo”) que le
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permitirian mantener una memoria activa durante el tiempo que permanece en el parche.
Al agotarse los recursos del mismo, la abeja puede viajar a otros en donde, segun las
condiciones, las memorias establecidas anteriormente pueden ser reforzadas o alteradas.
En este caso, los intervalos entre eventos seran mayores (entre parches), lo que se cree
que da lugar a la formacion de memorias de mediano término o de corto término tardias.
Estas memorias permitirian a la abeja tomar decisiones entre lo similar y lo diferente
(Menzel 1999) por ejemplo, al decidir si es conveniente permanecer en un parche
distinto al previamente visitado o buscar otro similar. Por ultimo, los eventos
asociativos entre los sucesivos ciclos de recoleccion, que pueden extenderse por horas o
incluso dias, darian lugar a MLT, una fase que en la abeja perdura por mas de 72 horas

luego del aprendizaje.

1.4 Herramientas formales

Hemos introducido una variedad de aspectos potencialmente relevantes en el
funcionamiento de la colmena. Su integracion en un modelo teorico requiere considerar
con cuidado las cualidades del sistema y sus componentes de nuestro interés. Existe una
variedad de herramientas formales para la construccion de modelos matematicos y

computacionales, cada una con sus particularidades, ventajas y limitaciones.

Dado nuestro interés en las experiencias individuales y la diversidad de estas
experiencias en una poblacion, utilizaremos un paradigma de modelado centrado en los
individuos. En este caso, optamos por el Modelado Basado en Agentes, que

introducimos y caracterizamos de manera sumaria en la seccién 1.4.1.

41



Por su parte, uno de los aspectos de la experiencia de los individuos que mas nos
interesan se encuentra vinculado con el aprendizaje. Existen modelos y reglas clasicas
de aprendizaje utilizables varios de los fenGmenos cognitivos potencialmente relevantes
en la colmena. Asimismo, muchos de estos modelos encuentran fuerte afinidad con los
modelos conexionistas, un marco interesante para eventuales ampliaciones de la
representacion de la representacion de las experiencias. Presentaremos brevemente un
modelo clasico de aprendizaje asociativo clasico en la seccion 1.4.2 y delinearemos

algunos elementos del paradigma conexionista en la seccion 1.4.3.

Por ultimo, la colmena contiene en si una poblacion estructurada y dinamica:
dada la relevancia que la dinAmica poblacional en la circulacion y persistencia de la
informacion vinculada con los recursos florales, también mencionaremos en la seccién

1.4.4 algunos modelos de dinamica de poblaciones e historia de vida de los individuos.

1.4.1. Modelado basado en agentes

El modelado basado en agentes (MBA o ABM, por sus siglas en inglés) es un
paradigma computacional relativamente reciente que se propone modelar los sistemas a
partir del conjunto deagentesen interaccion que lo componen. Las entidades
individuales de un sistema seran considerag@stesen tanto sean autonomos en dos
sentidos: que sean identificables, es decir, diferenciables de su entorno por algun
atributo o conjunto de atributos y que se encuentren dotados de un sistema de reglas que
regulen su comportamiento sin control externo directo. Para esto, los individuos deben
contar con variables y atributos que caractericen su estado interno en cada momento, asi
como con reglas que definan cémo perciben y procesan informacion proveniente del

entorno y cOmo comportarse a partir de la integracién de estado interno y estimulos
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externos. Del mismo modo, también se establecen criterios que dan lugar a los rangos
de las interacciones: o bien locales, donde un individuo tiene acceso a un numero
limitado de otros agentes, o bien globales, donde interactta con todos los individuos del

sistema.

Segun varios autores, el uso de ABM permite “capturar la emergencia”
(Bonabeau, 2002). Vale decir, estos modelos nos permitirian establecer conjuntos de
condiciones y comportamientos plausibles en los individuos tales que, en interaccion,
generan propiedades globales irreducibles a las de sus componentes. En particular, nos
permitirian poner a prueba diferentes conjuntos de mecanismos a la hora de
“reconstruir” un patrén global observado. Asimismo, el trabajo con individuos vuelve

mas intuitivo el didlogo entre los datos experimentales y observacionales y el modelo.

Por otra parte, alli donde otros enfoques, como el modelado con ecuaciones
diferenciales, presentan dificultades, este paradigma resulta robusto, como en aquellos
sistemas en los que los individuos o el entorno son altamente variables y heterogéneos.
Por un lado, en muchos casos la trama de interacciones entre agentes es heterogénea,
como ocurre en modelos donde los individuos se encuentran confinados a un rango
espacial limitado. La representacion dedividuos que alternan entre estados
discontinuosen el tiempo es otro problema para el tratamiento con ecuaciones
diferenciales. Por otro lado, el comportamiento de los individuos frente a un entorno
similar puede variar radicalmente al encontrarse condicionados por sus historia previas,
mostrandosedinamicamente incoherentd€astiglione, 2006). En este sentido, una
aproximacion centrada en los individuos permite un tratamiento mas sencillo e intuitivo
del papel de la experiencia en el comportamiento de los individuos y en la trama de sus

interacciones.
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Por ultimo, la flexibilidad del paradigma nos permite crear modelos hibridos con
herramientas provenientes de otros paradigmas de modelado segun las peculiaridades
del sistema bajo estudio, como redes neuronales artificiales (Sun, 2006) o ecuaciones

diferenciales (Theraulaat al, 1998).

Este paradigma de modelado se ha utilizado ampliamente en el abordaje de
problemas econdémicos y financieros (Axelrod, 1997; Ehrentreich, 2008),
frecuentemente vinculados con la toma de decisiones bajo supuestos de racionalidad
(Sumpter, 2006). En los ultimos treinta afios, asimismo, con el incremento del poder de
calculo provisto por las computadoras, se ha verificado un uso creciente en ecologia y
en comportamiento animaédro de un contexto ecoldgico y social, entre los cuales ya
hemos mencionado algunos ejemplos exitosos (de Vries y Biesmeijer, 1998). El
paradigma se encuentra en crecimiento, con una comunidad amplia trabajando en

aspectos tedricos y practicos (Grimm y Railsback, 2005, 2012).

1.4.2. Modelo de aprendizaje asociativo por eventos: el modelo de Rescorla-
Wagner

El modelo de Rescorla-Wagner (Rescorla y Wagner, 1972) es un modelo formal de las
circunstancias en las que tiene lugar el condicionamiento pavloviano. Describe los
cambios en la&uerza asociativaentre un estimulo condicionado EC y el estimulo

subsecuente (estimulo incondicionado, EI) como resultado de un ensayo de
condicionamiento. En particular, el modelo sugiere que los mecanismos de asociacion
no soélo evalian la coocurrencia de eventos, sino que lo hacen en un contexto mas
amplio de eventos. En particular, el aprendizaje tiene lugar gracias a aqee la

ocurrencia no se encuentra previgar el valor vigente de la fuerza asociativa
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El modelo propone una descripcion de una fuerza asociativa teérica mediante
una regla de aprendizaje en el cual los cambios en la asociacion entre estimulos

dependen no sélo de su estado presente, sino también de otros estimulos concurrentes.

En un ensayo con un estimulo compue#, seguido por un estimulo incondicionado

El1, las reglas para el cambio de la fuerza asociativaylX son

AVA=[aAp1](A1—-VAX)

AVx=[axf1](A11—VAX)
donde
Vax=Va+Vx

En esta expresiér1 es el maximo nivel de condicionamiento que puede
producir elEl1 representa el limite del aprendizaje. Los valergsi son parametros

dependientes, respectivamente de las propiedadésCdgldel EI. En cada ensayo se

compara el valor actual de la fuerza asocia¥fa con A1 y la diferencia es tratada

como un error que se corrige, generando un cambio en la fuerza asodis)vasé¢

trata entonces de un modelo de correccién de errores. En este sentido, la regla es, segun
observa Rescorla (2008) idéntica a algoritmos de aprendizaje como la regla de Widrow
y Hoff (1960) utilizados en paradigmas conexionistas de aprendizaje supervisado. En la

préoxima seccién se tocara brevemente esta cuestion.

Por ultimo, el modelo de Rescorla-Wagner presenta una serie de limitaciones
para predecir correctamente ciertos fendmenos de aprendizaje en el laboratorio y no
considera las relaciones temporales entre estimulos. Sin embargo, ha sido ampliamente
utilizado e incluso extendido para abarcar otros fendmenos de aprendizaje. Como

veremos en el capitulo 2, nos proporciona un criterio eficaz y econOmico para

45



representar el aprendizaje en el contexto de la colmena en un modelo de baja resolucion

temporal.

1.4.3 Modelos conexionistas

En ciencias cognitivas, se dicen conexionistas aquéllos que esperan explicar algunas de
las propiedades superiores del cerebro humano por mediced#s neuronales
artificiales (Garson, 1997(2015), Haykin, 2009). Aunque nosotros no aspiramos a
abordar esa clase de problemas, algunos conceptos utilizados en esta Tesis son afines a
las herramientas y conceptos del conexionismo, por lo que presentaremos algunos de
sus elementos. Lasdes neuronaleson modelos simplificados del cerebro compsesta

por un gran numero de unidades de computo, analogos simplificados de las neuronas
bioldgicas, unidas entre si con fuerzas de valor variable. Estas fuerzas de conexion son
denominadas pesos sinapticos. En la Fig. 1.7b se puede apreciar una neurona tipica de
estos modelos, que integra linealmente sus entradas para luego ponderarlas con una
funcién de salida. A imagen de un cerebro, una red neuronal tiene difearasuna

de entrada, que recibe la informacidén que se procesa, unidades de salida, que reflejan el
resultado del procesamiento vy, llegado el caso, unidaclgtas Imaginandolo como

una representacion de un sistema nervioso, las unidades de entrada podrian analogarse a

neuronas sensoriales y las de salida a neuronas motoras.

Dada la constante referencia al sistema nervioso, una red neuronal debe poder
adaptarse, cambiar su patrén de respuestas frente a una entrada en el tiempo. En este
sentido, puede definirse una red neuronal como un procesador distribuido en paralelo,
conformado por unidades simples con una propension para almacenar experiencias y

utilizarlas mas tarde (Haykin, 2009). Asi:
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1. Elconocimientgknowledge Haykin, 2009, p.2) es adquirido por la red por medio de

un proceso de aprendizaje a partir del entorno.

2. Elconocimientose almacena en las fuerzas de conexidn entre neuronas, denominadas

pesos sinapticosynaptic weighis

El proceso de aprendizaje tiene lugar gracias a un algoritmo de aprendizaje, cuya
funcién es modificar los pesos sinapticos de la red de neuronas de modo ordenado y

segun pautas de su disefio.

El cambio se produce sobre la base del patron de activacion de la red neuronal y
su consecuencia es el cambio del patron de activacién de la red neuronal. Consideremos
una red en capas con proyecciones unidireccionededforward como la ilustrada en
la Fig. 1.7 (a). Cada unidad de entrada tiene un valor de salida, denorat@dde
activaciénque codifica alguna caracteristica del entorno externo. La unidad de entrada
proyecta su valor de activacion a las unidades ocultas a las que se encuentra conectada.
Cada una de estas unidades ocultas calcula a su vez su propio valor de activacion
dependiendo de los valores de activacion que reciben de todas sus entradas ponderadas
por sus pesos sinapticos (Fig. 1.7, b). Asi, desde una capa se transfieren valores de
activacion a la siguiente hasta alcanzar la capa de salida, y la informacién desntrada

propaga a toda la red.
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Figura. 1.7 (a) Una ejemplo para la estructura de una red neuronal. En este casodseunaia

red estructurada en capas con conexiones de alimentacién hacia adetatftaward. Se

pueden identificar las diferentes capas por su papel: en rojo, de entrada, @sarmpias
entradas del entorno; recuadradas en verde, unidades ocultas; en azul, unidades de salida. (b)
Una neurona tipica en una red neuronal. Recibe una serie de entradas que pueden provenir del
exterior o de otras neuronas. Estas entradas son ponderadas por los pesos sinapticoa, la medid
de la fuerza de conexién entre las neuronas, y son luego linealmente sumadas. La respuesta
dependera de este valor de integracion de entradas moduladas por urfuynteala funcion

de salida, que puede tener diferentes formas: lineal, no lineal continua o una &stcitém.

Esta salida puede ser la entrada a otras neuronas o bien ser parte de las unididiesiddasal

red

Existen diferentes paradigmas de redes neuronales artificiales, que presentan
diferencias conceptuales en los algoritmos de aprendizaje. Se ha hablado del modelo de
Rescorla-Wagner, como una regla de correccion de errores. El paradigma de
aprendizaje supervisado sigue una premisa similar pero corrigiendo los pesos sinapticos
de todas neuronas de la red. Se define un conjunto de entrenamiento que consiste en
valores de entrada y de salidas deseadas para esas entradas. Para un patrda de entra
dado se compara la salida de la red, resultante del patron de actividad de la red, con la
salida deseada para ese patron: la diferencia se corrige mediante una regla de

aprendizaje similar a la de Rescorla-Wagner, la regla Delta (Haykin, 2009).

Como se puede ver, es un modelo de aprendizaje distribuido, donde el

comportamiento de la red emerge de las interacciones de sus componentes. En este
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sentido, su patron de actividad es robusto y tienen la peculiaridad de poder gergeralizar

ejemplos no incluidos en sétde entrenamiento.

1.4.4 Modelos de dinamica de poblaciones e historia de vida

Para la segunda mitad del siglo XX, se contaban en la bibliografia de la ecologia de
poblaciones modelos que daban cuenta de la evolucion temporal de poblaciones
estructuradas en grupos etarios o estadios de desarrollo, como el modelo matricial de
Leslie (1945) o el de Lefkovitch (1965). Este ultimo describia poblaciones estructuradas
en estadios, conectados o bien por transiciones o por eventos de reproduccion, donde
estadios reproductivamente maduros aportaban a los primeros estadios nuevos
individuos. En este sentido, este modelo muestra cierta afinidad con la colmena, dado la
organizacion en grupos que tienen lugar en una secuencia, pero no se encuentran

fuertemente determinados por la edad (Calderone, 1998).

En abejas meliferas en particular se han propuesto modelos de dinamica
poblacional, algunos muy detallados (Schmickl y Crailsheim, 2007) y otros menos
(Amdam y Omholt, 2003; Khourgt al, 2011); pero siempre incluyendo mecanismos
internos a los individuos y externos, tanto relativos al estado de la colmena como al

ambiente externo al nido.

1.5.- Objetivos generales y particulares

Este trabajo de Tesis se encuentra en una interseccion decaanioos, proponiéndose
rescatar la complejidad de los individuos, sobre todo en la dimensién de sus

experiencias. Por otra parte, existe el interés por estudiar las premisas tedricas que
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fundamentan la extension del horizonte temporal y social actual para comprender la

regulacion de la recoleccion de néctar. Este interés se apoya en la importancia

evidenciada por estudios empiricos de las experiencias olfativas tempranas vinculadas a
la circulacién de néctar floral en el comportamiento de los individuos en el corto y el

largo término.

El objetivo general de esta Tesis es estudiar y explicar, mediante modelos
computacionales, la persistencia social de informacioén olfativa vinculada con la entrada
de alimento liquido en la abeja melifera. Por otra parte, nos proponemos construir
modelos que nos permitan abordar el uso de esta informacion en el contexto de la
regulacion del comportamiento individual y colectivo en la recoleccion de néctar en las

colonias de abejas meliferas.

Objetivos e hipdtesis particulares:

Se ha visto que la informacién olfativa asociada a recompensa aprendida bajo
condiciones de laboratorio, e incluso dentro de la colmena, puede ser recordada varios
dias (mas de 10) después de haber ocurrido la adquisicion de esa asociaciére{Arenas

al., 2008; Griteet al, 2009; Balbuenat al., 2012b).

Objetivo 1. Dados estos resultados experimentales, nos proponemos construir un

modelo con un conjunto de supuestos tal que, una vez parametrizados, sea consistente
con estas observaciones sobre la duracién de las memorias olfativas tras un breve pulso
de estimulacién. En ese marco, se plantea explorar algunas propiedades teoéricas del

modelo, con algunas hipotesis como guia.

Hipotesis 1.1 Las memorias asociativas generadas durante la distribucion de néctar
aromatizado en la colmena en los grupos etarios mas jévenes de la colmena apuntalan

significativamente la persistencia de la informacion olfativa en los grupos de edad
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mayores (como las recolectoras de néctar), ya que los individuos, pasando de grupo en
grupo a medida que su edad avanza, llevan consigo memorias suficientemente

duraderas.

Hipdtesis 1.2 En este sentido, existe un compromiso entre los parametros demograficos
por los que los individuos migran de un grupo de edad al siguiente y los parametros
individuales de decaimiento de la memoria y este compromiso se encuentra dentro del
rango bioldgicamente plausible para estos parametros. De este modo, cambios en
variables demograficas resultantes de efectos poblacionales modificaran también la

persistencia de la informacion social relacionada con recursos florales.

Este objetivo sera abordado en el Capitulo 2.

Obijetivo 2. Una vez reunidos los supuestos minimos para un modelo nulo satisfactorio,
se propondra la construccién de un modelo méas detallado del comportamiento de los
tres grupos de edad de nuestro interés: recolectoras, procesadoras y nodrizas. En
particular, se espera construir sobre la base del modelo presentado en el capitulo 2 de
esta Tesis una serie de extensiones. Entre éstas se cuentan un submodelo detallado del
control de la trofalaxia, contrastable con datos en arenas experimentales y en la
colmena. Por otra parte, se propone diseflar una estructura de control de
comportamiento para los tres grupos mencionados en ciclos de actividad en el contexto
de la colmena. Finalmenseplantea la realizaciéon de un submodelo de aprendizaje que

se encuentre integrado en el comportamiento del individuo de la colmena, de tal modo
gue sus experiencias olfativas previas puedan sesgar el comportamiento del individuo

en el interior y el exterior de la colmena.

La propuesta de un modelo de estas caracteristicas se presenta en el Capitulo 3.
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Capitulo II:

Primeros modelos:
Distribucidon de informacidén via
trofalaxia en insectos eusociales.

Persistencia de informacion
en el largo término.

2.1 Introduccion

En los insectos eusociales, una considerable parte de la division del trabajo se basa en el
polietismo etario: los individuos realizan diferentes conjuntos de comportamientos o
tareas en funcion de su edad (Wilson, 1976; Hdélldobler y Wilson, 2014). Las tareas de
la colonia se dividen con frecuencia en subtareas, como en el caso de la recoleccion de
néctar que involucra a diferentes grupos de obreras (Anderson y Ratnieks, 1999b). Las
abejas recolectoras arriban del exterior con néctar o agua y transfieren su carga liquida a
las abejas receptoras en el interior de la colmena mediante contactos trofalacticos para
luego reanudar su actividad fuera del nido. Las abejas receptoras pueden almacenar la
carga recientemente recibida en celdas de néctar, alimentar a las larvas, y también
pueden ofrecer nuesaontactos orales a otras compaiieras del nido (Pirez y Farina,
2004; Gruter y Farina, 2007). Todos los individuos adultos de la colonia pueden estar
involucrados en las transferencias directas de alimento liquido a través de los contactos
trofalacticos, permitiendo que el néctar recolectado se distribuya rapidamente entre
miles de individuos (en abejas meliferas: Nixon y Ribbands, 1952; Free, 1957; De-
Grandi-Hoffman y Hagler, 2000). Durante estas interacciones sociales se transfiere a los

receptores informacion asociada al alimento; a su vez las receptoras pueden volverse
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dadoras, extendiendo una red de interacciones trofalacticas. Esto conduce a una amplia
propagacion de claves quimiosensoriales relacionados con los recursos que ingresan a la
colonia (Pankiwet al, 2004; Mitchell, 2006). Esta distribucién de informacién modula

el umbral de respuesta del azucar (es decir, la concentracion minima de azlcar que
provoca una respuesta apetitiva) de las receptoras (Patkaly 2004; Martinez y

Farina, 2008). Ademas, las abejas receptoras de néctar pueden establecersmemoria
asociativas de largo plazo cuando el néctar contiene un olor (en abejas meliferas: Gil y
De Marco, 2005; en hormigas carpinteras: Provecho y Josens, 2009). Incluso los adultos
jovenes que no se encuentran involucrados directamente en tareas de recoleccion de
alimento pueden acceder a esta informacion (Gréteal, 2006). Como hemos
mencionado, se ha visto en abejas meliferas que individuos que adquieren memorias en
estadios muy tempranos durante la realizacién de tareas en el interior de la colmena
pueden expresarlas en varios contextos en el marco de la recoleccién: como preferencias
por fuentes de alimento con olores previamente conocidos en vuelos recolectores
(Arenaset al, 2008), o sesgos en el comportamiento de seguimiento de danza y
reclutamiento (Balbuenat al, 2012b) e incluso la respuesta olfativa en la evaluacién

en el laboratorio (en el paradigma REP; Gréteal, 2009). En este sentido, dado que

se trata de contextos muy distintos, se verifica una generalizacion en el sentido de una
evocacion de la memoria a condiciones diferentes de las de su adquisicion @Berber

al., 1996; Dudai, 2002, p. 106).

Asi, se podria decir que la informacion en la colonia fluye en sentidos opeiestos
involucra procesos que transcurren en diferentes escalas de tiempo (Fig. 2.1). Primero,
la informacién se propaga rapidamente, en el orden de minutos a horas, desde abejas
mayores a mas jovenes por medio de la trofalaxia (Naug y Smith, 2007). Por otro lado,

a un ritmo mucho mas lento, del orden de dias 0 semanas, los individuos llevan consigo
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memorias al efectuar transiciones de grupos mas jovenes a grupos de mayor edad

(Gruter y Farina, 2009a, Gruter al, 2009 Balbuenat al,, 2012).

= flujo de informacién por trofalaxia

= flujo de individuos por recambio poblacional

@ recolectoras
@ procesadoras de néctar
® nodrizas

Figura. 2.1 Esquema de la circulacién de informacion olfativa en la colmena. En cada capa se
muestra la distribucion de los individuos de los diferentes grupos de edad en la colréese. El
amarilla es el area de descargas, junto a la salida; el area celéatdéperepresenta el area de

cria. Distal a la entrada, en color salmén se encuentra el area de reservasrde.dlin cada

capa se puede observar la distribucion de cada grupo de edad. La informacion olfativa,
rapidamente distribuida, circula desde los grupos mas periféricos y de mayor edad a los de
menor edad que cumplen tareas en la profundidad de la colmena. Asimismo, el flujo de
individuos (algunos de ellos con memorias olfativas) tiene lugar desde los grugosenas a

los mayores al menos un orden de magnitud mas lento.

Si bien hay un esquema de tareas que se despliega a medida que los individuos
envejecen, la edad no es el factor determinante de las tareas que éstos desarrollan en la
colmena (Ribbands, 1952; Calderone, 1998; Amdam y Omholt, 2003). En este sentido,
otros factores pueden reducir o prolongar el tiempo que los individuos permanecen en
cada grupo comportamental. Bajo un conjunto dado de parametros de aprendizaje,
memoria (y olvido), la variacion de estos tiempos de permanencia en cada grupo de
edad podria afectar la persistencia de la informacion social vinculada a recursos florales.
Las variaciones en la persistencia de esta informacion debido a cambios en la
demografia podrian ser de interés por ejemplo en el contexto de los servicios de
polinizacion. Dichos servicios se utilizan en cultivos cuyo rendimiento depende al

menos parcialmente de insectos polinizadores. Generalmente se emplazan colmenas en
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las cercanias de los cultivos de interés durante un lapso limitado; de lo contrario, se
puede comprometer la salud de la colmena. En este lapso, se pretende maximizar la tasa
de visitas de las abejas a las flores o inflorescencias al cultivo a polinizar. Evidencia
reciente sugiere que las memorias olfativas previas con olores similares a los del cultivo
estimulan salidas y reclutamiento, incluso durante el periodo en que la colmena alun se
“estabiliza” en su nueva locacion (Diaz, 2013). Ahora bien, una vez concluida la labor
en una locacion, antes de desplazar las colmenas a otra plantacion del mismo cultivo, se
hace un “blanqueo” de la colmena, es decir, se la debe llevar a una zona donde se
encuentre flora nativa de modo tal que se recupere la salud de la colmena. En este
contexto la dinamica de la persistencia social de la informacion se vuelve relevante.
Como se ha dicho en la Introduccion General, el abordaje de estos escenarios
hipotéticos no es sencillo. Por un lado, se dificulta la obtencion de datos sobre procesos
en marcha en la colmena o bien existen limitaciones para la manipulacion experimental
de un sistema complejo como la colmenaAges mellifera Frecuentemente el acceso
experimental se encuentra limitado a patrones colectivos y algunos procesos de escala
subpoblacional e individual. Incluso la intervencion experimental en las variables de
interés puede redundar en distorsiones en otros parametros relevantes para la
problemética bajo estudio. Por otra parte, la articulacién de diferentes procesos en un
sistema complejo resulta en dinamicas no lineales, frecuentemente impredecibles. En
este sentido, los modelos tedricos proporcionan herramientas Utiles para evaluar
hipotesis en contextos complejos como el descripto en esta Introduccion, en los que
varios mecanismos se integran de manera no aditiva. Permiten primero identificar y
formalizar diferentes procesos que tienen lugar en el sistema y estudiar cOmo su
interaccion da forma a diferentes aspectos de la vida y funcionamiento en la colmena:

desde el alcance y la persistencia social de informacion sobre el estado de la colmena en
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algun aspecto particular hasta cambios en el comportamiento colectivo de recoleccion.
Los modelos formales permiten incluso estudiar diferentes propiedades teoricas del
sistema de interés, como sus condiciones para la estabilidad (si fuera el caso) o la
existencia de diferentes comportamientos globales cualitativos en rangos

biol6gicamente plausibles de los parametros del sistema.

Los primeros abordajes sencillos de los sistemas biolégicos, al reducir
drasticamente el nimero de procesos en accion, permiten una primera comprension de
la interaccion entre mecanismos. Estos primeros modelos pueden ser a su vez
extensibles, de modo de permitir la incorporacién de nuevos procesos y supuestos con

el fin de reconstruir y explicar procesos globales del sistema.

Para abordar algunos de los problemas vinculados con la distribucién y
persistencia informativa, hemos construido dos modelos basados en agentes para la
propagacion de informacion olfativa por medio de la transferencia de alimento en una
poblacion estructurada en grupos etarios. Los individuos pueden establecer memorias
olfativas asociativas como resultado de la co-presencia de un olor y un refuerzo
apetitivo (el néctar). En ausencia de estimulacion, los agentes olvidan. En nuestro
modelo, los agentes se mueven de un grupo etario a otro, de acuerdo con datos

empiricos.

2.1.2. Objetivos

Nos proponemos, en primer lugar, crear una plataforma conceptual para el desarrollo de
modelos que permitan abordar la interaccién entre recoleccién de recursos y aspectos

cognitivos. Pondremos énfasis en la construccién de un modelo sencillo, plausible y
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extensible de procesamiento sensorial, aprendizaje asociativo y memoria, asi como

modulos ampliables para la descripcion del comportamiento.

En segundo lugar, estudiaremos mediante modelos formales la distribucion de
informacion olfativa en una poblacion estructurada en grupos de edad, donde los
individuos forman parte de diferentes grupos a medida que transcurre el tiempo. En
particular, estamos interesados en como las experiencias tempranas (es decir, en grupos
jovenes, como las nodrizas) colaboran con la mejora de la persistencia de la informacion
adquirida socialmente en los grupos de mayor edad, como recolectoras y procesadoras.
En este sentido, analizaremos los efectos de los parametros demograficos y de la entrada
de néctar aromatizado en la colmena en la persistencia de la informacién en cada grupo

de edad en este sistema.

Asi, segun se ha dicho, en los grupos de edad mayores, como las recolectoras y
las procesadoras de néctar, la mayor o menor persistencia informativa puede deberse a
las experiencias en ese grupo o a las que traen los individuos que provienen de grupos
mas jovenes. En este sentido, se propone un primer modelo simplificado que permite
discriminar entre las contribuciones a la persistencia de la informacién provenientes de

las experiencias en los diferentes grupos de edad.

Se presentard un segundo modelo sencillo que simula la distribucion de
informacion olfativa por trofalaxia en el interior de la colmena. La poblacion de la
colmena virtual se encuentra estructurada en grupos de edad que se distribuyen
diferencialmente en tres grandes espacios de la colmena. En este caso se ha
parametrizado el modelo con datos experimentales. Nuevamente, se evaluara la

sensibilidad de variables descriptivas de los procesos de adquisicion y persistencia de
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informacion social a cambios en los parametros demograficos y vinculados a la entrada

de néctar dentro de un rango biolégicamente verosimil.

Con este Uultimo modelo esperamos reunir el primer conjunto de supuestos
minimos para un modelo consistente con resultados experimentales. Debido a los
detalles en su conceptualizacion, el modelo proveera una base para comparar y evaluar
eventualmente el efecto del uso activo de memorias olfativas en el contexto de la

distribucion de néctar via trofalaxia.

2.1.3. Hipotesis
1.- La dindamica de aprendizaje en cada grupo de edad durante la estimulacion olfativa
depende de la magnitud relativa de la estimulacion y los parametros de aprendizaje,

pero es insensible a los parametros demograficos.

2.- El sistema biologico se encuentra en un intervalo donde la persistencia de las
memorias adquiridas por la distribucion de néctar via trofalaxia es sensible a los

cambios en los parametros demograficos y de aprendizaje y memoria.

3.- El aprendizaje en grupos de individuos de corta edad ggtladpranas) mejora

significativamente la persistencia de la informacién en los grupos de mayor edad.
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2.2 Materiales y métodos

2.2.1 Generalidades y aspectos comunes

En esta seccion presentamos dos modelos distintos que responden a propositos
diferentes que ya hemos descripto. El primer modelo permite mayor flexibilidad en los
parametros, mientras el segundo se ajusta mas precisamente a la descripcion de la
circulacion de néctar e informacion asociada en la colmena. Ambos comparten varios
aspectos tanto conceptuales de disefio e implementacion. Ambos modelos pueden ser
descriptos como sistemas estructurados en grupos de edad donde se distribuye
informacion social entre los individuos. Con los dos es posible estudiar la dinamica de
adquisicién y persistencia de esa informacién social en el largo término. La distribucion
de la informacion se verifica por medio de contactos a individuos duraperiodo de
estimulacién Definimos el periodo de estimulacion como el lapso en el que los
individuos tienen una probabilidad no nula de recibir contactos que aparean néctar
(refuerzo apetitivo) y olor (estimulo condicionado), originando eventos de aprendizaje
olfativo, por lo que también se denomiiase de adquisiciérFuera de este lapso, en

caso de experimentar un evento de recepcion de néctar, éste no se encontrard asociado a
olor alguno. Cada grupo puede encontrarse expuesto a diferentes tasas de contactos por

ciclo de actualizacion durante un periodo de estimulacion.

Se abordaran ambos modelos mediante la definicion de simulaciones-tipo, que
denominamosestudios con los que se analizaran diferentes propiedades de cada
modelo. Esto®studiosconsisten en periodos de estimulacion o secuencias especificas
de alternancia entre periodos con y sin estimulacion. Se realizan dos tipos de estudios

para caracterizar el sistema:

59



1. Estudio de adquisicion de informacid®e simula un pulso prolongado de
estimulacién, iniciando asi fase de adquisicigrias variables de interés cuantifican la

magnitud y velocidad del aprendizaje olfativo que se verifica en cada grupo de edad.

2. Estudio de la persistencia social de la informacién.este caso, a la fase de
adquisicién inicial generada por un pulso de estimulacion sucéaeelale persistencia
donde, en ausencia del olor presente en la fase de adquisicién, la memoria de los
diferentes grupos de edad decae hasta extinguirse. Las variables de interés miden la

duracién y ehlcance sociatle las memorias en cada grupo de edad.

Es de destacar que en ambos casos la medida de la propagacion de informacién
en la colmena es la memoria en las diferentes subpoblaciones constituidas por los
distintos grupos de edad. La definicion de las variables expresadas conceptualmente en
ambos estudios se apoya en este concepto. Se definen entonces un modelo y una medida
de memoria que se presentan en la sec@@l.2.1.Modelo de procesamiento,

aprendizaje y memoria

En todos los casos se propone estudiar como son afectadas las variables
asociadas a las diferentes fases por los parametros que caracterizan a la estimulacion,
como su magnitud, y a la dinamica demogréfica de la colmena vinculada al polietismo

etario.

Ambos modelos comparten definiciones y medidas de memoria, a las que
subyace un mismo modelo de aprendizaje y memoria. También tienen en comudn la
escala social y un mismo modelo de historia de vida. Por dltimo, presentan una misma
escala temporal, no sélo por simular la persistencia de la informacion en el largo
término, sino porque poseen la misma resolucién temporal: comparten la unidad de

actualizacion de la simulacién, vale decir, la unidad atdémica donde tienen lugar los
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eventos simulados. Estos eventos ocurren ersecizencieen particular. Se detallan a
continuacion estos aspectos comunes antes de proceder con la presentacion de las
particularidades de cada modelo (en las Partes 1 y 2). Se definiran los eventos
fundamentales de las simulaciones y su secuencia para después proceder a la
especificacion de los submodelos requeridos para su simulacién. Una vez presentados
los submodelos de procesamiento, aprendizaje y memoria y de historia de vida, se

definirdn formalmente las variables a medir y los parametros de las simulaciones.

2.2.1.1 Secuencia de eventos

La unidad temporal de actualizacion o iteracion es el tiempo de un ciclo de
comportamiento, definido como un ciclo de recoleccién o de procesamiento de alimento
(Anderson y Ratnieks, 1999a; Pirez y Farina, 2004). Se define su duracion en 30
minutos, consistente con el rango de los datos experimentales y empleados en trabajos
tedricos (Seeley, 1995; de Vries y Biesmeijer, 1998; Grétenl, 2013). En la
secuencia de eventos que tiene lugar en cada actualizacion, cada evento servéaifica

totalidad de los individuos de la poblacién antes de proseguir con el siguiente.

Para cada evento o elemento en la secuencia se especifica un submodelo

particular, susceptible de extension:

1. Circulacion de néctar establece el submodelo por el cual se define la
cantidad de contactos que recibe cada grupo de edad, sea durante la fase de adquisicion,
donde los individuos reciben el néctar con olor, como durante la fase de persistencia, en
la que el néctar no se encuentra aromatizado. Cada modelo posee su propio submodelo
para la distribucion de néctar, que seran presentados en las Partes 1 y 2 en que se han

dividido las simulaciones.
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2. Actualizacién de las memoriaggun si el individuo ha recibido un contacto
con néctar aromatizado o no. Se especifica un submodelo de procesamiento de
estimulos olfativos y gustativos, aprendizaje y memoria junto con una medida de

memoria olfativaDescripto en la seccion 2.2.1.2.1.

3. Evaluacién déransicion fuera del grupo de eda@onstituye el submodelo
de historia de vida de los individuos, que describe su trayectoria a lo largo de diferentes
grupos de edad y su eventual remocién del sistema. Sera descripto en la seccién

2.2.1.2.2.

Ambos modelos simularan las horas de actividad diurna de la colmena. En este
sentido, se asumira que el decaimiento de las memorias tiene lugar durante el dia,
durante la realizacion de tareas (Menzel, 1999). El dia de trabajo tiene 15 horas,

comprendiendo 30 ciclos diarios.

2.2.1.2 Submodelos

2.2.1.2.1. Submodelo de procesamiento, aprendizaje y memoria

Cada individuo lleva en si modulos que le permiten procesar los estimulos gustativos y
olfativos presentes en el néctar, los cuales se le presentan durante un contacto
trofalactico: en el primer caso, pueden determinar la concentracién de azlcares; en el

segundo, la intensidad y la identidad del olor.

En segundo lugar, deben poder conformar memorias asociativas apetitivas
olfativas especificas ante la presentacion de néctar (refuerzo) con olor (estimulo
condicionado). Del mismo modo, deben poder olvidar en ausencia de esta contingencia.

Bajo el paradigma de condicionamiento clasico, en cada evento de aprendizaje los
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individuos deben poder asignar un valor de refuerzo al estimulo condicionado. Del
mismo modo, en ausencia de estimulos, ese valor tendera a descender a medida que

transcurra el tiempo.

Debe definiseasimismo como se expresa la memaggecir, la respuesta con
la que se evalla su expresion, asi como el contexto de evaluacién. Bajo los términos del
condicionamiento clasico, la fuerza de esa memoria asociativa se mide por la
transferencia de la respuesta incondicionada al estimulo condicionado. En el caso
presente, se hard centro en el paradigma de respuesta de extension de la probdscide
(REP, en adelante; Takeda, 1961, Bitterretiral, 1983), utilizado para evaluar en el
laboratorio las memorias olfativas adquiridas por las abejas en la colmena en
experimentos en los que se inspiran las simulaciones de este capitulo éFaiina

2005; Gruteet al, 2006, Gruteet al, 2009).

Se disefia una red neuronal sencilla para simular estos diferentes aspectos (Fig.
2.2).La red neuronal comprende tres unidades: dos vias dedicadas al procesamiento de
estimulos gustativos y olfativos y una unidad de respuesta, que recibe las proyecciones
de ambas. El aprendizaje tiene lugar en las unidades olfativas a través de la
modificacion de los pesos sinapticdes que median las entradas que representan los
estimulos olfativos. Los cambios en el valoMidecse encuentran controlados por una
ligera variacién de la regla de aprendizaje de Rescorla-Wagner (RescodgneiV
1972), con el objetivo de permitir el decaimiento del valor de los pesos sinapticos en

ausencia de estimulos relevantes:
Weglt +1)= yWeclt )+ nEC, (A(El )-Weg(t)) (ec. 2.1)

Weqg(t) es el valor de recompensa predicho por un estimulo condici&@@(tp en el

ciclo t. El valor ent+1 deWeg se deriva de la ecuacion (2.1): sE€Ji(t) es no nulo y
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Weg(t) difiere de A(EI(t)), entoncesdNVeg(t+1) se acerca A(EI(t)). A(El(t)) es la salida

de la unidad de procesamiento gustativo (Fig). Z2gun los términos de Rescoyla
Wagner (1972),A(El(t)) es el maximo valor al que puede llevar al estimulo
condicionadoy representa una constante de decaimigfte, y < 1). En ausencia de
estimulacion, el segundo término de la suma a la derecha de la ecuacion se vuelve nulo
y el valor deWeg(t) del individuo decae; es la tasa de aprendizaje, parametro usual en
reglas de aprendizaje (Haykin, 200€@ada entrada d&C representa un olor discreto;

las mezclas entre olores no estan permitidas en este modeloNEgdarepresenta la
experiencia individual de su estimulo olfativo correspondida®it). Si las entradas
ponderadas gustativas y olfativas alcanzan un umbral caracteristico del individuo, se
proyectan valores no nulos a la unidad de respuesta. La unidad de respuesta recibe estas
salidas y las trata como una disyuncion débil: basta con que cualquiera de ellas sea no
nula para desencadenar una respuesta. La salida de la unidad de respuesta representa la
respuesta de extension de la probéscide (REP). Tal como ocurre en los ensayos de
condicionamiento en el laboratorio, con un nimero creciente de eventos de aprendizaje,
la presentacion @ estimulo olfativo condicionado desencadenard una respuesta
comportamental en una mayor proporcion de individuos en una poblaciéon bajo
entrenamiento. El modelo es deterministico: los cambios en la fuerza asociativa se
encuentran bajo control de la ecuacion 2.1 y la funcion de salida es un umbral
deterministico. La variacion de los umbrales de respuesta en la poblacion es la que
permite reconstruir las curvas de aprendizaje que se observan en los ensayos de
laboratorio. Para parametrizar el submodelo se utilizaron datos obtenidos en el
laboratorio de los cuales se obtienen la tasa de aprengjajéasa de decaimieno

asi como la distribucion de los umbrales de respuesta. Los valores de los parametros

utilizados en las simulaciones se encuentran en la Tabla 2.1.
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El WE’m D » unidad de procesamiento gustativo
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» unidad de procesamiento olfativo

Figura 2.2 Arquitectura de la red neuronéll, EC1, EC2, EC3, son los valores para las entrac
gustativa (El) y olfativas (ECslL.as proyecciones de salida (p) de las unidades de procesamiento
olfativas y gustativas a la unidad de respuesta son binarias. La salida de ladenidsgueste
emula la respuesta de extensién de la probdscide REP (Takeda 1961; Bitteaimb®83)

Tabla 2.1.Parametros de aprendizaje y memoria utilizados en las simulaciones de los modelos

Tabla 2.1. Parametros de aprendizaje y memoria

Parametro Valor
Tasa de olvido y* 0,995 cicld' 0 0,86 did
Tasa de aprendizaje 1 0,81
Maximo nivel de aprendizaje para el EI, A(EI) 1
Umbrales de respuesta (tras transformacion) ~N(0,77; 0,279)

®Beekman, 2005; Arena al, 2008; Griteet al, 2009
®Arenas y Farina, 2008

‘Ramirezet al, 2010, tras transformar los datos con la regla:
Concentracion trasnformada = In(concentracion+1)/In(51)

2.2.1.2.2. Submodelo de historia de vida
Se definen tres grupos de edad: recolectoras, procesadoras y nodrizas, que se encuentran
enlazados por un modelo de historia de vida con un flujo unidireccional entre sucesivos

grupos de edad, ilustrado en la Fig. 2.3. Los individuos se incorporan al sistema en el
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grupo de las nodrizas, las mas jovenes y se van desplazando hacia el grupo de las
procesadoras y luego de las recolectoras, salvo que sean tempranamente desplazadas del
sistema. El tiempo que un individuo lleva en el grupenm(po en el grupoteg en
adelante) es el pardmetro que controla la permanencia de los individuos en el grupo. En
efecto, la probabilidad de dejar el grupo de edad es una funcifierdpb en el grupo

(teg. En cada ciclo esta variable es actualizada y cada individuo evalla el evento de
abandono del grupdEn cada evaluacion, la funcién de probabilidad es una distribucion
normal acumulada con dos parametoy, o. La distribucion resultante de tiempos al

dejar el grupo o de tiempos de permanencia en el grupo sigue una distribucion
geométrica generalizada, dado que impliehfallas antes del evento exitoso; en este
caso, la probabilidad de éxitabiandonar el gruppen cada ensayo cambia de acuerdo

con elteg A partir de esta distribucion se obtiene un valor esperado de tiempo de
permanencia en el grupg(teg) con el que se caracteriza el recambio demografico para

la colmena: a maydg(teg) mas lento es el recambio de individuos. El valoEteg)

esta expresado en dias. Las condiciones para la estabilidad de los tamafios poblacionales
se encuentran descriptas en el Anexo y fueron incluidas en la implementacion de ambos

modelos.

p(teg)pme p(teg)per

“naci- tasa de
miento” nacimiento

»procesadord
de néctar

nodriza recolectora

(on)d

p(teg) = normal cdf(u=e50,c)
teg: tiempo en grupo de comportamiento muerta o en tareas ajenas al procesamiento de néctar

Figura 2.3. Modelo de historia de vida para un agepfeeg)es la probabilidad de abandonar el
grupo en que se encuentra el individuo en cada ciclo de actualizacion en figldiémpo que
lleva el agente en ese grugm, probabilidad de alcanzar el grupo de las procesadoras al
abandonar el grupo de las nodrizas. probabilidad de alcanzar el grupo de las recolectoras al
abandonar el grupo de las procesadoras.
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Si los grupos tienen diferentes tamafos, para mantener una relacion
aproximadamente constante entre los tamafios de los grupos, se propone una regla
sencilla para el momento de la transicion de grupo: una vez que un individuo deja su

grupo i, la probabilidad de alcanzar el siguiente grugp, se rige por

pi’j:(Coj/Cq —Cj/Ci )+Coj/Cq, donde C;, G son respectivamente, el tamafio

actual de las poblacionesy j, y Co, Cg, los tamafios iniciales (y deseados) de esas

mismas poblaciones.

2.2.1.2.3 Especificacion de parametros y variables

La medida de la memoria para cada grupo de edad es la proporcion de individuos del

grupo que muestra respuesta condicionada (REP) a la presentacion del olor. Asi, se
construye una curva temporal, REP(t). Se analizan las curvas de REP(t) para cada fase,
de adquisicion y de persistencia, por separado y a partir de ellas se definen las variables

con las que se caracteriza cada proceso.

Estudio de adquisiciarAjustamos a las curvas de REP(t) de cada tratamiento una curva

logistica de cuatro parametros bajo la férmula:

REP 1, 4x

REP(t) =d +W

(ec. 2.1)

Como puede observarse, el tiempo expresado por el numero de ciclos de
actualizacion, es la variable independiente. El parametro de interés en la funcion es el
valor RERsx €l valor asintotico de respuesta. A su vez, las dos variables de mayor
interés se derivan de estas curvas ajustadas. Primero, el tiempo hasta alcanzar la mitad

de la respuesta maxima teoricas6) como estimador de la rapidez con la que crece la
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respuesta olfativa en la poblacion; y segundo el valor de la respuesta en este momento,
gue denominaremos REFcomo medida de la magnitud alcanzada por estas memorias

en la estimulacion.

Estudio de persistencid@nalizamos las curvas REP(t) en cada grupo correspondientes

al lapso inmediatamente posterior a un pulso de estimulacion, la fase de persistencia. La
persistencia social de la informaciése encuentra definida por la duracion de la
respuesta olfativa, por un lado y la magnitud social de esa respuesta. Para el primer caso
sencillamente se toma el tiempo que le lleva a la REP extinguirse definitivamente por

efecto de la ausencia de estimulos de refuerzo de las memorias.

Para estimar la magnitud social de la respuesta olfativa en la fase de persistencia
se utiliza la integral bajo la curva REP(t) durante dicho lapso. Al resultado de esta
integracion lo denominamofilerza de la memoria residual S. La fuerza de la

memoria residual del grupm por ejemplo, se denof.

Los diferentes modelos fueron programados e implementados en C++ con
Eclipse CDT como entorno de desarrollo. Para generar secuencias de numeros
pseudoaleatorios utilizamos las bibliotecas correspondientes de la GNU Scientific

Library (GSL, Galassi ¢t al, 2010).

2.2.2. Simulaciones

2.2.2.1 Parte 1. El papel de las experiencias previas en la persistencia de la
informacion social en las recolectoras

En esta primera parte se realizara un estudio de persistencia en un modelo simplificado.

Nos proponemos discriminar las contribuciones que hacen a la persistencia de la
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memoria en un grupo dado las propias experiencias del grupo, de aquéllas que han

tenido lugar en grupos mas jovenes.

Grupos de edad

Se presenta un modelo simplificado con dos grupos de edad, procesadoras y

recolectoras, vinculadas por el modelo de historia de vida.

Submodelo de estimulacion

En estas simulaciones, durante la fase de adquisicion los individuos tienen una
probabilidad de recibir un contacto en cada ciclo que depende del grupo de edad al que
pertenecenp; para las recolectoraspy para las procesadoras de néctar. En cada ciclo,

el néctar que se distribuye entre los individuos posee idénticos parametros gustativos y

olfativos.

Simulaciones y andlisis de sensibilidad

Segun se ha dicho, se propone discriminar las diferentes determinaciones en la
persistencia social de la informacién en un grupo de edad. Por un lado, seguramente
cumplen un papel importante las experiencias que han tenido los individuos en ese
grupo durante la fase de adquisicion, pero también, en virtud de la dindmica
demogréfica generada vinculada al polietismo etario, las que han tenido los individuos
que provienen de grupos mas jovenes. En este sentido la realizacion de diferentes
conjuntos de simulaciones donde variamos de manera independiente los parametros de
estimulacion a cada grupo nos permitird aproximarnos a estas determinaciones.
Adicionalmente, la tasa de recambio poblacional impuesta por la dinamica demografica
puede estar modulando el peso relativo de unas y otras experiencias en la persistencia

social, por lo que también realizaremos un analisis de sensibilidad para los parametros
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demograficos. Los valores de los pardmetros para estas simulaciones se encuentran

detallados en la Tabla 2.2.

Tabla 2.2.Parametros utilizados en las simulaciones de los modelos en la Parte 1

Tabla 2. Parametros para simulaciones en la Parte 1

Parametro Valor
Probababilidad de contacto por recolectora por 0,001; 0,0025; 0,0075; 0,01; 0,0125; 0,015;
ciclo, p, 0,0175; 0,02; 0,025; 0,0275; 0,03; 0,035; 0,037

0,04, 0,045; 0,0475; 0,05; 0,055; 0,0575; 0,06

0,065; 0,0675; 0,07, 0,075; 0,0775; 0,08; 0,08

0,0875; 0,09; 0,095; 0,0975; 0,1, 0,125; 0,15
0,175, 0,2, 0,225, 0,25, 0,275; 0,3

Probabilidad de contacto por procesadora por 0,001; 0,0025; 0,0075; 0,01; 0,0125; 0,015;
ciclo, pp 0,0175; 0,02; 0,025; 0,0275; 0,03; 0,035; 0,037
0,04, 0,045; 0,0475; 0,05; 0,055; 0,0575; 0,06
0,065; 0,0675; 0,07; 0,075; 0,0775; 0,08; 0,08
0,0875; 0,09; 0,095; 0,0975; 0,1; 0,125; 0,15
0,175; 0,2; 0,225; 0,25; 0,275; 0,3

Tiempo esperado de permanencia en cada grug 5,60; 7,27; 8,90; 10,60; 12,27; 13,90
E(teg)[dia]

Varianza(teg) [di&] 0,51

Ndamero inicial de recolectord$ 500

Numero inicial de procesadorhls 500

En principio, una medida de la experiencia alcanzada por cada grupo de edad
podria ser el nivel maximo de respuesta olfativa (evaluacion de REP) alcanzado al final
de fase de adquisicion. Se estudiard qué parametros inciden en la determinacién de esta
variable. En caso de encontrar una determinacion sencilla, se podrian caracterizar las

diferentes experiencias y sus efectos a partir del valor de los parametros.

En todos los contactos se suministra néctar de propiedades constantes a lo largo
de toda la simulacién y en todos los tratamientos: concentracion de azucares 50%p/p.
Del mismo modo, el olor acoplado al néctar mantiene constantes sus propiedades no
sélo durante la fase de estimulacion, sino en todos los tratamientos, con un valor de
intensidad de 1. Es también el valor de intensidad con el que se evalla la memoria

olfativa de los individuos con el fin de obtener el v&&P(t)en cada grupo.
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Se estudia asimismo la variacion de la fuerza de la memoria de las recolectoras,
S, como funcion de los parametros de estimulapion p,, y de los demograficos, en

particular, el tiempo esperado de permanencia en cada §ieg)

Para determinar con mayor claridad el papel de las experiencias de recolectoras
y procesadoras, se realizan dos series de regresiones no lineale§ dmnidevariable

dependiente segun la formula. En la primera serie se define:

Srmaxpp —Srmlnpp

Sy (py) = Smin,, + T+e—Tog (7 )—log )I/b

(ec. 2.2)

dondep; es la variable independientepy es el factor en cada regresion. Todas las
regresiones tienen los mismos valorespdg los valores que correspondan §e El
parametrog define el punto de inflexién de la curvd A determina tasa de cambio de

S. En cada regresion se obtienen los valores asintoticos 8n8xy Smin Dado que

cada regresion de esta serie se diferencia de las otras por el vpjdvaje el cual se
realizaron las simulaciones, se denotan los parametros asintoticos Sooing, y

Smax,. En este sentido, la variacion en estos parametros en las diferentes regresiones

de la serie seran atribuibles, dado un valde(eg) a la variacion del valor d®.

La segunda serie de regresiones fatdiliza la misma formula pero invirtiendo

los roles deo; y py:

Smax,, —Smin,,
1+e—llog (pr)—log (x0)l/b

S, (pp) = Smin, +

(ec. 2.3)
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Donde la variable independiente es en este gag@ada regresion se caracterizara por
un valor dep,. De este modo, los parametros asintéticos minimos y maximos seran

expresados para esta serie conmiy; y Simaxer.

En ambas serids(teg)es otro factor en las regresiones.

Las regresiones se realizan con el paguéteen R 2.15.

2.2.2.2 Parte 2. Simulacion de la circulacion de néctar en una colonia de Apis
mellifera

Tres procesos principales caracterizan este segundo modelo: el desplazamiento en el
tiempo de los individuos a través de los diferentes grupos de edad y tarea, la
propagacion de informacion por medio de la trofalaxia y el aprendizaje y la memoria
resultantes de experiencias donde se aparean un estimulo olfativo y un refuerzo

apetitivo gustativo.

Grupos de edad

Representamos una porcion de la poblacién de una colmena de observacion (Farina,
1996) y la estructuramos en tres grupos por edad y tarea: recolectoras, procesadores de
alimento y nodrizas. Las recolectoras conformaron el grupo mas pequefio, con cien
individuos en promedio durante las simulaciones, seguidas por las procesadoras, con un
promedio de quinientos agentes y las nodrizas, el grupo mas numeroso, con una media
de mil individuos. Una porcién de entre las recolectoras puede dedicarse a la
recoleccion de recursos en fuentes de alimento exteriores. A estos individuos se los

denominaraecolectoras focales
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Submodelo de estimulacion

Antes de presentar el modelo de comportamiento individual se introducirdn algunas
nociones espaciales, dado que la heterogeneidad espacial puede contribuir a la

exposicion diferencial de los diferentes grupos a la informacién circulante.

1. El espacio de la colmena y distribucion de individuos

El nido se encuentra compartimentalizado en tres areas que reflejan los criterios de
division utilizados en colmenas experimentales (Seeley, 1982; Griter y Farina, 2007):
area de descarga, proxima a la salida, area de cria, en el centro del nidodg are
almacenamiento de alimento, situado en la periferia del area de cria, distal respecto a la
entrada al nido. Los individuos se distribuyen entre las diferentes areas de acuerdo al
grupo de edad al que pertenecen. Estas areas son, como se explinasd de

muestreo para individuos dadores en busca de receptores.

2. La distribucion de néctar via trofalaxia en la colmena

En cada ciclo se verifica el ingreso de néctar a la colmena por recolectores focales
provenientes de una fuente de alimento, y la posterior distribucién de ese rectar vi
trofalaxia entre los individuos de la colonia hasta su agotamiento. A continuacion
presentaremos en detalle la descripcién de este fendmeno en una secuencia de eventos

encadenados:

1. Una fuente de alimento en el exterior de la colmena es el origen del néctar que
se distribuye en cada ciclo en la colmena. Se define un programa de estimulacion para
cada tipo de estudio. En un estudio de adquisicion, la estimulacion con néctar con olor
durara toda la simulacion. En un estudio de persistencia, en cambio, habra un pulso
inicial de estimulacion sucedido por una fase de persistencia. En este caso, se controla

desde aqui el lapso durante el cual el néctar se encuentra apareado a un olor y el inicio
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de la fase de persistencia, donde el olor es removido. El programa establece asimismo
las cualidades del néctar, como su “concentracion de azlicares %p/p” y el volumen

disponible. Las propiedades del néctar se mantienen constantes a lo largo de toda la
simulacion. El olor presente durante la fase de estimulacion se caracteriza por presentar

una identidad y una intensidad propias, que se mantienen constantes.

2. A continuacion, un grupo de recolectoras focales obtienen néctar de la fuente
de alimento y en el nido se convierten en la primera capa de dadoras al descargar el
alimento almacenado en sus buches a la primera capa de receptoras, denominadas

receptoras de primer orden

3. Tras recibir alimento, estas receptoras devienen dadoras de segundo orden y
buscan a su vez a sus propias receptoras, que seran de segundo orden, estableciendo asi
un encadenamiento de contactos sucesivos (Fig. 2.4). Las reglas que controlan estos
comportamientos se encuentran ilustrados en la Fig. 2.5. A medida que un grupo de
dadoras le transfiere alimento liquido al siguiente grupo de receptoras con el
concomitante incremento del orden, el volumen transferido se reduce y la cadena de
trofalaxias se interrumpe una vez que las receptoras ya no pueden transferir alimento.

En este punto, se completa la distribucién de néctar en el paso temporal.

74



recolectora de

*. o ... & receptora
i de n orden
agotamiento de

la carga

©
e
Q
o
c regreso
]
(&)
S 9
=z [ 2
()
© ‘D
S S receptora
o = de 1° orden
= 5
) @
c Q
) «©
o
@ S
; S receptora
c ol de 2° orden
> 3
. D
‘: —
0
o
©
—
Q
=
]
c
S

Figura 2.4. Esquema de la distribucién de néctar por trofalaxia en el modelo 2. Notese la
organizacién en capas sucesivas de dadoras a partir de una primera capa de recolectoras.

La longitud de la cadena de contactos depende, entre otros factores, del volumen
de néctar que cargan en el buche las recolectoras focales al regresar a laydkriana
proporcion de la carga del buche transferida en cada contacto trofalactico. Una vez que
un agente receptor transfiere néctar a otro individuo, lo hace un 35-40% mas lento que
al recibir (datos en arenas experimentales: Goyret y Farina, 2005b) y durante menos
tiempo (la mitad del tiempo segun datos en contexto social en receptoras de segundo
orden: Gruter y Farina, 2007). Estimamos entonces, que a partir de una primera capa de
dadoras con el buche lleno (unos 60uL, Nafiez, 1966), la carga puede ser distribuida
hasta que la cadena alcance incluso a receptoras de cuarto orden. Cabe mencionar que
en este modelo el volumen de néctar restringe fisicamente su circulacion, pero no es

una variable contemplada en el procesamiento del refuerzo durante el aprenftizaje (
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supra Submodelo de procesamiento, aprendizaje y mejdfia consecuencia, con
todas las otras variables constantes, la calidad del refuerzo que experimentan los

individuos en cualquier ciclo es homogénea.

b)
inicio del I
e I
;carga en e
buche?

para cada
contacto potencial

3.el individuo
elegido acepta
recibir?

Figura 2.5 Las reglas de control de comportamiento de los agentes en un ciclo actualizacion. a)
las reglas de control y b) los detalles de las reglas de interaomididdtica. EI nUmera de
contactos se muestrea de un distribucién normal con media = ciclo de 1,5 contacto / tarea y SD
= 0,05 contactos / ciclo (De Marco y Farina, 2001) para trofalaxias largas)>R.. es la
probabilidad de que un agente del grgpelija la zonaa, tanto para recibir un contacto como

para ofrecer uno. Por las exigencias computacionales, en (1) se propone un limite sup®rior de
intentos. Si el agente alcanza ese limite, se detiene y se deja de intentar sfreoataeto. La
proporcion media de contactos perdidos por la introducciéon de esta restriccion ettbapor

del 0,3%

Simulaciones y andlisis de sensibilidad

Se llevan a cabo tanto estudios de adquisiciébn como de persistencia. En ambos casos
simulamos la entrada de néctar recolectado de una fuente de alimento externa: durante

un una fraccion de la duracion de la simulacion en el segundo caso. En ambos estudios
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se evalud la sensibilidad de las variables relevantes al parametro demdgft&figcel

tiempo esperado de permanencia en un grupo, y la magnitud de la estimulacion en cada
ciclo, definida por el nimero de recolectoras que visitan el alimentador externo. Los
parametros utilizados se encuentran en la Tabla 2.3. El alimentador proporcion6 néctar
de propiedades constantes a lo largo de toda la simulacion y en todos los tratamientos:
concentracion de azucares 50% y un volumen tal que permite cadenas de trofalaxias que
llegan hasta receptoras de tercer orden. Del mismo modo, el olor acoplado al néctar
mantiene constantes sus propiedades no soélo durante la fase de estimulacion, sino en
todos los tratamientos, con un valor de intensidad de 1. Es también el valor de
intensidad con el que se evalia la memoria olfativa de los individuos con el fin de
obtener el valoREP(t) en cada grupo. La constancia de la entrada de néctar a la
colmena en cada simulacion se garantiza por un namero constante de recolectoras

focales visitando la fuente de alimento.

Estudio de adquisicion

Simulamos una estimulacion durante 6,67 dias (200 ciclos), dado que las simulaciones
preliminares sefialaron ese tiempo como prudencial para permitir que las memorias
alcanzaran valores proximos a sus asintotas en todos los rangos de parametros puestos

a prueba. Para cada tratamiento se realizaron 100 réplicas.

Estudio de persistencia

Estudiamos los efectos de los parametros demogréaficos y de estimulacion en la
persistencia social de la informacién, mediante el calculo de la fuerza de la m&moria

en cada grupo y el tiempo hasta la extincion de la respuesta olfativa. De manera
adicional, buscamos disecar los efectos de las experiencias tempranas en la persistencia

informativa en el contexto de una parametrizacién biologicamente plausible.
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Como ya dijimos, cada individuo tiene una variable que asigna valor apetitivo al
olor de la estimulacién, el peso sinaptMb Para poder estimar la relevancia de las
experiencias de los grupos més jovenes en la persistencia informativa se obtienen de
manera simultanea valores alternativos del peso sinaptico para cada individuo donde se
suprimen los eventos de refuerzo mientras el individuo se encuentre en un grupo
determinado. Por ejemplo, se dendigi,,t) el valor para el individuo recolector en el
ciclot del peso sinaptico en el que se ha suprimido toda experiencia apetitiva durante la
fase de procesadora. A partir de la distribucion de este valor alternativo en la poblacion
recolectora obtenemos el valor alternatRBR.,(t) al comparar con los umbrales de
respuesta. Al integrar el area bajo la curvé@(t)del grupo se obtiene el valor de la
fuerza de la memori§, que en este caso denotan®s La pérdida relativa de fuerza
de memori&S en el grupo de las recolector@ss, ., se obtiene mediant& - S,)/S,
dondeS es el valor normal de fuerza de la memoria de la recolectoras. De la misma
manera se obtiene la pérdida relativa $leen las recolectoras por supresién de
experiencia como nodrizastS,_.,, y el valor de esta variable para las procesadoras que

no han tenido eventos de aprendizaje asociativo durante la fase de mpo8yiza,

Realizamos 100 réplicas (vale decir, simulaciones) por cada tratamiento.
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Tabla 2.3 Parametros para las simulaciones del modelo 2, que simula la distribucion de
alimento e informacién via trofalaxia en la colmena.

Tabla 2.3. Parametros para simulaciones en la Parte 2

Parametro Valor
a) Estimulacién
Nimero de recolectoras focales 4,12, 20, 32
b) Trofalaxia
Numero de contactos ofrecidos por dador 1,50+0,05*

¢) distribucion de los individuos entre las areas de la colmena
Probabilidad de recibir/ofrecer un contacto en cada area segun grupo de edad
Recolectora en el area de descarga

Recolectora en el area de cria 0
Recolectora en el area de reservas de alimento 0
Procesadora en el area de descarga 0,3
Procesadora en el area de cria 0,4
Procesadora en el area de reservas de alimentc 0,3
Nodriza en el area de descarga 0
Nodriza en el area de cria 0,8
Nodriza en el area de reservas de alimento 0,2

¢) Historia de vida

Tiempo esperado de permanencia en cada gruyy 0,86; 2,28; 3,93; 5,60; 7,27; 8,90; 10,60; 12,27
E(teg)[dia] 13,90; 15,6; 17,27

Varianza(teg) [di&] 0,23; 0,47; 0,51*

€) Numero de individuos en cada grupo de edad

Ndmero inicial de nodriza$\, 100

Numero inicial de nodrizad\, 500

Ndamero inicial de nodriza®\, 1000

®De Marco y Farina, 2001

PAdaptado de Griiter y Farina, 2007

*Los dos primeros valores corresponden a los valores menoEggedg El Ultimo es la varianza para
todos los demas.

2.3 Resultados

Parte 1: estudio de persistencia en un modelo simplificado de dos grupos de
edad.

Estudio de persistencia de la informacién

La REP vinculada a memorias olfativas alcanzada en cada grupo al cabo de un dia de
estimulacién se encuentra casi completamente determinada por la tasa de contactos
recibida por el grupo (Fig. 2.6). Se observa en las recolectoras algo de variacién a bajos
niveles de estimulacion entre las recolectoras, debido a efectos demogréficos. El rango

dinamico, vale decir, el rango de interacciones donde se concentra la mayor parte de la
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variacion de los valores de REP se encuentra para ambos grupos en valores de

probabilidad de contacto por individuo por ciclo de entre 0,01 y 0,15.

Ahora bien, si la REP olfativa alcanzada es representativa de las experiencias de
cada grupo de individuos, estas experiencias pueden ser descriptas en términos de la
probabilidad de contacto por individuo por ciclo, vale dgxiy; p, para recolectoras y
procesadoras respectivamente. Utilizaremos entonces estos parametros para caracterizar
los efectos de las experiencias de los diferentes grupos en las variables vinculadas a la
persistencia social de la informacion, en particular el efecto en la fuerza de la memoria

de las recolectoras..

a)
; recolectoras
5 Lol
_ S 08 F |
[&]
S a a.':"}
= 2 06 4
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Figura 2.6 REP méxima alcanzada en cada grupo al cabo de un dia de estimulacién en funcion
de la tasa de contactos recibida en el grupo para (a) recolectoraspdesdeprobabilidad de

que un individuo reciba un contacto en un ciclo de actualizacion y (b) procesadorag,@snde

la probabilidad de que un individuo reciba un contacto en un ciclo de actualizacion.
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Dado un periodo de estimulacion y parametros demograficos fijos, los valores de
fuerza de la memoria entre las recolect&@gsarecen encontrarse determinadas por las
interacciones recibidas no soélo en el grupo de las recolectoras, sino en el grupo mas
joven de las procesadoras (Fig. 2.7). En breve se describiran también los efectos
causados por la dinAmica demografica impuesta por el recambio de individuos en la
poblacién. En cuanto a la duracion de la respuesta olfativee observé un incremento
dominado por el aumento de la estimulacion al grupo previo, las procesagpyasar

la permanencia de los individuos en cada grupo de Ediady) (Fig. 2.9a).

La variaciébn de la fuerza de la memoria en las procesadoras se encontrd
fundamentalmente ligada al cambio en la estimulacion al propio grupo y los pardmetros
que caracterizan el recambio poblacional (Fig. 2.8). En parti§jlse, incrementa tanto
con mayores valores d& como con recambios poblacional méas lentos, vale decir,
mayoes E(teg) Del mismo modo, la duracién de las respuestas olfativas se
incrementan colk(teg) aunque el efecto de la estimulacién es mas sutil y depende del
valor deE(teg) a mayores tiempos de permanencia en el grupo, mayor sensibilidad al
parametr@, (Fig. 2.9b). Como se puede apreciar, el rango de valofgssdeencuentra
por debajo de los rangos de duracién de la memoria para las recoléGtdeasefecto,
valores mas bajos dg(teg) imponen una aceleracién en el recambio de individuos;
dada la parametrizacién a partir de datos biolégicos de las tasas de adquisicién y de
decaimiento de las memorias, este recambio acelerado expulsa a los individuos del
grupo antes de que éstos pierdan sus memorias. En este sentido, el grupo “olvida” mas
rapido que los individuos. En el caso de las procesadoras, al ser el grupo mas joven en
este modelo, sélo recibe individuos sin experiencia, a la vez que los individuos con
memorias que salen del grupo llegan al grupo recolector, extendiendo el V&loEde

efecto, el valor d&, parece configurarse una vez que los individuos que han adquirido
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sus experiencias en el grupo de las recolectoras son expulsados del grupo: de hecho, los
valores minimos d&, (que tienen lugar en el minimo fdg) para cadd(teg) parecen
coincidir con el rango del tiempo de permanencia medio en el grupo de las recolectoras.
Ambos patrones ponen en evidencia los efectos demograficos. Dada la mayor
complejidad del caso de las recolectoras, se realiz6 un andlisis algo mas elaborado para

revelar con mayor claridad efectos demograficos.

e
()

N

Srecolectoras medio [dia]
- o

Figura 2.7 Efectos de experiencias del grupo recolector y del grupo de las procesadt@as
persistencia social de la informacion en el grupo de las recolectoras en ua siogdificado

con dos grupos de edad. Se presenta el valor medio de la fuerza de la memoria de las
recolectorass, como una funcién de la probabilidad de contacto por individuo por ciclo en el

grupo de las recolectorag )y de las procesadorag,). Los datos se corresponden pa(teg)
= 8,9 dias

Por ultimo, se observa que el rango de interacciones donde se produce mayor

variacion en la variabl8 se encuentra entre los valores de probabilidad de contacto por
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individuo por ciclo de 0,01 y 0,15. Esto vale tanto para el camb® pler el parametro

de estimulacion a las procesadopggFig. 2.8) como el d& por los parametros de
estimulacion de recolectoras y procesadopas; p, (Fig. 2.7). Este rango coincide
asimismo con el rango dindmico de la méaxima respuesta REP, ya descripto. Mientras
tanto, los valores d& y T, se muestran mayormente sensibles ambos al efegipete

un rango de menores valores, entre 0,001 y 0,07 (Fig. 2.9). Es decir, cuando la duracion
de las memorias ya alcanzé un platd cerca de sus valores maximos, todavia el valor de
S es sensible al incremento ggy pr, como el deS, lo es al dep,, mejorando la
proporcién de individuos que mantienen respuestas en un lapso similar de respuesta

olfativa.
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Figura 2.8 Efectos de los parametros demogréaficos y las experiencias en la fuerza de la
memoria del grupo de las procesadoBsSe present&, como una funcion de la probabilidad

de contacto por individuo por ciclp,. Cada color representa diferentes tiempos esperados de
permanencia en cada grujigieg)

En cuanto a los analisis de regresion, para un lapso de estimulacién y parametros
de recambio poblacional fijos, la fuerza de la memoria de las recole§aragestra

una relacion dosis-respuesta con el logaritmo tanto del pardmetro de tasa de
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estimulacion a las recolectorgs, (con p, como factor) como con el logaritmo del
mismo parametro pero para las procesadga&onp, como factor). En una primera
serie de regresioneg; fue la variable independientepy el factor. Una segunda serie

invirtio el papel de los parametrog; fue la variable independiente, en taptofue

factor.
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Figura 2.9 Tiempo medio de duracién de la respuesta olfativa en (a) las recole€ipyal))
las procesadora3,, como funcion de la probabilidad de contacto por ciclo de las procesadoras
durante la estimulaciom,.

Se enfocd en particular en los efectos del factor vinculado a la estimulacién
olfativa en cada caso en los parametros asintéticos de la funcion de re§resésimo
(Sma) y § minimo §min). Ambos representan situaciones extrergash, el nivel de
S cuando la variable independiente vale c&max por su parte, corresponde a una
situacion donde el valor de la variable independiente se hace siempre mas grande. Por
ejemplo, cuando el factor en cada regresion es la estimulacion a las proceggdoras,
(Fig. 2.10a) Smirp, representa un efecto de "rescate” de la respuesta en las recolectoras
cuando éstas no reciben estimulacion. Estos cambios también pueden verse con otros

niveles de estimulacion, como &max,, donde por mas que el grupo recolector reciba
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mas estimulacion siempre tendera a ese valor limite; limite que dependera a su vez del
aporte de las procesadoras: es por esta razén que se ve un incremento en todos estos
parametros con el aumento plg indicando la importancia del rol de las procesadoras

en la persistencia social de la informacion entre las recolectoras (Fig. 2.10a). En este

sentido, a pesar de tratarse de valores extremos, son informativos.

a) b)
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Figura 2.10. Efectos de las experiencias en las procesadoras (a) y recolectoras @¢b) en |
paradmetros en regresiones no lineales entre el valor de fuerza de la memoriaaddeatoras,

S, y (a) el parametro que caracteriza la experiencia de las recolegtor@@o funcion del
valor del factom,.En (b) la variable independiente de la regresiop,sel factorp,. Sming,
S50, Yy Smax, representan, respectivamente, los valores minimo, medio y maxinso de
obtenidos a partir de las regresiones dgmdes el factor que caracteriza cada regresipn ka
variable independiente. A la inversa, los valo&min,, S50, y Smax, corresponden a
regresiones donde @ es el factor yp,, la variable independiente. El tiempo esperado de
permanencia en el gruffteg)es factor en ambos conjuntos de regresiones.

El rango4S; entre estos dos parametros, asimismo, revela la relevancia de la
variable independiente en la determinacién de la fuerza de la memoria: a menos rango,
menor incidencia causal. Las serie de regresionep,ammo factor también revelan el
rol de las procesadoras en el sostenimiento de la persistencia de la informacién.
Complementariamente] valor Sminp, representa el valor d& entre las recolectoras en

ausencia de experiencias previas en el grupo de las procesadoras (Fig. 2.10b). Como
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puede apreciarse, los valoresSieay, se encuentran bien diferenciados deSasng,,

generandatS; no nulo (Fig. 2.10a, 2.11b).

Puede observarse que las recolectoras tienen un mayor peso en la variacion de
estos diferentes parametros en comparacion con las procesadoras, tSntopeny
Smax, cuandop, es el factor en las regresiones (2.10b) como en el résiguando es
la variable independiente (2.11a). En efecto, las experiencias en el grupo de las
recolectoras determina la mayor parte de la fuerza de la memoria durante los primeros
ciclos de la fase de persistencia, cuando los niveles de memoria en el grupo son

mayores.

En cuanto al papel de la dinamica demografica de la poblacion, es de notar que
las experiencias previas se vuelven mas relevantes a medida que los individuos tienden
a permanecer menos tiempo en cada grupo de edad, vale decir, a menores valores de
E(teg) Con el aumento de la estimulacion en el grupo de las procesadoras se observa
asimismo un incremento en los valores de los parametros asintoticos para ese factor,
Sminpp Y Smayp, independientemente del valor B&eg)(Fig. 2.10a).

En el caso d&ming,, el efecto de “rescate” de la respuesta en las recolectoras se
ve incrementado a tasas mas rapidas de recambio poblacional, es decir, Elgegyes
dado que se acelera la transferencia de individuos desde el grupo de las procesadoras al
de las recolectoras: las procesadoras llegan a ser recolectoras antes que sus niveles de
respuesta olfativa decaigan. Mientras mas memorias tengan esos agentes procesadores
(lo cual equivale, como hemos dicho, a mgy)y mayor sera el efecto en el incremento
de la fuerza de la memoria de las recolectoras. Por su parte, la mayor variabilidad en el
valor deSmax, en el rango del factqy, a menores valores dgteg)se debe a la rapida

expulsion de individuos recolectores con memorias sumado al fendmeno ya descripto
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para Sminp,, €l rapido ingreso de procesadores con memorias aun vigorosas (Fig.

2.103.

De manera consistente con la importancia creciente de las experiencias de las
procesadoras a menores valoreE@eg) S se vuelve mas sensible a la variacion del
parametrqy, lo cual incrementa el rangts;. El temprano reemplazo a bajgéeg)de
las recolectoras por procesadoras reduce el control que tienen las recolectoras sobre la
variacion deS de alli la menor variacion eBminp, Yy Smaxe, bajo rapidos recambios
poblacionales en las regresiones dondes factor (Fig. 2.10b), y déS; alli donde es la

variable independiente de la regresion (Fig. 2.11a).

a) b)
variable independiente: p variable independiente: P,

2.6 2.6 —a&— F(teg) = 5.6 dias
= I — — A - E(teg) = 7.2 dias
Z 24 R T 24 .- @ - Efteg) = 8.9 dias
200l L0 . = — E(teg) = 10.6 dias
8 == n < ;
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Figura 2.11 Rango de la fuerza de la memoria de las recolectdsgsen funcion del valor de
S maximo segun el resultado de las regresiones no lineales. En (a) el rangmodees las
regresiones con el parametro de estimulacion a las recolego@sno variable independiente
Y pp, representativo de la estimulacion a las procesadoras, como factor. Enp(byesgta la
situacion inversa, cop, como variable independientgycomo factor
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En cuanto a los restantes parametros de la regresion vinculados a la tasa de
cambio deS y al valor del punto de inflexion, tanto pgracomop, como variables
independientes, se encuentran confinados a un muy estrecho rango de variacion. En
principio, los efectos de las experiencias previas podrian resultar de naturaleza aditiva,
donde el términ@gminy Sméxsean funciones lineales de variables representativas de

las experiencias previas, como por ejengglo

Parte 2: simulacion de la distribucion de informacion en una colmena

Estudio de adquisicion de informacion

Las simulaciones muestran que el incremento en la estimulacion, determinado por un

mayor numero de recolectoras focales, mejora la respuesta olfativa de las poblaciones,
gue aprenden mas y mas rapido. En efecto, con el incremento de la tasa de contactos
recibidos en el grupo tanto disminuye el tiempo hasta alcanzar el 50% de la respuesta
tedrica maximatso (Fig. 2.12 a), como aumenta el nivel de respuesta correspondiente a

ese momentdRER, (Fig. 2.12 b).
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Figura 2.12 Caracterizacion dgderformancedel aprendizaje de los diferentes grupos de edad
durante una estimulacion olfativa prolongada en los estudios de adquisicion a paitisteel
de una funcion logistica de cuatro parametros a las curvas de respuesta REP. Lidptbbabi
media de contacto por individuo por ciclo guarda una relacién (a) decreciente panapel
hasta alcanzar la mitad de la respuesta maxiyng,(b) creciente para el 50% de la respuesta
maximaRER.

Los parametros demograficos vinculados con las tasas de movilidad de
individuos entre grupos no parecen afectapafformancede los diferentes grupos
salvo para la interseccion de valores muy bajos de estimulacion y de tiempo esperado de
permanencia en el grupg(teg) En estos casos, la escala temporal de las estadias de los
individuos en cada grupes semejante a la escala en la geeetilugar la distribuciéon
del néctar, en el rango de unas pocas horas. En estos casos se observa una fuerte
distorsién de la relacion entre tiempo y magnitud de aprendizaje: los individuos se
aproximan mas rapidamente (meng) a valores maximos mas bajos de respuesta
olfativa (menorefRER,; diferenciados en la Fig. 2.12, a y b). Este fendbmeno se explica
por la baja proporcion de individuos que muestran respuesta, dabldobaja
estimulacién, y porque son eliminados mas rapidamente de la poblacion, fenbmeno

expresado por los bajos tiempos de permaneigiad). Sin embargo, estos tiempos
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de permanencia son poco plausibles en términos biologicos para las abejas meliferas.
Asi, estos efectos demograficos deberian jugar un papel restringido en la fase de
adquisiciébn y en el contexto de entradas muy bajas de néctar aromatizado. En
consecuencia, la fase de adquisicion en un grupo de edad parece depender

fundamentalmente de las experiencias en el propio grupo durante la estimulacion.

Estudio de la persistencia social de la informacion

Se simula la entrada de néctar aromatizado durante un dia y se estudia cémo los
parametros del modelo afectan a las variables asociadas a la persistencia informativa.
Las simulaciones muestran que los diferentes correlatos de la persistencia social de la
informacion olfativa, la fuerza de la memofay el tiempo hasta la extincion de la
memoriaT, se ven incrementados en todos los grupos de edad con recambios mas lentos
de la poblacion, representados por valores mayores del tiempo esperado de permanencia
en el grupoE(teg).A la vez, parece haber un efecto de la magnitud de la entrada de
néctar en ambas variables; al menos se observan diferencias entre estimulaciones bajas
(cuatro recolectoras focales) y medias-altas (12-32 recolectoras focales). Sin embargo,

cada grupo fue afectado de manera diferente.

En cuanto a los valores de se observa mayor dispersién que en los galbe
la fuerza de la memori@ En efecto, el tiempo de extincion de la memoria en un grupo
se define cuando ya se encuentran en él pocos individuos con respuestas olfativas. Por
esta razomrssensible a los efectos de muestreo de los procesos en marcha en el sistema.
Por un lado, la secuencia aleatoria de los eventos de aprendizaje y la distribucion de los
umbrales de respuesta en la poblacion amplian el rango de tiempos en los que un
individuo cualquiera puede dejar de mostrar respuesta olfativa. Por el otro, dada la

naturaleza estocastica del proceso de recambio poblacional, también es variable el
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momento en el que uno o unos pocos individuos pueden ser removidos de un grupo de
edad o directamente del sistema. De manera consistente, se puede observar que la
dispersion en los valores dedisminuye a medida que aumenta el tamafio del grupo de
edad, con la minima variacion entre las nodrizas (Fig. 2.13f). Dadas las diferencias entre
los grupos de edad, detallaremos las particularidades de la respuesta de los diferentes

grupos de edad a los diferentes parametros del modelo.

Las recolectoras muestran los niveles mas altos de fuerza de la m&maria,
vez que la menor sensibilidad B(teg) en el rango biolégicamente plausible,
comprendido por los valores de 3,9 y 17,3 dias, con una variacion media de entre 10 y
30%. Por otra parte, se observa un estado proximo a la saturacion, donde niveles medios
y altos de estimulacion (12-32 recolectoras focales) generan valores simil&réBige
2.13.a) y menor sensibilidad (10-20%) el caso de los valores dg se observa una
variacion media del 77%, con valores que comprenden entre 7 y 13 dias de duracion. El
rapido aumento en dl asimismo se desacelera a altos valoreE(tleg) dado que el
tiempo de extincion alcanza un plato similar para los diferentes niveles de estimulacion

(Figura 2.13.b)
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Figura 2.13 Influencia de los parametros demogréficos y de la estimulacion en la persistencia
social de la informacion. La fuerza de la memoria resi@mkl tiempo hasta la extincion de la
memoria, T son presentadosn funcién del tiempo esperado de permanencia en un grupo de
edad E(teg)en los diferentes grupos de edad. Se presentan respectivamente los va@agrés de

para (a) y (b) recolectoras (c) y (d) procesadoras (e) y (f) asdbajo diferentes entradas de
néctar.

Entre las procesadoras, los valores de la fuerza de la meSosian algo
menores que en las recolectoras. Asimismo, muestran una mayor sensibilidad a los
cambios tanto en la dinamica demografica como en la magnitud de la estimulacién, con
una variacion media d& del orden de 25 al 56% en el rango de 3,9 a 17,3 dias. En este
caso, las respuestas a los diferentes valores de estimulacion se encuentran mejor
diferenciadas (Fig. 2.13c). Con respecto a la duraciéon de la respuesta olfativa en este

grupo, losT, a niveles medios y altos de estimulacion superan los quince dias para
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tiempos de permanencia en el grupo superiores a los diez dias (Fig. 2.13.d) y se verifica
un cambio medio considerable en el rango biologic&(teg) 139-160%, con valores
absolutos entre 7 y 19 dias. Como se puede observar, la respuesta olfativa en este grupo
dura més tiempo que en el grupo de las recolectoras a pesar de recibir menor magnitud
de estimulacion en el grupo y de que las procesadoras muestren un valor nfgnor de
Aqui intervienen nuevamente los efectos de muestreo por el tamafio del grupo, por un
lado: las recolectoras son apenas cien, mientras las procesadoras oscilan alrededor de
los quinientos individuos. En este sentido, debe tenerse en cuenta que en la transicion
entre el grupo de las procesadoras y de las recolectoras hay un cuello de botella donde
se selecciona a aproximadamente un quinto de los individuos del grupo de las

procesadoras para formar parte del de las recolectoras.

Por ultimo, las nodrizas mostraron los valores mas bajos de fuerza de la
memoria,S, y una mayor sensibilidad relativa tanto al cambicE@eg) como en el
namero de recolectoras focales, con una variacion media de 100-107% (Fig. 2.13e). Por
otro lado, no se observa una estabilizacion en el valor de la duracién de la respuesta
olfativa con menores tasas de recambio poblacional (n&yeg), a diferencia de los
otros grupos de edad. Dados los bajos valores a bajos Efteg)iestra la mayor
variacion relativa media entre todos los grupos: 273-289%, con valores de entre 3y 13

dias de duracion (Fig. 2.13f).

Como en el estudio de adquisicion de este modelo (Fig. 2.12), se observan
efectos diferenciados para cada grupo de edad en las variables asociadas a la
persistencia informativa, dados idénticos parametros demogréficos. La distribucion de
néctar a partir de un grupo de recolectoras focales resulta en diferentes entornos de

estimulacibn a cada grupo de edad. Sin embargo, como se vera en breve, la
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configuracion de las diferencias entre grupos en las variables asociadas a la persistencia

informativa es mas compleja que la definida por las condiciones de estimulacion del

grupo.

El aumento del valor d& con mayores tiempos de permanencia en cada grupo
se encuentra acelerado con respecto al de la fuerza de la m8nimtia implica que la
fuerza promedio de la memor&/T, disminuye con el incremento &€teg) debido a la
incorporacion de la “cola” de las curvas de respuesta olfativa, con los menores niveles
de respuesta. En este sentido, si bien una mayor tasa de recambio poblacional acorta la
duraciéon de la respuesta olfatifa a la vez garantiza mayor fuerza promedio de la
memoriaS es decir, si bien la memoria en la poblacion dura menos, la reaparicion del

olor familiar implicara una respuesta social robusta en cualquier punto de ese lapso.

Segun se ha dicho, bajo los parametros de aprendizaje utilizados, los procesos
demograficos de recambio poblacional genetaivs efectos de “muestreo” por los que
se remueven individuos con informacién, reduciendo tanto la duracién de las respuestas
olfativas, representadas pbrcomo el alcance social de las memorias, estimad&.por
Como se ha dicho, el tamafio poblacional afecta principalmente a la duracién de la
respuesta olfativa, como puede verse al comfanail, (Figura 2.13 b y d). Del mismo
modo, se pierden individuos con memorias en el cuello de botella de la transicién entre

grupos, redundando en la disminuciorilde

A partir de las simulaciones de la Parte 1 de estos Resultados se sigue que el
proceso general de recambio poblacional, cuya tasa se encuentra en relacion inversa con
el valor deE(teg) produce urolvido socia) donde los grupos pierden a sus individuos
con respuestas olfativas antes de que el valor de la fuerza de la memoria de estos

ultimos descienda debajo del umbral de respuesta. Segun se ha mostrado, la existencia
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de grupos previos con memorias puede compensar esta pérdida, pero en las
simulaciones de distribucion de informacion de néctar en la colmena la compensacion
es parcial, debido a la menor tasa de interacciones recibidas en los grupos may jovenes
el consecuente valor inferior d&@ Ahora bien, la sensibilidad de la fuerza de la
memoria S difiere entre grupos porque en cada caso se reune una configuraciéon
particular de experiencias no solo del grupo considerado, sino de los que lo preceden.
En este sentido, las recolectoras muestran valores altd§ de todo el rango
biolégicamente plausible d&(teg)y para todas las entradas de néctar a la colmena. Los
datos de la Parte 1 sugieren que la fuerza de la memoria se encuentra sostenida no sélo
por las experiencias en ese grupo, sino también por los individuos con memorias
provenientes de los grupos de las procesadoras. Del mismo modo, el v8pseale
apoya sobre las experiencias en la fase de procesadoras, pero también en los individuos
con memorias provenientes del grupo de las nodrizas. Este grupo, por su parte, expulsa
individuos, algunos con memorias, y recibe solo individuos sin experiencia, por lo que
la magnitud de la respuesta olfativa no sélo decae en virtud de los procesos individuales
de olvido, sino que se produce una “dilucion” de los individuos con memoria en un mar

de agentes sin informacion. De este modo se explica los menores valores absolutos a la
vez que la mayor sensibilidad tanto Slecomo deT, al incremento del tiempo que los
individuos permanecen en el grupo. En este sentido, la aceleracion del recambio
poblacional, dado por bajos valores H@eg) conlleva valores menores & (mas

“olvido social”; Fig. 2.13 a, ¢, e) e implica también mayor dependencia de las

experiencias tempranas, como se vera a continuacion.

Hay una relacion entre las interacciones que recibe cada grupo: sus valores se
incrementan linealmente con el niumero de recolectoras que traen néctar a la colonia.

Dada la variacion correlativa, las diferencias en la persistencia social resultantes de
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cambios en la entrada de néctar no proporcionaran informacién sobre el papel de las
experiencias tempranas en las variables de persistencia informativa en los grupos de
mayor edad. Por esta razén se calcula la pérdida relativa en los valo&ende

recolectoras y procesadoras al suprimir los eventos de aprendizaje en fases especificas

de la vida del individuo.

En lineas generales se observa que con recambios mas lentos de la poblacion se
reduce la pérdida de la fuerza de mem&isas supresion de experiencias en grupos
mas jovenes. En este sentido, esto es congruente con la creciente independencia de la
persistencia de la informacion en los diferentes grupos de las experiencias en grupos
mas jovenes al incremengarel valor deE(teg) También se ven mayores pérdidas con
mas agentes recolectores trayendo néctar a la colonia: la fuerza de la nSedeolids
procesadoras y nodrizas es sensible a la variacion en la magnitud de la entrada
recolectora y la contribucion que hacen a los grupos de mayor edad depende de esa

variable. Veamos ahora los datos en particular para cada grupo de edad.

En principio, en acuerdo con las simulaciones de la Parte 1, para un grupo dado,
el grupo que le precede inmediatamente parece cumplir un papel relevante en la
persistencia de la informacién. La supresion de las experiencias de aprendizaje en el
grupo de las procesadoras implicé una reduccién en la fuerza de la memoria en las
recolectoras,prS,.r, en el rango medio entre 11,&(eg) = 17,3 dias) y 51,8%
(E(teg)=3,9 dias) (Fig. 2.14.a). Mientras tanto, la supresién de las experiencias de las
nodrizas redujo la fuerza de la memoria en las procesadoras entre 8,3 y 44% en el
mismo rango (Fig. 2.14 c); e incluso afect6 al grupo de las recolectoras, po®, un

entre 0,03y 9,7% (Fig. 2.14.b).

96



—s— 4 recolectoras activas

—a— 12 recolectoras activas
- -0 - 20 recolectoras activas
'y - =0 - 32 recolectoras activas

0 5 10 15 20 0 5 10 15 20 0 5 10 15 20
E(teg) [dia] E(teg) [dia] E(teg) [dia]

Figura 2.14 La relevancia de las experiencias tempranas en la persistencia social de la
informacion olfativa en grupos de edad avanzados. Se muestra la pérdida de dutxza d
memoriaS en grupos mayores tras la supresion del aprendizaje asociativo en grupos joévenes.
Los datos se ordenan como funcién del tiempo esperado de permanencia en cadtgg)po,

Se muestra asimismo el efecto de diferentes entradas de néctar a la colonia durante el periodo de
estimulacion. En cada caso se presenta en el ejeprSa), la pérdida dé&en las recolectoras

tras supresion del aprendizaje durante la fase de procesado@s, (h)la pérdida dé&en las
recolectoras, tras supresion del aprendizaje durante la fase de nodrige. (¢)a pérdida de

Sen las procesadoras, tras supresion del aprendizaje durante la fase de nodrizas.

Dentro de un rango biolégicamente plausible (entre 4 y 16 dias), el sistema
parece encontrarse dentro del margen sensible a cambib@ed® después de este

rango la persistencia de la memoria tiende a estabilizarse.

2.5 Discusion

Las simulaciones realizadas con los dos modelos presentados han permitido establecer
el papel de algunos factores que estructuran la poblacién, como los parametros
demograficos, y otros que caracterizan la estimulacién olfativa, en la adquisicion y
persistencia socias de la informacion vinculada con recursos florales recolectados en

el exterior. Primero se discutiran los resultados de los estudios de adquisicion, llevados
a cabo con el modelo de distribucion de néctar en la colmena (modelo 2). Después de
esto, se abordaran diferentes aspectos relativos a los resultados de los estudios de

persistencia realizados con los modelos 1y 2.
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Aprendizaje durante la fase de adquisicion

En el mode de distribucion de informacion olfativa en la colmena (modelo 2), la tasa de
interacciones que recibe cada grupo de edad depende de tres factores: en prmer luga
el nimero de agentes recolectores asignados a la fuente de alimento; en segundo lugar,
la distribucion de los individuos entre las areas en el nido condiciona la facilidad con
que cada grupo puede tener acceso a la informacion que circula; y, en tercer lugar, el
namero de individuos que pertenecen a cada grupo de edad. En cuanto a la distribucién
espacial, el nido virtual en el modelo se estructura en areas semejantes a las
identificadas en una tipica colmena de abejas de observacién (von Frisch, 1967; Seeley,
1982; Gruter y Farina, 2007). En el caso particular de las abejas meliferas, la falta de
limites fisicos fuertes que confinen a algun grupo de edad, asi como la distribucion
ubicua de las procesadoras en todas las areas de la colonia (Tabla 2.3), permiten una
amplia estimulacién de todos los grupos de edad. En efecto, para un mismo nimero de
recolectoras asignadas a la fuente de alimento, la estimulacion a cada grupo en términos

del nimero de contactos se mantiene en el mismo orden de magnitud.

De manera consistente, datos experimentales en hormigas muestran que el
tamafio de la colonia y de la complejidad espacial afectan a la distribucion de alimento
por medio de la trofalaxia (Buczkowski y van Weelden, 2010). En caso del presente
trabajo, las diferencias entre los grupoggmerformanceale aprendizaje durante la fase
de adquisicién y en el alcance social de la informacién durante la fase de persistencia
parecen residir fundamentalmente en el tamafio relativo de los grupos respecto a la

magnitud de la estimulacion.
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Persistencia de la informacion social y fenomenos demogrdficos

En contraste con su pequefio papel en la fase de aprendizaje, la tasa de transiciones entre
grupos de edad es uno de los factores mas relevantes en la determinacién de la
persistencia social de las memorias tras una estimulacion olfativa. En efecto, este
pardmetro y la magnitud de la entrada de néctar a la colmena dan forma al alcance
social de la informacion, vale decir, a la magnitud poblacional de la respuesta a la
presentacion de un estimulo olfativo. La dindmica demografica, por otra parte, se
muestra como uno de los factores méas influyentes en la duraciébn de las memorias
olfativas en un grupol. A menor tasa de recambio poblacional la respuesta olfativa

tiende a prolongarse.

En el rango biol6égicamente relevante de tiempos de permanencia en cada grupo,
los individuos abandonan los grupos de edad donde adquirieron buena parte de sus
memorias antes de que éstas se degraden y se extinga la respuesta olfativa. De esta
manera, recambios poblacionales acelerados, representados por valores Bégxy) de
producen una extincion mas rapida de las respuestas (Figs. 2.9, 2.13b,d,f). En este
sentido, las variables vinculadas a la persistencia se muestran mas sensibles a los
cambios en las experiencias en grupos previos cuando los individuos tienden a
permanecer menos tiempo en cada grupo (Figs. 2.10, 2.11, 2.14), vale decir, la
persistencia de informacion en el grupo se muestra mas dependiente de experiencias
tempranas. ¢ Sera este efecto relevante en los insectos sociales? Las poblagipises de
mellifera utilizadas en diferentes experimentos muestran una edad de inicio de la
recoleccién que varia entre los 17 y los 21 dias (Rdsch, 1925; Lindauer, 1952; Seeley,
1982). Por otra parte, las abejas inician tareas de cuidado de la cria aproximadamente
cuatro dias después de la emergencia (Lindauer, 1952; Seeley, 1982; Johnson, 2010).

Con estos plazos, si se asume un tiempo medio igual transcurrido en cada grupo de
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edad, las abejas deben permanecer en cada grupo en promedio entre 7 y 11 dias. Estos
tiempos de permanencia se corresponden conceptual y numeéricamente con el parametro
E(teg) de nuestras simulaciones. En este rango, los resultados de las simulaciones
sugieren que las experiencias de aprendizaje durante la fase de las procesadoras son
responsables por el 18,2-43,5% de la fuerza de la memoria de las recolectoras (Fig.
2.14a). Mientras tanto, el aprendizaje entre las nodrizas es responsable del @&}3,2%
valor de S, incluso con un grupo de edad entre ambos (Fig. 2.MaAyor es la
relevancia de las experiencias como nodrizas para el grupo de las procesadoras: la
supresion de estos eventos tempranos de aprendizaje causa una pérdida del 14,1-30,8%

en la fuerza de la memor&a (Fig. 2.149.

Teniendo en cuenta la parametrizacion conservadora del modelo, el resultado se
muestra consistente con datos experimentales, en los que algunas recolectoras
conservan memorias olfativas adquiridas en etapas muy tempranas de la vida adulta,
como en la fase de nodrizas (Arersal, 2008; Griteret al, 2009; Balbuenat al,

2012).

Dada la generalidad del modelo, podria ser extendido a otras especies de
insectos eusociales, pero en caso de abordar preguntas similares, se debe contar primero
con datos referidos a la dinamica de adquisicion y persistencia de la informacion social
y sus mecanismos subyacentes. Mas allarderés particular por la dinamica de la
informacion olfativa ligada a recursos florales Agis mellifera se dispone para esta
especie de datos experimentales que permitieron la parametrizacion de los submodelos
de aprendizaje y memoria (Beekmetnal, 2005; Farinaet al, 2005; Arenas y Farina,

2008; Arenaset al, 2008; Ramirezt al, 2010) e interacciones sociales como la

trofalaxia (Griter y Farina, 2007; Goyret y Farina, 2005b; Farina y Gruter, 2009; De
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Marco y Farina, 2001). Por otro lado, ademas de dos especies de abejas sin aguijon
(McCabe y Farina, 2009, 2010), entre los insectos sociales sélo las colonias de abejas
meliferas han sido estimuladas bajo condiciones controladas con mediciones posteriores

de los niveles de memoria (Farietal., 2012).

Excluyendo situaciones excepcionales vinculadas con la remocién de grupos de
edad enteros en contextos experimentales (Robinson, 1992; Johnson, 2005), el flujo de
individuos en las colmenas entre grupos de edad es mayormente unidireccional, como
en las simulaciones de los modelos aqui presentados. Sin embargo, varias especies de
hormigas muestran patrones mas flexibles de asignacion de los individuos a diferentes
conjuntos de tareas: en el contexto de una situacion normal en la colonia, las hormigas
pueden revertir su repertorio conductual (Hoélldobler y Wilson, 1990). En tales casos,
por un lado, la dinAmica de las memorias en cada grupo se vuelve magaoifae
vez, se requieren experimentos para caracterizar cuantitativamente el flujo de individuos
entre grupos de edad, si es que existen caracterizaciones cualitativas adecuadas de los
grupos comportamentales. Por otra parte, el tiempo de vida mas prolongado de varias
especies de hormigas podria implicar una desaparicién de la expresion de la memoria
antes de cambiar de grupo o de ser eliminadas del sistema, con lo cual las experiencias
tempranas no tendrian efectos relevantes en el contexto de tareas en la periferia o el
exterior del nido. En este sentido, se requieren datos cuantitativos. Por ejemplo, las
recolectoras con experiencias exitosas en el exterior de la ho@arggachys biroi
llevan adelante tareas de recoleccion de recursos hasta un mes después, a diferencia de
recolectoras no exitosas, que abandonan la realizacion de estas tareas éRalary

2007).
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Interacciones trofaldcticas, toma de decisiones y la regulacion de la
distribucion de alimento

Se ha propuesto un modelo conservador (modelo 2) que simula una situacion muy
controlada de entrada constante de néctar a la colonia sin incluir el reclutamiento de
nuevas recolectoras a la fuente de alimento. En este modelo, un donante activo elige
entre receptores pasivos (que solo pueden rechazar el contacto, si la entrada no alcanza

el umbral de respuesta).

La evidencia experimental, sin embargo, muestra que la trofalaxia es el resultado
del encuentro entre dos individuos con motivaciones complementarias, uno de ellos
para descargar el néctar y el segundo para recibirlo (Crailsheim, 1998; Farina y Gruter,
2009). En efecto, las abejas que piden nébgder’ pertenecen a una subpoblacién
de la colonia con mayor nivel de actividad que abejas muestreadas aleatoriamente
(Gruter y Farina, 2007). Vale decir, este grupo activo participa con mayor probabilidad
en interacciones trofalacticas. Al mismo tiempo, recibir un contacto puede modular
nuevamente su estado de actividad al aumentar su temperatura toracica en la recepcién
del néctar de una dadora con una buena experiencia de recoleccion (Farina y

Wainselboim, 2000)a

Por otra parte, en los modelos presentados en este capitulo las memorias de los
agentes no guian su comportamiento en el contexto de sus tareas, sino que constituyen
un indicador de la propagacion de la informacion olfativa vinculada al néctar floral
entrante y su posterior persistencia. Sin embargo, los datos muestran que las abejas
receptoras de néctar prefieren recibir el néctar de recolectoras que retornan del exterior
con un néctar que presenta un olor conocido antes que de aquéllas que traen un olor
novedoso (Goyret y Farina, 20054si, podrian conformarse “equipos” dedicados a la

recoleccion y procesamiento de néctar con olores especificos y aar l@gsignacion
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de recolectoras a diferentes parches florales disponibles en el exterior. &bréater
(2013) analizan las implicaciones de esta conjetura mediante un modelo tedrico. Sus
simulaciones predicen que la confatidn de estos “equipos” afecta diferentes
variables asociadas al despliegue de comportamientos de reclutamiento, como la danza

de contoneo (Seeley y Tovey, 1994; Farina, 2000).

Antes de proseguir, vale hacer una ultima consideracion sobre el modelo de
aprendizaje. Al formalizar un modelo de estas caracteristicas se debe considerar el tipo
de asociaciones que los individuos pueden establecer: puede tratarse de un aprendizaje
similar a un condicionamiento clasico, donde se asocian un estimulo condicionado con
uno incondicionado o bien de un aprendizaje operante, donde el individuo asocia un
refuerzo a una conducta propia bajo el contexto de un estimulo. En efecto, cada tipo de
aprendizaje involucra diferentes vias neuronales y umbrales para el control del

comportamiento.

En el modelo presentado de distribucion de néctar en la colmena (modelo 2)
suponemos que la distribucion de los contactos trofalacticos depende exclusivamente de
la distribucion espacial de los individuos. Sin embargo, los datos experimentales
muestran comportamientos sesgados en funcion del grupo y de la edad de tareas, donde
las abejas tienden a ofrecer alimento antes que a pedirlo a medida que envejecen (Free,

1957; Crailsheim, 1998).

Ademas, a pesar de que los contactos de pedido en las abejas recolectoras son
muy cortos (Farina, 1996; De Marco y Farina, 2003), los mismos son lo suficientemente
largos para adquirir informacion sobre el olor del alimento (Farina, 1996; Gil y De
Macro, 2005; Martinez y Farina, 2008), pero no lo suficiente para su posterior

distribucion (Wainselboim y Farina, 2000; De Marco y Farina, 2001; Goyret y Farina
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2005b). En ese sentido, el presente modelo es conservador, ya que los agentes
recolectores mantienen el néctar circulando dentro de la zona de descargas (la Unica
zona donde las recolectoras ofrecen comida, Tabla 1); son los agentes procesadores de
néctar los que lo reciben y lo llevan a otras areas, volviendo el recurso accesible a otros
grupos de edad. Se ha mostrado (Pirez y Farina, 2004) que las procesadoras de néctar
que experimentan una baja productividad durante la recepcion de alimento de parte de
una recolectora tienden a completar una mayor proporcién de ciclos de actividad donde
sélo ofrecen néctar a otras abejas, en lugar de almacenarlo en lasErgldascluso

cuando una recolectora lleva una cantidad pequefia de néctar en el buche, las
procesadoras propagan selectivamente la informacion asociada a recursos entrantes
entre otros individuos activos. Por otro lado, dado su tamafio, este grupo de edad es un
reservorio robusto y estable de las memorias para el grupo de las recolectoras. El acceso
constante de los grupos mas jovenes a la informacién olfativa, sea por el néctar
depositado en las celdas o por trofalaxia con las procesadoras, vuelve aun mas sélido el
alcance social y temporal de las memorias de las procesadoras, como puede apreciarse
en los modelos aqui presentados (Fig. 2.13b, 2.13.c; por analogia directa, Figs. 2.7;

2.10).

2.6.- Implicancias

Como ya fuera mostrado clasicamente (von Frisch, 1967, Wetnal 1969), el
aprendizaje olfativo reduce la incertidumbre de los individuos en sus vuelos de
recoleccion en el exterior. Recolectoras inexpertas con experiencias olfativas apetitivas
en el interior de la colmena pueden utilizar sus memorias para determinar la ubicacion

de posibles fuentes de alimento en sus vuelos de recoleccion. En el largo término, estas
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memorias pueden mejorar la respuesta frente a la reaparicién de recursos como ocurre
en presencia de floraciones efimeras y fuertemente asincrénicas (Vogel, 1983). Si bien
el modelo de distribucion de néctar en la colmena sugiere que unas pocas recolectoras
conservan memorias de sus experiencias como nodrizas, podrian ser suficientes para
facilitar selectivamente la aparicibn o reaparicion de néctar con olores familiares
(Balbuenaet al, 2012b). En este sentido, la generalizacién podria ampliar los tipos
florales para los que las abejas muestran respuestas apetitivas, incluso en el primer
encuentro con esas especies florales (Guesieal, 2005; Arenagt al, 2009b) y asi,

ampliar las especies para las cuales habria una facilitacion en el reclutamiento y la
recoleccion en general. De este modo, los sesgos en la actividad recolectora pueden

mejorar la respuesta de la colonia a un paisaje floral siempre cambiante.

Por ultimo, se ha arribado a una plataforma conceptual adecuada para estudios
tedricos posteriores vinculados con la regulaciéon del comportamiento colectivo en la
interseccion del polietismo etario, las experiencias olfativas y las memorias de largo

término en sociedades de insescto
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Capitulo III.
Construccion de un modelo a partir de
entidades individuales: una
aproximacion bottom-up

3.1. Introduccion

El capitulo precedente se centré en la problematica de la distribucién, adquisicion y
persistencia de informacion olfativa vinculada a néctar floral que ingresa a la colmena.
Como se ha visto, las dindmicas subyacentes a estos procesos dependen de parametros
demograficos, pero también de la historia de recoleccién previa. En esa primera
aproximacion formal, las memorias olfativas eran indicadores de la magnitud de la
distribucion o de la persistencia de esa informacion. Sin embargo, se ha sefialado en la
Introduccion General que a partir de la evidencia experimental se puede concluir que las
abejasusanestas memorias adquiridas en diferentes contextos vinculados con las tareas
gue realizan; en particular, en tareas relacionadas con la recoleccion, procesamiento,
almacenamiento y distribucién de néctar. Por ejemplo, la informacion olfativa ayuda a
las recolectoras a localizar parches florales de alimento en el exterior cuando éstos
tienen un olor familiar (von Frisch, 1967; Reinhard y Srinivasan, 2009). También se han
enumerado casos donde la toma de decisiones sesgada por experiencias olfativas previas
acarrea posibles efectos regulatorios, vale decir, con efectos sobre el estado de actividad
de los individuos y su asignacion a diferentes tareas (Gordon, 1996) o, en el caso de las

recolectoras, diferentes parches de alimento.
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Se puede asumir que la regulacién de la recoleccién de néctar esta dada en
términos de la cantidad de individuos recolectores que se encuentran activos y cémo
éstos se distribuyen entre los diferentes parches florales (®¢elkyl991; Camazine
y Sneyd, 1991). Bajo esta definicion y segun evidencia experimental y tedrica
disponible, la regulacién de la actividad recolectora se encuentra bajo el control no sélo
de las experiencias de las recolectoras en la fuente y sus interacciones en la colmena por
medio de la danza de reclutamiento, sino también por la actividad y experiencia de otros
grupos de edad que inciden en el control de la distribucién de la fuerza de recoleccion

de la colmena entre diferentes parches florales.

Modelos tedricos que incluyen a las procesadoras de néctar muestran que, en
efecto, la disponibilidad de individuos de este grupo para recibir néctar de recolectoras
que regresan del exterior puede incidir en la asignacion de las recolectoras a diferentes
fuentes de néctar floral (de Vries y Biesmeijer, 2002; Edwards y Myerscough, 2011;
Schmickl et al, 2012). Los resultados de estos modelos son consistentes con datos
experimentales (Seeley, 1995, pp.142-145). El mecanismo parece residir en una clave
temporal: segun evidencia experimental (Seeley, 1992; Biesmeijer, 2003), tiempos
prolongados de blsqueda de una procesadora de néctar a la cual transferir lastarga de
buche al regresar a la colmena reducen la probabilidad e intensidad de las danzas de
contoneo (Seeley, 1992). En principio, tdmpo de espera hasta encontrar una
receptoraparece tratarse de un efecto colateral del flujo global de néctar ingresado a la
colmena, o bien en el presente, con las procesadoras acaparadas por un mayor hamero
de recolectoras activas en otras fuentes de alimento (Seeley, 1995), o bien en el pasado,
reflejado por los lapsos prolongados que las procesadoras transcurren fuera del area de
descargas debido a la dificultad para encontrar una celda de almacenamiento segun el

nivel de saturacion de las reservas de la colmena (Seeley, 1989).
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Sin embargo, no sélo efectos estadisticos afectan la disponibilidad de las
procesadoras, sino que éstas pueden tomar decisiones activamente y sesgar su
comportamiento de recepcion y, por ejemplo efectuar contactos trofalacticos con
recolectoras que traen un olor conocido antes que con una recolectora con olor
novedoso (Goyret y Farina, 2005a). Los resultados del modelo basado en agentes de
Grateret al, (2013) sugiere que estos sesgos pueden reducir el tiempo de espera para
olores previamente conocidos. En este sentido, ha de destacarse que, por el uso de
claves (olfativas en este caso) para la toma de decisiones, una subpoblacion de
individuos configura una nueva clave (temporal) para otros individuos que incide en su
comportamiento. Sin embargo, aun se encuentran pendientes tanto el abordaje
experimental de los fendmenos colectivos (Griter y Farina, 2009b) como la integracion
tedrica de estos mecanismos subyacentes por medio del uso de modelos.

Por su partelas recolectoras que se encuentran “desempleadas” en la colmena
pueden seguir danzarinas con olores conocidos, resultando por un lado en un efecto
poblacional de facilitacion de la reactivacion, es decir, de reinicio del ciclo recolector
(Gruteret al, 2008). Por otro lado, las danzas, a pesar de llevar el mismo olor, pueden
sefalamna localizacion distinta de la conocida por el individuo “desempleado”: en ese
caso, segun el valor que le asigne a la fuente de alimento en sus Ultimas visitas, podria
ignorar la informacion vectorial y procesar la danza como una estimulacion requerida
para la reactivacion o incluso una confirmacion de la productividad de la fuente de
alimento conocida (Biesmeijer y Seeley, 2005; Grateal, 2008, Griter y Ratnieks,

2011).

La dindmica de las memorias se encuentra acoplada a la dinamica de la

recoleccion colectiva. La evocacion de memorias en contextos regulatorios podria

conllevar una facilitacion de la recoleccibn de recursos que presentan olores
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previamente reforzados. En efecto, su expresion comportamental podria regular
positivamente la probabilidad e intensidad de las danzas de reclutamiento de aquellos
individuos que traen néctar con estos olores conocidos y asi causar mayor reactivacion
de la subpoblacién de recolectoras con experiencia y aumentar el reclutamiento de
jovenes recolectoras con experiencias olfativas tempranas. Por un lado, los individuos
con experiencias olfativas tienden a orientarse hacia situaciones donde refuerzan sus
memorias—mediante un contacto trofalactico o en la fuente de alimenRor otro, la
probabilidad de exposicion al refuerzo aumenta por la disponibilidad de eventos de
refuerzo. Por lo cual habria una realimentacién positiva entre memorias olfativas y la
recoleccion de recursos con olores familiares (es decir conocidos) siempre y cuando
éstos se encuentren en el entorno. Sin embargo, la amplia entrada de alimento
aromatizado también podria exponer a los individuos al olor sin refuerzo y producir asi
fendmenos cognitivos inhibitorios de la respuesta olfativa. Si esto ocurre tras la
adquisicion de memorias olfativas durante la distribucion del alimento por trofalaxia, la
exposicion sin refuerzo puede conducir al decrecimiento de la respuesta olfativa por
mecanismos comunes a los del paradigma de extincion experimental (Dudai, 2002;
Eisenhardt, 2012; Pla#t al, 2012). Si en cambio, tiene lugar al principio de la entrada
del olor, por ejemplo, los individuos podrian sufrir un fenémeno similar a la inhibicion
latente (Lubow y Moore, 1959; Sandetal, 2000; Fernandeet al, 2009), donde la
pre-exposicion sin refuerzo afectgpefrformanceen el aprendizaje asociativo. Ante una
entrada masiva de un recurso floral particular, individuos jévenes no afectados a la
recoleccion pueden encontrarse en esta situacion. Si el efecto fuera el mismo que en el
laboratorio, los indviduos requeririan un mayor numero de contactos trofalacticos para
establecer una asociacion entre olor y refuerzo. El estudio de este fenomeno no lineal

requiere la evaluacion cuidadosa de diferentes aspectos en la regulacion del
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comportamiento de los individuos: algunos méas evidentes, como la transicion entre
actividad e inactividad y viceversa; otros mas sutiles, cinéticos, como la aceleracion del
ciclo de actividad debido a buenas experiencias de recoleccion. Asimismo, el balance
entre fendmenos de aprendizaje con efectos contrapuestos en la respuesta olfativa
también merece una ponderacion cuidadosa y precisa. En este sentido, vale volver sobre
la importancia del uso de modelos formales para evaluar estas situaciones complejas
donde el sistema puede cambiar su comportamiento segin cambios sutiles en algunos
de sus parametros.

Biesmeijer y de Vries (2001) delinearon, como se dijera en la Introduccion
General (seccion 1.2.2.2) lo que denominaron Wsructura de Control del
ComportamientdECC, o BCS por sus siglas en inglés), un esquema que pretende dar
cuenta de las diferentes trayectorias de vida para una recolectora de néctar, categorizar
sus posibles experiencias y relacionar los diferentes estados por los que puede pasar un
individuo recolector: desempleado tras abandonar una fuente de alimento, reclutado por
danzas de contoneo o reactivado por estas danzas para volver al parche floral
previamente visitado, etc. Incluso los autores han calculado en base a datos
bibliogréficos probabilidades de transiciones entre los diferentes estados. Este modelo
de la experiencia de los individuos asume que los individuos tienen acceso a la
informacion relativa a las propiedades de una fuente de alimento en simultaneo, con sus
claves visuales, olfativas y su localizacion; vale decir: lo que denominan una
recolectora con experienci@xperienced foraggres un individuo que ya ha volado a
una fuente de alimento previamente. Griuter y Farina (2009a) al introducir las
experiencias olfativas matizan y complejizan el universo de experiencias de los
individuos recolectores y su comportamiento. En particular, los individuos pueden tener

accesos a rasgos de las fuentes de alimerga particular, claves olfativas, sin
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siquiera encontrarse realizando tareas de recoleccion fuera de la colmena. Este acceso
disociado a las claves que caracterizan a las fuentes de alimento puede influir en las
transiciones entre estados, segun se ha descripto, facilitando el reclutamiento, pero
también puede generar nuevos estados asociados a la existencia de grupos de una misma
categoria diferenciados por memorias de diferentes olores florales.

En este panorama general resalta la importancia de las experiencias olfativas y
sus potenciales efectos no lineales y complejos integrados en el sistema de la
recoleccion de néctar. En este sentido, los modelos tedricos proporcionan las
herramientas adecuadas para poder evaluar hipétesis regulatorias en estos sistemas
complejos a la vez que alientan el refinamiento y la especificacion de las
representaciones de la trama de causas que controla su funcionamiento. Sobre la base de
la plataforma conceptual y computacional presentada en el capitulo 2 de esta Tesis, se
propone la construcciéon de un modelo que, por primera vez hasta el momento, aborde

las relaciones entre aprendizaje y regulacion de la actividad recolectora colectiva.
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Figura 3.1 Las interacciones de transferencia de néctar en la colmena como un proceso
acoplado de individuos en fases complementarias. Los circulos grises representandel ciclo
actividad de individuos pertenecientes a cada grupo. Se hace foco en el momento de la
interaccion: como se puede ver, los individuos dadores se encuentran en fase de descarga, en
verde, mientras los receptores, en amarillo se encuentran en fase de carga. La localizacion de los
individuos en cada fase contribuye a la polaridad de la distribucion de néctaspacd de la
colmena (ver seccion 3.2.2).
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3.1.1. Objetivos

Como se ha dicho, las memorias olfativas apetitivas adquiridas en contexto social
promueven cambios en el comportamiento de los individuos en el cenlylargo

término tras una estimulacion olfativa apetitiva. El uso activo de estas memorias en
contextos regulatorios puede sesgar el comportamiento colectivo de recoleccion de
recursos. Estos efectos regulatorios pueden ocurrir en las interacciones entre diferentes
grupos de edad y modificar el modo en que se procesan las sefales vinculadas con el
reclutamiento.

Se propone recuperar algunas dimensiones de la experiencia cuyos efectos en el
comportamiento individual y colectivo no han sido ain adecuadamente considerados.
En el capitulo 2 de esta Tesis se presenta la trofalaxia como un canal de transferencia de
claves incidentales vinculadas con el néctar floral. En la Introduccion General, sin
embargo, también es presentado a la luz de la evidencia experimental como un canal de
comunicacién que transmite activamente informacion sobre la experiencia de
recoleccion (Farina, 1996; Farina y Wainselboim, 2001a). Como se detallara mas tarde,
esta informacion se conserva al ser transferida cuando el receptor de un contacto realiza
un contacto trofalactico con una nueva abeja receptora (Goyret y Farina, 2005b) y
modifica el comportamiento de los individuos en el interior de la colmena (Pirez y
Farina, 2004).

Estos hallazgos se encuentran vinculados a lineas de investigacién que durante
mas de cuarenta afios han emulado en sus experimentos situaciones realistas de
recoleccién de alimento liquido. Estos muestran un universo de informacion y un
repertorio de comportamiento mas ricos que los evidenciados en los experimentos
clasicos (por ejemplo: Nufiez, 1966, 1970; Farina, 1996; Gil y Farina, 2002; De Marco

y Farina, 2001). A pesar de su importancia para el conocimiento del comportamiento de

112



las abejas en contexto natural, s6lo se han hecho unas pocas aproximaciones formales a
estas situaciones (Dornhaetsal, 2006b).

En este capitulo presentaremos la propuesta para la construccion de un modelo
basado en agentes. Su implementacion computacional responde a los siguientes
objetivos:

1. Abordar las interacciones entre experiencias olfativas y recoleccién colectiva de

néctar en colonias de abejas meliferas. En particular,

1.1.Ponderar la importancia de las experiencias olfativas en contextos regulatorios de la
actividad recolectora.

1.2. Estudiar la distribucion de individuos recolectores entre diferentes fuentes de

alimento con distintos olores y establecer el papel de las memorias olfativas en la
interaccion regulatoria entre estas entradas florales. Investigar si la existencia de
memorias previas puede interferir con la recoleccion de recursos con olores novedosos.
1.3. Estudiar los posibles efectos de las experiencias olfativas tempranas en el interior
de la colmena en la recoleccion colectiva de néctar tanto en el corto como en el largo

término.

2. Articular en el modelo de comportamiento de los individuos diferentes aspectos de su
experiencia que tienen efectos regulatorios. Algunos de ellos han sido previamente
incluidos en modelos de la recoleccion de néctar, como la danza de contoneo o la
concentracion de azlcares como expresion de la riqueza del néctar en las fuentes de
alimento floral (Camazine y Sneyd, 1991; Cox y Myerscough, 2003; Schetiekl|

2012). En particular se incluira el concepto de flujo integrado de carga de néctar como
un aspecto gravitante en la configuracion de las experiencias de los individuos.

2.1.Simular situaciones naturales de recoleccidon de recursos.
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2.2. Proponer un marco conceptual que permita una aproximacion experimental
cuantitativa al comportamiento de las abejas adultas de corta edad que realizan tareas en
el interior de la colmena.

La construccién del modelo encontrara su base conceptual y computacional en los
modelos delineados en el capitulo 2 de esta Tesis. En particular, lo consideraremos una
extension y refinamiento de estos modelos, dado que, en efecto,

a) El modelo se encontrara estructurado en grupos de edad. A medida que los
individuos envejecen, migran de un grupo de edad al siguiente. EI submodelo
basico de historia de vida sera el utilizado en el capituér.23eccion
2.2.1.2.2)

b) Los individuos se encontraran dotados de un submodelo de comportamiento en
este caso incluyendo sus tareas especificas y modelandolas explicitamente.

c) Se implementara un submodelo de procesamiento de estimulos y aprendizaje

olfativos insertado en el contexto del comportamiento de los individuos.

El abordaje de la regulacién del comportamiento de los individuos requiere por
un lado la identificacién de situaciones y estimulos regulatorios en el sistema biol6gico
para la construccion de un esquema de control del comportamiento. Se presenta una
revision en la seccion 3.1.2 para cada grupo de edad. La integracion de las experiencias
olfativas en un modelo de comportamiento requiere, por otra parte, insertar esas
memorias en el contexto de las tareas que desarrollan los individuos e integrarlas con
otras experiencias.

Para las recolectoras se revisaron los datos disponibles en la bibliografia a la luz
de la estructura de control de comportamiento propuesta por Biesmeijer y de Vries

(2001) que categoriza a los individuos segun sus experiencias recolectoras; asimismo,
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se complet6 el analisis bibliografico con la ampliacion y matizacion realizadas por
Grater y Farina (2009a) incorporando las experiencias olfativas en el exterior y en el

interior de la colmena.

3.1.2 Breve revision sobre mecanismos regulatorios de la actividad de las
abejas

En este apartado se describen brevemente posibles transiciones regulatorias, como el
cambio del estado de actividad, asi como mecanismos sociales e individuales
involucrados en estas transiciones, descriptas para los diferentes grupos de edad en la

bibliografia experimental.

3.1.2.1. Recolectoras
Entre los diferentes grupos comportamentales que componen la colmena, las
recolectoras constituyen el mas estudiado en la bibliografia (von Frisch, 1967; Seeley,

1995; Biesmeijer y de Vries, 2001; Dyer, 2002).

Las recolectoras en actividad alternan entre las fuentes de alimento del exterior y
la colmena, particularmente en el area de descargas, donde transfiere su carga de néctar
a las procesadoras (Lindauer, 1952; Seeley, 1989). Esta area se encuentra prbxima a |
entrada de la colmena. En estado de inactividestifg, se encuentran en la colmena,

frecuentemente en la periferia del area de danza y descargas.

El despliegue de danzas de contoneo por parte de las recolectoras es un evento
con consecuencias regulatorias en la actividad de la colmena. Ahora bien, tanto la
experiencia en la fuente de alimento como en la colmena a su regreso influyen en su
probabilidad y su duracién. En cuanto a la experiencia en el exterior, la concentraciéon

de azucares del alimento (Seettyal, 1991) como el flujo de solucion azucarada (es
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decir, el volumen disponible de alimento por unidad de tiempo) y la distancia a la que se
encuentra la fuente de alimento inciden en la probabilidad de abandono: a mayores

flujos y concentraciones y menores distancias, mayor probabilidad de danza.

Se ha documentado que, una vez en el interior de la colmena al regreso de la
fuente de alimento, el tiempo hasta descargar el néctar a una procesadora (Seeley, 1992;
Edwards y Myerscough, 2011) y el nimero de individuos receptores a lo largo de la
estadia en la colmena regulan positivamente la probabilidad de realizar una danza de
contoneo. Nufiez (1970) reporta que cuando la abeja experimenta flujos muy bajos de
solucién azucarada en el alimentador externo, lleva a cabo breves contactos de pedido
en la colmena tras los cuales puede llegar a reanudar la recoleccion e incluso desplegar
una danza de reclutamiento. Como afirman De Marco y Farina (2003), el pedido de
néctar entre las recolectoras constituye una evaluacién de las condiciones recolectoras

del resto de la colmena, fundamentalmente de las recolectoras empleadas.

Las memorias olfativas de las procesadoras contribuyen a dar forma a la
experiencia de las recolectoras en el interior de la colmena. Griter y Farina (2009b)
muestran que recolectoras que traen el olor ya conocido por las procesadoras registran
en cada estadia un mayor nimero de receptoras al descargar el néctar por trofalaxia. Sin
embargo, bajo las condiciones de sus experimentos no hallaron diferencias
significativas en el tiempo de espera hasta el primer contacto de descarga.

La transicion del estado de actividad al de inactividad, denomatziudono de
la fuente de alimentgse encuentra también condicionada por las experiencias de los
individuos en la fuente de alimento y en el interior de la colmena, al regresar. yYseeley
colaboradores (1991) calculan mayor probabilidad de abandono a menor concentracién

de néctar; asimismo, estadias mas prolongadas en la colmena sin encontrar un receptor

116



de néctar aumentan la probabilidad de abandono para recolectoras que han
experimentado baja productividad en sus vuelos de recoleccion (Seeley, 1992).

Las categorias de Biesmeijer y de Vries (2001) proporcionan criterios validados
empiricamente para la segregacion de los individuos segun sus experiencigs (Gil
Farina, 2002; Biesmeijer y Seeley, 2005). Para abordar la transicion de estado inactivo a
estado activo se presentaran las categorias utilizadas por estos autores para referirse a
abejas "desempleadas” en la colmena, que se pueden distinguir en recolectoras sin
experiencia recolectora e individuos recolectores desempleados con experiencia en el
exterior. La bibliografia experimental detalla diferentes mecanismos de activacion y
trabajos recientes consideran efectos de las experiencias olfativas. Dada la abundancia

de informacion, se enumeraran brevemente algunos datos segun cada categoria:

a) Las recolectoras sin experiencia en el exterior.

a.l) Activacion "espontanea’sqout3: algunas abejas pueden emprender vuelos en
busca de alimento sin contar con informacion adquirida de manera individual o por
canales sociales sobre la localizacion de fuentes de alimento. Si han tenido experiencias
olfativas en el interior de la colmena, esos olores pueden guiarlas en sus vuelos en el
exterior (Gruter y Farina, 200Pa

a.2) Reclutamiento al seguir una danza de contoneo (von Frisch, 1967; Seeley, 1983;

Griter y Farina, 2009a).

b) Recolectoras desempleadas con experiencia recolectora. Se han identificado
diferentes mecanismos por los que estos animales vuelven a emprender vuelos
recolectores:

b.1) Scoutscon experiencias
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b.2) La danza de reclutamiento puede reactivar a los individuos. El trabajo de Gil y
Farina (2002) sugiere que la reactivacion tiene mayormente lugar al seguir danzas. Los
experimentos de Griter y colaboradores (2008) muestran que al seguir una danza que
indica un sitio diferente del conocido, los individuos vuelven al sitio conocido si su
productividad no se ha deteriorado en su ultima visita (Gruter y Ratnieks, 2011). En este
caso, siguen mas contoneos de los que otros individuos sin experiencia requieren para
obtener informacion.

b.3) Interacciones trofalacticas (von Frisch, 1968; Gil y Farina, 2002; Balletieha

20128.

b.4) Contacto corporal, exposicion a un olor familiar (Reinkaal, 2004a, 20041Gil

y Farina, 2002; Fernandet al, 2003; Balbuenat al, 2012b).

3.1.2.2. Procesadoras de néctar

El ciclo de las procesadoras se verifica de manera complementaria con el de las
recolectoras: en el area de descargas reciben el néctar de las recolectordsaquieh

exterior, y llevan el néctar al area de almacenamiento, donde lo depositan una vez que
lo han concentrado (Seeley, 1995; Anderson y Ratnieks, 1999a; Hart y Ratnieks, 2001)

y completan el ciclo.

La mayoria de los trabajos disponibles sobre las procesadoras de néctar son de
naturaleza descriptiva, identificando el grupo como una clase comportamental (Seeley,
1982; Jonhson, 2008). Johnson las identifica como abejas de edad Mw&Bis [for
sus siglas en inglés), alternando sus tareas de recepcion, procesamiento vy
almacenamiento de néctar con tareas de mantenimiento del nido. En su trabajo de 1989,
Seeley describe algunas de las complejidades de su ciclo de comportamiento vinculadas

con el estado de entrada de néctar a la colmena.
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Pirez y Farina (2004) han sido los primeros en enfocarse en las modificaciones
en el comportamiento de las procesadoras resultantes de diferentes experiencias durante
la recepcion de néctaEn particular estudiaron como la informacion transferida de
recolectores a procesadoras durante la trofalaxia afecta el comportamiento de estas
tltimas. Esta informacién se vincula con la productividad que las recolectoras
experimentan en las fuentes de alimento que visitan durante sus vuelos de recoleccion.
En este trabajo, las procesadoras reciben alimento liquido de recolectoras que vuelven
de alimentadores con solucion 50%p/p de sacarosa ofrecida en un régimen de flujo
regulado de 1,6 y 11,7 pL/min, segun el tratamiento. Estos valores se encuentran en el
rango donde los individuos regresan a la colmena con carga parcial en el buche; en
particular, a mayores flujos, mayor es la carga del buche (Nufiez, 1966; Varju y Nufez,
1991, Farina, 1996). En este caso, las recolectoras presentan a las procesadoras durante
la trofalaxia alimento con idénticas propiedades quimiosensoriales (olor, intensidad del
olor, concentracion de azucares), por lo que las diferencias en el comportamiento
vinculadas con el alimento seran controladas por la tasa de transferencia (Farina y
Nufiez 1991; Farina y Wainselboim, 2001a) o por la carga final recibida (Goyret y
Farina, 2005b). Los autores definen metodolégicamente un ciclo completo de
procesamiento, donde pueden tener lugar o no una transferencia de alimento antes de
regresar al area de descargas. Encuentran que cuando las recolectoras experimentan
diferentes flujos de alimento azucarado en el exterior, las procesadoras muestran
cambios en su comportamiento. Las receptoras de recolectoras de flujo mas bajo
muestran una mayor proporcion de ciclos donde soélo ofrecen alimento a otros
individuos adultos a la vez que se reduce la proporcion de ciclos donde solo
inspeccionan celdas—comportamiento asociado al almacenamiento de rnecem

comparacion con las receptoras de recolectoras provenientes de alimentadores con
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flujos de solucion azucarada mas altos. En este sentido, sugieren que el umbral de
descarga de néctar en las celdas es mas alto que el de descarga por troflesia a
individuos; asimismo, sostienen que la procesadora que recibe néctar de la recolectora
con experiencia menos productiva se ve menos estimulada. En efecto, los datos en
arenas experimentales sugeririan una baja tasa de transferencia de solucion azucarada,
correlativa con la ofrecida por la fuente de alimento (Farina y NuOfez, 1993;
Wainselboim y Farina, 2000). Por ultimo, las procesadoras que reciben un contacto
trofalactico de una recolectora que ha experimentado menor productividad en el
exterior, realizan luego mas contactos de pedido que las receptoras de recolectoras con
experiencias mas ricas. En el trabajo no hallan diferencias entre tratamientos para las
variables temporales, como la duracion del ciclo, o espaciales, como la ubicacion de las
celdas visitadas y su posicion relativa a los sitios donde se verificaran los contactos de

descarga.

En cuanto a las transiciones regulatorias, los trabajos tedricos sobre la
recoleccibn de recursos con énfasis en el rol de las procesadoras (Edwards y
Myerscough, 2011; Schmicldt al, 2012; Griteret al, 2013) abordan experimentos
cuya duracién no excede unas pocas horas, por lo que frecuentemente asumen que las
procesadoras que se encuentran activas en ese rol no abandonan sus tareas. En cambio,
la transicién de la inactividad a la actividad se encuentra mediada por una sefial, la
danza de temblequetremble danck las recolectoras al realizar esta danza reclutan

nuevas procesadoras (Seeley, 1992, 1995; Biesmeijer, 2003).

En cambio, los modelos dedicados a la emergencia de la division del trabajo por
mecanismos de autoorganizacion si proponen dinamicas de abandono y reclutamiento

entre las procesadoras. En estos trabajos se asume un modkeéndenos frecuentes
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espontaneogle las tareas sin relevancia causal de la experiencia de procesamiento
reciente. En estos modelos, la actividad de las procesadoras se regula por el balance
entre abandonos rapidos y estimulos que indican requerimiento de obreras en una labor

(Schmickl y Crailsheim, 2008; Johnson, 2009).

3.1.2.3. Nodrizas

Las nodrizas son el grupo cuyas tareas se realizan en el corazon de la colmena: el area
de cria. Estos individuos oscilan entre las celdas de polen y néctar, con los cuales
preparan el alimento para larvas de obreras mayores a tres dias, y las celdas donde se

desarrollan los individuos en estadios preimaginales de la colmena (Seeley, 1982).

Més alla de la descripcion de su comportamiento y su determinacién como
grupo comportamental (Seeley y Kolmes, 1991; Johnson, 2008), el estudio de la
regulacion del comportamiento de las nodrizas se encuentra adn en sus inicios. Se han
identificado sefiales que modulan positivamente su actividad de cuidado de la cria,
como la feromona de cria, cuya concentracién es inversa a la saciedad de las larvas
(Pankiw, 2004). El dificil acceso experimental y la ardua complejidad de la toma de
datos relevantes complican el abordaje de la regulacion del comportamiento de las

nodrizas.

3.2. El modelo

El modelo representa una subpoblacién de la colmena estructurada en tres grupos de
edad: recolectoras, procesadoras y nodrizas. Cada grupo tiene un submodelo de
comportamiento propio. A partir de la estructura de comportamiento disefiada para los
individuos de cada grupo de edad se espera que se ensamble una estructura de reparto

de tareas (Anderson y Ratnieks, 1999a), donde las recolectoras traen el néctar del
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exterior, se lo entregan a procesadoras de néctar en una descarga trofaéésttisdoy
almacenan en celdas de alimento o lo distribuyen a su vez por trofalaxia a otros
individuos en la colmena (Fig. 3.1). Las nodrizas a su vez deberan alimentar a las
larvas, que se encuentran en el centro de la colmena. En cada grupo tienen lugar ciclos

de actividad e inactividad regulados por la integracion de informacion social y privada.

El modelo exige una mayor resolucion temporal que la utilizada en los modelos
presentados en el Capitulo 2 de esta Tesis. En principio, se usardn unidades de
actualizacion de un segundo, la duracion minima de un contacto trofalactico (Farina

Wainselboim, 2001b).

El modelo propuesto sera desplegado en partes. En primer lugar se dara cuenta
brevemente de la representacion del espacio de la colmena (seccién 3.2.1); a
continuacion se presentara el modelo de control del comportamiento (seccioref.2.2),
el que se incluirdn buena parte de los aspectos del comportamiento descriptos
previamente para cada grupo de edad. Ademas, alli se propone un esquema de control

de comportamiento para los grupos mas jovenes.

El modelo de comportamiento en tanto estructura de control del comportamiento
sera complementado por la presentacion de los submodelos para la interaccién
trofalactica y la propagacion de informacion por medio de la trofalaxia (seccion 3.2.3)
En base a la estructura de comportamiento se definiran los submodelos y parametros de
la experiencia mediante los cuales los individuos toman decisiones a partir de sus
experiencias en el exterior y en el interior de la colmena (seccion 3.2.4) y se discutiran

algunos aspectos de un eventual modelo de aprendizaje y memoria (seccién 3.2.5).
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3.2.1. El espacio de la colmena

El interior de la colmena se encuentra modelado de forma espacialmente explicita: se
trata de un espacio bidimensional continuo que representa una cara de una colmena de
observacion de dos cuadros, de 55 x 30 cm (von Frisch, 1967). Mientras permanecen en

la colmena, los individuos tienen una posicion definida en todo momento.

De manera similar al modelo del capitulo precedente, hay tres grandes areas en
la colmena: junto a la salida, el &rea de descargas y danza; en el centrajekéiceay

la més alejada de la salida, el &rea de reservas (Fig. 3.2).

Grupos
comportamentales

@ recolectoras
@ procesadoras
@® nodrizas
Areas

area de descargas

area de cria

area de reservas

Figura 3.2 Esquema de una colmena de observacion de dos cuadros con la delimitaagn de |
areas y la distribucion de individuos de tres diferentes grupos de edad (scim, H867).
Asimismo, asi se representa el espacio de la colmena en el modelo. Se asume un espacio
bidimensional similar a una de las caras de una colmena de observacion.

Si bien los agentes individuales toman valores continuos de posicion, el espacio
de la colmena se encuentra atravesado por una grilla. La densidad local de individuos se
determina para cada celda en la que se encuentran; si, por ejemplo, un agente en busca
de una dadora de néctar encuentra que la densidad local excede a un cierto valor

maximo, se desplaza alejandose de esa zona. Las dimensiones de las celdas, todas
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idénticas, dependen del lapso del ciclo de actualizacibn y de la velocidad de

desplazamiento de los individsio

3.2.2 Modelo del comportamiento individual

Se plantea un modelo de comportamiento que recoge la evidencia experimental
presentada en las secciones 3.1.2.2, 3.1.2.2, y 3.1.2.3, para los diferentes grupos
comportamentales. La estructura que controla el comportamiento de los individuos se
encuentra estructurada en cuatro niveles jerarquizados. En la Fig. 3.3 se puede encontrar
un agrupamiento de los diferentes estados posibéssxcluye de esta formalizacion el
comportamiento descouting referido a las salidas espontdneas de individuos

“desempleados” en busca de fuentes de alimento.

Primer nivel: corresponde al grupo de edad. Las transiciones entre grupos se encuentran
controladas por el modelo de historia de vida. Como se desprende de las
consideraciones previas, los individuos llevan a cabo tareas propias del grupo y son
asimismo sensibles a un conjunto especifico de estimulos que contienen informacion
sobre algunos aspectos del estado de la colmena. Un ejemplo es la feromona de cria,
que indica el nivel de saciedad de las larvas y que regula el estado de actividad de las
nodrizas (Sagili y Pankiw, 2009) y las recolectoras de polen (Pankiw, 2004; no

incluidas en este modelo), pero no parece tener efectos similares en otros grupos.

Seqgundo nivel: El estado de actividad del individuo. En nuestro caso se supondra una
division binaria: el individuo se encuentra o bigetivo o bieninactivo. Por activo
gueremos decir que se encuentra involucrado ecidm de comportamientcel tercer

nivel en la jerarquia del modelo:
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Tercer _nivel: Cuando un individuo se encuentextivo, desarrolla unciclo de
comportamientoque organiza su actividad entre dos polos. A grandes rasgos, los
diferentes grupos de edad tienen en comun dos grandes tendencias contrapuestas, que
englobaremos como “fases”: una fase de cargadonde los individuos intentan completar

la carga de su buche y una fase de descarga, donde descargan el contenido de su
estdbmago social en interacciones trofalacticas con otros individuos, adultos odarvas,

en celdas de almacenamiento de alimento. Estas dos fases presentan asimismo una

polaridad espacial: las fases de carga y descarga tienen lugar en areas diferentes.

recolectoras procesadoras nodrizas

activa activa activa

Figura 3.3. Agrupamiento de estados posibles para un modelo de comportamiento individual
segun una estructura jerarquica. El tope de la jerarquia esta representadgryguo etario y
comportamental en el que se encuentra el individuo. Dentro de cada grupo se distinguen dos
estados de actividad. Dentro del estado activo se encuentran las fases complemeintarias

de actividad de los individuos: las fases de carga y de descarga de néctar en \aieagio es

social. Ambas fases, asi como el estado de inactividad retunen estados del nivel basal,
correspondientes a comportamientos observables en la colmena. Los términos "descargando” y
"recibiendo” refieren al papel del individuo en interacciones de trofalaxi@oA®i las fases de

carga agrupan algunos estados comunes y otros distintos, también cada grupo de edad reune
conjuntos de estados particulares.
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En este tercer nivel hay una descripcion particular para cada grupo de edad:

3.a) Las recolectorasargan el buche de néctar en fuentes de alimento disponibles en el

exterior y entregan en interacciones trofalacticas el néctar a procesadoras presentes en el

area de descargas, adyacente a la salida de la colmena.

3.b) Las procesadag una vez que han cargado el buche en el area de descargas,

pueden o bien transferir néctar a otros individuos o bien descargarlo en celdas en el area
de almacenamiento (Pirez y Farina, 2004), de posicion distal respecto a la entrada (Fig.

3.1).

3.c) Las nodrizas su vez, oscilan entre la carga del buche en las celdas de alimento
(polen y néctar) o a partir de la recepcion de contactos de comparfieras, en el area de
almacenamiento y la descarga de alimento liquido a otros individuos adultos y las larvas

enel area de cria.

Como puede observarse, en cada area se encuentran individuos pertenecientes a
grupos de edad diferentes en fases complementarias, resultando en los encadenamientos
tipicos del reparto de tareas (Anderson y Ratnieks, 1999a) donde el alimento se ingresa

y distribuye desde el exterior al interior de la colmena.

Si bien los datos experimentales muestran que los individuos alternan entre
contactos de pedido y de ofrecimiento (De Marco y Farina, 2001: Fig. 5), para esta
primera version se asumira que desacoplarlos y asignarlos a diferentes fases del ciclo de

comportamiento no produce consecuencias relevantes en el control de la actividad.

Cuarto _nivel: definimos diferentes estados asimilables a actividades puntuales que
observables en la colmenzaaminar, danzar recibir néctar por trofalaxiadar néctar

etc. Como ocurre en la colmena, estos estados se encuentran vinculados por secuencias
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de comportamiento. En la Fig. 3.4 se encuentra detallado el conjunto de estados
reunidos en cada combinacion de fase del ciclo de comportamiento, estado de actividad
y grupo de edad. Como se puede observar, se encuentran reunidos en cada caso

diferentes conjuntos de estados posibles.

También es de notar que un mismo estado observacional (por ejemplo:
caminand( puede encontrarse en ambas fases del ciclo de actividad y durante el estado
de inactividad (Figs. 3.3 y 3.4). En este sentido, la configuracion de estados en los
niveles superiores tanto orienta el comportamiento como restringe los estimulos
relevantes en el estado observacional: una recolectora inactiva que se encuentra en
estado caminando puede responder tras percibir una danza de reclutamiento; no es el

caso de una procesadora o una recolectora activa en su ciclo de descarga.

Incluso dentro de una configuracién particular de valores para los cuatro niveles
de la jerarquia de control del comportamiento, individuos en un mismo estado
observacional pueden diferir en cuanto a sus experiencias, y por ende, en la evaluacion
de los estimulos relevantes y la toma de decisiones. En efecto, seria posible describir un
conjunto de subestados definidos por la interaccion entre estado y experiencia que
explican las diferentes transiciones: son valores condicionales a la experiencia del
individuo. La red que de estados que considera estos subestados constituye la Estructura
de Control del Comportamiento (ECC), que debiera dar cuenta de cualquier trayectoria
de vida posible para un individuo en un grupo comportamental (Biesmeijer y de Vries.
2001). En la Fig. 3.4b, por ejemplo, se puede observar que los mecanismos por los
cuales las recolectoras pueden iniciar o reanudar sus actividades en el exterior difieren
segun sus experiencias. Del mismo modo, sus experiencias condicionan el

procesamiento de informacion social antes de tomar una decision: el tiempo que una
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recolectora sigue una danza depende de la comparacion de la informacion vectorial que
contiene este desplieguénfbrmacion socigl con sus experienciasnformacion
privada). Un individuo sin experiencia, por ejemplo, sigue menos tiempo una danza

hasta tomar una decisién en comparacion con uno con experiencias previas recolectoras.

La articulaciéon de los diferentes niveles descriptos en un modelo de
comportamiento para cada grupo de edad permite establecer con claridad marcos en los
que los individuos integran informacién para la toma de decisiones. Como se vera mas
adelante, por ejemplo, la resultante de la integracion, primero de las experiencias en la
fase de carga y luego en la fase de descarga, contribuye al control del estado de
actividad de los individuos o incluso el despliegue de comportamientos de

reclutamiento o reactivacion de otros individuos.

128
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Figura 3.4 Representacion de la estructura de control
de comportamiento para los diferentes grupos de
edad. Los diferentes estados, recuadrados en rojo, se
encuentran vinculados en una secuencia especifica
que organiza el comportamiento de los individuos.
Las decisiones que toman los individuos se explicitan
en los recuadros amarillos. La informacion y algunas
de las reglas que utilizan para efectuar transiciones
entre estados se encuentran en las secciones 3.2.3 y
3.2.4. Las flechas celestes representan transiciones
entre fases en un ciclo de actividad, que tienen lugar
en diferentes sitios, o bien entre estados de actividad
o inactividad. (a) Ciclo de actividad de las
recolectoras. El ciclo de carga se verifica en la fuente
de alimento (en rosa oscuro), mientras que el de
descarga tiene lugar en el area de descarga en la
colmena (en celeste). La evaluacion de la continuidad
del ciclo ocurre al finalizar su fase de descarga. La
ecuacion que establece la probabilidad de abandono
de la actividad integra experiencias durante la fase de
carga y de descarga (ec. 3.4). En caso de abandonar el
ciclo de actividad, los individuos entran en el circuito
de inactividad en estado QUIETA (3.4b). La
estructura de control comportamiento de las
recolectoras se completa con la Fig 3.4(b), donde se
describe como el individuo puede reintegrarse en el
ciclo de actividad.
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Figura 3.4c Estructura de control de comportamiento para las procesadoras de néctar. Seaepaegerdl ciclo de actividad y el estadio de inactividad. El punto de salida
del ciclo de actividad se encuentra al final del ciclo de descarga. El indefielittda la fase de carga en el area de descargas mediante la recepcion de nécertdeasecol
mientras que la fase de descarga tiene lugar entre el area de cria y la daatn@ato de recursos. El punto de ingreso es el ciclo de carga en el estado CAMINANDC
Dada la informacion empirica disponible, los individuos salen del estado de inactividad por ua dafiaé de temblequeo realizada por las recolectoras.
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Figura 3.4 (d) Estructura de
control de comportamiento para
las nodrizas. Se representan el
ciclo de actividad y el estadio de
inactividad.Durante el sciclo de
actividad, el individuo oscila
entre el area de reservas de
alimento, donde realiza su fase
de carga, y el area de cria, donde
efectla la descarga de néctar. El
punto de salida del estadio de
inactividad es la presencia de una
concentracion critica de
feromona de cria para insertarse
en el ciclo de carga en un estadio
locomotor: CAMINANDO. EIl
punto de salida del ciclo de
actividad, como en los otros
casos, se encuentra al concluir la
fase de descarga.



3.2.3 Submodelo para la interaccion trofalactica

Probabilidad de un evento trofalactico

En el modelo, la trofalaxia es la interaccion entre un individuo dador, en fase de
descarga, y uno o mas individuwesnominado®eggergNufiez, 1970; Farina, 1996), en
fase de carga. El individuo dador puede responder a los “pedidos” de las beggers que
buscan activamente dadores de néctar, y al iniciarse el contacto trofaladhieggés

se vuelvereceptorade néctar. Concretamente, la probabilid®ag: de que un dador

inicie un contacto trofalactico con una potencial receptora se define por:

Piror = 1-A-p)"
(ec. 3.1)

dondep esla probabilidad de un dadde empezar a ofrecer tras un "evento de pedido”,
que serda entidad atomica cola que codificaremogas interacciones de pedidide
individuosbeggersen un radio critica.. n, entonces, ser&l nimero de estos eventos
en cada ciclo de iteracio(l — p)" es la probabilidad de que el individuo rechis n
pedidos de contacto que se le hagan. En consecuencia, su compldtgnes la
probabilidad de que el individuo acepte descargar néctar al menos frente a un pedido.

Los valores de y den dependen del estado de los individuos involucrados y de
sus experiencias. En particular, el valorpeontrola el acceso al dador potencial y
toma diferentes valores segun la conjuncion de valores de los parametros de cada nivel,

1) El individuo tiene un valop = 0 si se encuentra en la fase de carga. Durante
la fase de descarga algunos estados comportamentales tampoco permitiran que el
individuo transfiera alimento a otros agentes adultos: en el caso de las procesadoras,
cuando estén almacenando néctar en las celdas; en el de las nodrizas, cuando se

encuentren alimentando a las larvas. Por el momento, a pesar de la evidencia disponible
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(por ejemplo, Farina, 2000; Balbueetal, 2012a), el contexto de danza se encontrara
separado de los contactos trofalacticos.

2) Por otra parte, si el individuo se encuentra efectivamente descargando néctar a
un receptor y aun es posible afadir un nuevo receptor, 1. Segun los datos
experimentales, el méximo de receptoras simultdneas puede alcanzar hasta cuatro
individuos (Farina, 1996; Wainselboim y Farina, 2001a; De Marco, 2006). Excedido ese
ndamerop = 0.

3) En el caso en que el individuo se encuentra en su fase de descarga en el estado
caminando el valor de probabilidag sera una funcion monétonamente creciente del
flujo integrado durante la fase de carga (Farina y Nufiez, 1993; Wainsedbam
2003), la concentracién de azlcares y decreciente con respecto a la distancia de la

fuente de alimento en el caso de las recolectoras. Para las recolectoras se propone:

(0, C,d) = —2 ¢ <1 d )
PiPu L P+ Org C+ Cmyg d+d,,

(ec. 3.2)

Mientras que para los grupos que realizan sus tareas siempre en el interior de la colmena
se propone:

Pi C
Qi + (pm,g C+ Cm,g

p(@;,C) =

(ec. 3.3)
Dondeg; es el flujo integrado de néctar experimentado durante la fase deCagéa
concentracién de azUcares expresada en % p/p. El vatbraeesenta la distancia de
la fuente de alimento de la colmena, valor relevante para las recolectoras (Nufiez, 1982).

Los valorespmg Y Cmg SON caracteristicos para cada grupo de gdedmod,, para las
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recolectoras. En esta propuesta los diferentes factores hacen su contribucién de manera
independiente, un punto de partida sencillo que también funciona como hipoétesis nula,
al no suponer interacciones entre los distintos componentes del rendimiento de una
fuente de alimento en el caso de las recolectoras o méas en general, de un ciclo de carga.

A excepcion de las recolectoras, los individuos que realizan pedidos de alimento
se encuentran, como de ha dicho, en fase de carga y en emtaidando en el que
perciben la disponibilidad de dadoras en el entorno. La tasa de eventos dengpdido
realiza caddeggera cada dador a su alcance potencial es mayor cuanto menor es la
carga de su buche; vale decir, a menor carga, mayor “avidez” por néctar. Se puede

definir como una funcién de la carga del buche:

_ CBps —CB
CBméan

(ec. 3.4)

DondeCB es la carga del buche del individudCBnsx la maxima carga posible, unos
60uL (Nafiez, 1966)) es un parametro de escala. Asi, a mayor carga del buche, menor
estimulacién a potenciales dadoras durante el procdsegdgng

Un individuo (frecuentemente una procesadora) en fase de carga que busca
dadores en el interior del nido puede “interpelar” a un nimero limitado de individuos en
el tiempo. En principio, se fijara ese numero en un individuo por segundo. Los
individuos muestreados deben encontrarse en el radio de alegndel (individuo,
vAt/2, dondev es la velocidad de desplazamiento medio del individuo en la colmena y
At la duracioén del ciclo de actualizacion de la simulacion.

Al buscar un dador de néctar, los individuos que tienen memorias olfativas

pueden responder a la presencia de un olor aproximandose a su fuente: si se trata de un
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potencial dador, “interpelarlo” para recibir néctar. La dindmica de las memorias
resultantes de las experiencias en los contactos trofalacticos presenta una serie de

dificultades conceptuales que se delinearan en breve.

Duracion del contacto, volumen transferido y tasa de transferencia

En un primer modelo, la transferencia de néctar se interrumpe o bien en cuanto la
dadora alcanza una carga minima (que puede ser mayor o igual a la carga nula) o bien
en cuanto la receptora alcanza un valor de carga determinado por su experiencia y cuyo
valor maximo no puede exceder la capacidad del buche (entre 55 y 60uL).

La tasa de transferencia en la descarga refleja la experiencia de las dadoras
durante su fase de carga: en particular, expgelajo de néctar integrado en el tiempo
experimentado en la visita a fuentes de alimento (Wainsellebiml, 2003). Para
parametrizar la relacion entre concentracién de azucares y flujo de alimento azucarado
durante la ingesta (equivalente a la fase de carga del modelo) y la tasa de descarga en la
trofalaxia en recolectoras se disponen de datos tomados en arenas experimentales
(Farina y Nufiez, 1991; Wainselboim y Farina, 2000; Wainselliral., 2003). En
cuanto a la tasa de transferencia de las receptoras de estas dadoras a nuevas receptoras,
se seguiran los datos de Goyret y Farina (2005b) en arenas experimentales y los de
Griter y Farina (2007) en colmenas de observacién con receptoras de segundo orden,
gue muestran una relacion positiva de los parametros trofalacticos entre contactos
encadenados: segun el primer trabajo, se verifica con respecto a la primera trofalaxia de
la cadena una reduccién en la tasa de transferencia de entre el 35 y el 40%, asi como
una reduccion en el tiempo de interaccion; el segundo trabajo, mientras tanto, muestra
gue el segundo contacto de la cadena dura aproximadamente la mitad del contacto

original.
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Segun sugiere la evidencia experimental, entre las recolectoras activas los
contactos de pedido parecen vinculados a la obtencion de informacién relativa a la
entrada de néctar a la colmena (De Marco y Farina, 2003), por lo que se encuentran

excluidas del tratamiento descripto previamente pagaers

3.2.4. Submodelos para la integracion de informacion en ciclos de carga y
descarga.

Los individuos involucrados en ciclos de actividad integran diferentes paradmetros
durante su ciclo de carga y descarga que resultan en la toma de decisiones: si proseguir
con el ciclo de comportamiento o interrumpirlo; en el caso de las recolectoras, si

desplegar una danza de contoneo o, llegado el caso, una de temblequeo.

La evidencia experimental sobre el comportamiento recolector muestra que estos
individuos integran su experiencia de la productividad en los parches de alimento en
términos de concentracion de azucares y flujo integrado de carga de néctar. De manera
simétrica, se propone una medida de la experiencia de los individuos durante la fase de
descarga: ufiujo integrado de descargauya integracibn comienza con el ingreso de
los agentes recolectores a la colmena. Esta propuesta es una sintesis posible de los datos
experimentales, donde se ve que tanto el tiempo hasta dar con una primera receptora
como el nimero total de receptoras de néctar durante la estadia en la colmena al regreso
de un vuelo recolector afectan el comportamiento del individuo recolector (Seeley,

1992; Farina, 2000; De Marco, 2006).

Asimismo, dada la conservacion de la informacion cuantitativa de la trofalaxia
entre contactos sucesivos, también se proponen los flujos integrados de carga y descarga
de néctar como medida de una dimension de la experiencia en otros grupos de edad,

como las procesadoras y las nodrizas. En el caso de los individuos en la colmena, los
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flujos de carga y descarga resultaran de la interaccion entre el estado de los individuos y
un entorno social que facilita o bien dificulta el acceso, respectivamente, a realizar
contactos de transferencia o de recepcion de néctar. A partir de estos pardmetros se
propone la regulacion del comportamiento de los individuos como la probabilidad de

abandonar el ciclo de actividad, que definiremos en general:

Pic" Pia"?
Pabandono = <1 - %) <1 - ﬁ)
E')c + Pic 9 ®d + Piqg 9

(ec. 3.5)

donde panandono €S la probabilidad de abandonar la actividad de acuerdo a los flujos
integrados de carga y descarga en el ultimo ciclo de actividad, @@nds el flujo
integrado durante la fase de cargady el flujo integrado durante la fase de descanga

y @y son constantes con valores especificos para cada grupo y que se pueden ajustar
segun datos empiricos. Del mismo modo, pero de manera inversa, se puede definir para

las recolectoras una probabilidad de danza:

ng ., d

Dic Dia
04" + @i "9 04" + @iy

Pdanza =

(ec. 3.6)

dondeny y @4 son constantes especificas para la danza. La férmula indica que la
probabilidad de danza se mostrara parejamente afectada por el flujo de carga como el de
descarga. En cualquier caso, si el individuo no puede cargar, o bien no puede descargar,
la probabilidad de danza se vuelve nula y la de abandono, maxima. Esta formulacion ha
sido utilizada en modelos computacionales de recoleccién de recursos en abejas
meliferas y ajustada con éxito a datos experimentales (Schmickl y Crailsheim, 2004;

Schmickl et al, 2012). En cuanto a la duracion de la danza, se seguiran datos que
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indican que es una funcion lineal de la concentracion de azucares en la fuente de
alimento y del flujo de descarga (Seeley, 1995; Farina, 2000; De Marco, 2006). Sin
embargo, esta variable mantiene una relacion mas compleja con el flujo de néctar
experimentado en la fuente de alimento (Nufiez, 1970).

En cuanto a la danza de temblequeo, los modelos que han intentado dar cuenta
del fendbmeno de manera cuantitativa (Edwards y Myerscough, 2011; Schmickl y
Crailsheim, 2012) postulan una ecuacion similar que podria presentarse segun

t."

Ptremble = W

(ec. 3.7)
dondet; es el tiempo de busqueda hasta el primer contacty ¥ son pardmetros
ajustables segun datos disponibles. Ambos trabajos refieren a los datos empiricos de una
sola publicacién de Thomas Seeley (1992). Si bien es cierto que la probabilidad
depende del tiempo que el individuo busca receptora, también depende de la
concentracion de néctar experimentada en la fuente de alimento: los datos ajustados por
Schmickl et al., (2012), por ejemplo, corresponden a recolectoras provenientes de
alimentadores con solucion de sacarosa 2,5M, situacion atipica en la naturaleza y que
lleva al individuo cerca del estado de saturacion. El propio trabajo de Seeley (1992
muestra que al reducir a la mitad la concentracion de sacarosa en el alimentador
externo, los individuos reducen su probabilidad de realizar una danza de temblequeo al
volver a la colmena. Dado que su frecuencia se reduce a menor productividad de la
fuente de alimento, no es improbable que se trate de un fendmeno mas bien raro en
experimentos con alimentadores de flujo regulado. Por otra parte, esta danza tiene lugar
en diferentes contextos (Biesmeijer, 2003) y a veces por razones externas a la tasa de

procesamiento, como el acceso dificultoso a un parche de alimento debido a la presencia

de otras abejas recolectoras en el parche floral (Thom, 2003).
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Finalmente, resta definir por un lado, como los individuos integran estimulos
para integrarse en un ciclo de actividad. Si bien se ha calculado la probabilidad de los
individuos de ser reclutados tras seguir danzas o el nimero de contoneos que sigue una
recolectora antes de emprender un vuelo de recoleccion (Seeley, 1994, 1995; Griter y
Farina, 2009a), lo cierto es estos datos varian segun la experiencia de los individuos. En
efecto, individuos con y sin experiencia recolectora pueden requerir diferentes grados de
estimulacion sensorial antes de dejar la colmena; incluso la discrepancia entre
informacion social (vector apuntado por una danza) y privada (la localizacién de la
fuente visitada por Ultima vez) pueden cambiar el umbral de activacion de los
individuos (Gruteret al, 2008; Fig. 3.4 Del mismo modo, la mera presencia de
olores o contactos trofalacticos (Gil y Farina, 2002; Reinhard, 2004b; Balbuena et al.,
2012a) puede desencadenar la reanudacion de vuelos de recoleccion. En este sentido,
deben incorporarse nuevas modalidades sensoriales en el modelo de procesamiento de
los individuos (Griter y Farina, 2009a) y reglas para su integracion, a la vez que una
representaciéon en el espacio de la intensidad de los diferentes estimulos segun la
distancia a la fuente de estimulacién (como una danzarina: de Vries y Biesmeijer, 1998;
Beekmaret al, 2007 o un individuo con olor: Gritest al, 2013; o, para las nodrizas,

la feromona de cria: Schmickl y Crailsheim, 2007

3.2.5. Hacia un submodelo de procesamiento sensorial, aprendizaje y
memoria: complejidades del contexto natural

Se puede asumir que las memorias olfativas desencadenan una respuesta condicionada
de acercamiento a la fuente del olor (Mackintosh, 1994); sin embargo, no se puede
descuidar o descartar la relevancia de componentes de aprendizaje instrumental en el

comportamiento de las abejas meliferas (Reinhard, 2004b). Asimismo, el modelo de
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aprendizaje y memoria implementado debe poder incorporar nuevos fendmenos
factibles en el entorno de la colmena, similares axiincion experimentay a la
inhibicién latente (Fernandezet al, 2009): fendmenos cognitivos inhibitorios de la

respuesta olfativa.

En el capitulo 2 se ha presentado un modelo de procesamiento de estimulos y
aprendizaje y memoria por eventos discretos. En el caso del modelo del presente
capitulo, dado que los eventos de aprendizaje no se encuentran delimitados en el
tiempo, es necesario recurrir a modelos de aprendizaje asociativo en tiempo continuo. Si
bien se han disefiado varios modelos, muchos de ellos reproducen condiciones
controladas en experimentos de laboratorio (algunos ejemplos: Sutton y Barto, 1981;
Malaka y Hammer, 1996; Schmajuk, 2010), por lo que encuentra fuertemente

restringida su aplicacién en contextos natgal

Las situaciones de aprendizaje en la naturaleza implican complejidades que no
son el objeto primario de interés de quienes abordan analiticamente el aprendizaje por
medio de paradigmas de laboratorio. AlUn asi, existen trabajos formales que han
abordado la recoleccién en contextos naturales (Read Moreaglel1995; Nivet al.,

2002), pero se encuentran aplicados a individuos que realizan la recoleccion de manera

solitaria y no serian extensibles al aprendizaje en insectos eusociales.

Uno de los problemas de los que ha de dar cuenta un modelo de aprendizaje
olfativo en la colmena de abejas meliferas es la convivencia en un mismo individuo de
multiples contextos de aprendizaje y diferentes ventanas temporales involucradas en los
procesos de aprendizaje y memoria (Gerberal, 1996; Menzel 1999; Reinhard,
2004a). Reinhard y colaboradores (2004b) muestran que los individuos tras recibir un

pulso de olor sin refuerzo en el interior de la colmena evocan memorias de navegacion
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gue toman el control del comportamiento y los individuos retornan a la fuente de
alimento, donde pueden encontrar refuerzo apetitivo para la clave olfativa. Bajbuena
colaboradores (2012a) muestran que recolectoras con experiencia que han tenido
contacto con el olor conocido son reactivadas y eligen el olor conocido. Sin embargo,
ambos contextos pueden estar separados por varios minutos de viaje: ¢se refuerza la
memoria olfativa en el contexto recolector y se debilita la memoria apetitiva en el
contexto de la colmena? Dado que se ha documentado la generalizacion de estas
memorias entre contextos (Arenas al, 2007, 2008), ¢no se estaria afectando la
expresion de ambas memorias? Si un individuo sigue un olor que apunta a una dadora
de trofalaxia y no consigue reforzar la memoria mediante un contacto trofalactico, por
ejemplo, ¢cual es la ventana temporal en la que todavia puede reforzar la memoria en
lugar deextinguirla? ¢Puede un olor floral sin refuerzo afectar las memorias de un
individuo, por ejemplo, se encuentra lo que el presente modelo llama un ciclo de

descarga?

3.3. Discusion, dificultades y conclusiones

En este capitulo hemos presentado las bases para la construccién de un modelo donde
experiencias individualeg sociales en la colmena se combinan e integran. No se trata

de una propuesta para la eventual construccion de un modelo total de la recoleccion de
néctar (Bonabeau, 2002), sino que se espera abordar el papel causal de las interacciones
de individuos complicados en un sistema complgompter, 2010). En efecto, la

propuesta de modelo introduce varios aspectos novedosos a la vez.

El aspecto central en el marco de este trabajo de Tesis es la interaccion entre

memorias olfativas y regulacién de la recoleccion. La evidencia experimental ha sido
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mas que sugestiva sobre el rol de las memorias olfativas en diferentes componentes
regulatorios de la recoleccion colectiva de néctar: desde la incidencia en los parametros
de probabilidad e intensidad de las danzas (Gruter y Farina, 2009b) hasta el
reclutamiento (Gruter y Ratnieks, 2011; Balbuenal, 2012a, 2012b) y la reactivacion

de individuos con experiencias de recoleccion (Gréteral, 2008), pero apenas
empiezan a realizarse experimentos sobre los patrones colectivos de recoleccion
complejos en un entorno fluctuante y con diversidad de especies florales disponibles
(Diazet al, 2013). Del mismo modo se encontraba pendiente el abordaje tedrico de los
mecanismos subyacentes a posibles patrones colectivos de recoleccion. EI modelo de
Gruteret al, (2013), si bien implica en sus conclusiones efectos regulatorios a partir de
sesgos similares en el comportamiento afines a los del aprendizaje asociativo olfativo,
no puede (ni pretende) efectivamente hacer predicciones sobre la actividad de la
colmena en contextos de recoleccién complejos: el nimero de agentes procesadores y

recolectores permanece constante en todas las simulaciones.

Al introducir flujos de néctar limitados en las fuentes de alimento se abre una
nueva dimension informativa y comportamental. Los experimerifsscos (Seeley,
1986, 1989, Seeleyt al, 1991) y muchos de los que los siguieron utilizan
alimentadores donde las abejas recolectoras pueden obtener atédilaitum vale
decir, a su maxima tasa de ingestion. En este sentido, los individuos parecen trabajar en
estado de maxima motivacién, por lo que el sistema se encuentra saturado (Farina,
1993). En estos casos se dificulta estudiar potenciales vias modulatorias de la actividad
de la colmena como la tasa de transferencia de néctar durante la trofalaxia (Farina y
Nufez, 1991; Farina y Wainselboim, 2001a; Pirez y Farina, 2004; Goyret y Farina,
2005b) o incluso potenciales limites fisicos a la distribucion de néctar en la colmena

(Nufez, 1966; Goyret y Farina, 2005b
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En este sentido, la introduccién de informacion cuantitativa que se propaga en la
colonia y modifica el estado de los individuos receptores abre una oportunidad para el
estudio de la regulacion de la actividad de grupos comportamentales en el interior de la
colmena. Asi, la parametrizacién del modelo propuesto en este capitulo involucra
también la determinacion experimental de algunos pardmetros faltantes. Edwards y
Myerscough (2011) detienen su trabajo tedrico sobre el rol de las procesadoras de néctar
en la regulacién de la recoleccién al no disponer de ciertos parametros clave, como la
tasa de inactivacion de la poblacion de las procesadoras. En este sentido, la dificultad
para encontrar celdas de almacenamiento (por ejemplo, debido a que las reservas de
alimento estan practicamente completas) podria dilatar el tiempo para encontrar una
celda de almacenamiento: en los términos de nuestro modelo, el flujo integrado de
descarga se hace muy bajo. Seeley (1989) realiz6 un experimento comparando una
situacién con la colmena practicamente sin reservas de alimento y otra, unos pocos dias
después, tras un evento de floracion, en el que las celdas de almacenamiento se
completaron. Si bien nota una dilatacion del tiempo que le lleva a los individuos
completar el ciclo de procesamiento (pasa de 10 a 28 min) y nota algunos cambios en el
comportamiento, no parece observar abandono de la tarea. El trabajo con alimentadores
que ofrecian soluciébn azucarada concentraddibitum puede haber llevado a las
procesadoras hasta la saturacion, reduciendo su probabilidad de abandono de la tarea.
Sin embargo, el disefio no deja de ser atractivo: combinado con el uso de alimentadores
de flujo regulado (como ocurre en el estudio del comportamiento de procesadoras de
Pirez y Farina, 2004) se podria abordar el papel de la experiencia de descarga en la

regulacion del comportamiento procesador.

Otros aspectos también merecen atencién experimental u observacional. Por

ejemplo, el comportamiento de un individuo procesador al buscar un dador de néctar.
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Una opcion es que el individuo “interpele”, es decir, estimule a individuos al azar a
medida que avanza o ya se encuentra en el area de descargas de la colmena. Sin
embargo, es probable que el individuo utilice claves para identificar individuos
provenientes del exterior. En las hormidggmyonomyrmex barbatugor ejemplo, los
individuos recolectores esperan para salir a recolectar el regreso de aquellos que
salieron previamente en la mafana, los cuales hacen viajes de papatiajiefas en

busca de recursos. Green y Gordon (2003) han mostrado que el perfil de compuestos
cuticulares difiere entre estos individuos patrulleros y los del interior del nido y que
basta introducir bolitas impregnadas con un extracto cuticulapadi@lleras con
determinada frecuencia para activar la recoleccién. Resultados en nuestro y otros
laboratorios sugieren diferencias entre el perfil cuticular de abejas recolectoras en el
exterior y en el interior (Katheet al, 2011; Balbuenat al, 2014). Quizas los
individuos procesadores logren identificar a las abejas que vuelven del exterior e incluso
logran distinguir abejas que regresan de fuentes con diferentes productividades sélo
considerando cambios en los perfiles cuticulares. Adicionalmente, las memorias
olfativas vinculadas a recursos florales parecen facilitar la tarea de encontrar posibles
dadoras (Griter y Farina, 2009b). En cualquier caso, se ha documentado de individuos
que realizan caminatas orientadas hacia un dador de néctar a varios cuerpos de distancia

antes de iniciar trofalaxia (KorgtVelthuis, 1982).

Como ya ha observado David Sumpter (2010) el uso de modelos complejos
requiere una constante vigilancia de la correspondencia empirica del algoritmo de
comportamiento individual implementado en el modelo mas alla de la reproduccion de
los patrones colectivos. En este sentido, el modelo una vez implementado puede ser
contrastado con las observaciones individuales para diferentes variables: seguidoras de

danza (Farina, 2000; De Marco, 2006; Grigeral., 2008; Gruter y Farina 2009b
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Balbuenaet al, 2012b), extensién social y temporal de las memorias olfativas (learina

al., 2005; Griteret al., 2006; Gruteret al, 2009), receptoras de trofalaxia de una
recolectora (De Marco, 2006; Gruter y Farina, 2009b), sesgos en la recoleccion (Arenas
et al, 2007, 2008; Balbuenat al., 2012a). Por lo pronto, algunos fenémenos
cualitativos consistentes con los datos experimentales en individuos emergen de los
supuestos del modelo: individuos con mejores experiencias recolectoras deberian
efectuar una mayor tasa de contactos y realizar estadias mas breves en la colmena
(Farina y Nufiez, 1993; Farina, 1996). Sin embargo, se podria hacer la misma prediccién
para las procesadoras, aunque Pirez y Farina (2004) no encuentran diferencias en el
tiempo del ciclo de descargas ante diferentes experiencias de productividad durante la
recepcion de néctar. Aun asi, también es cierto que difiere la identidad de los receptores
y las procesadoras que experimentaron mayor tasa de transferemsegun
esperamos- también tienen un menor umbral para descargar a celdas de reserva, a

diferencia de sus compafieras que descargaron néctar a otras comparieras del nido.

Los experimentos clasicos (Seeley, 1986, 1989; Setlaly 1991) también son
un punto de partida valido para, por un lado, comparar las predicciones del modelo con
el patron colectivo y los procesos individuales, y por el otro para considerar algunas
variaciones donde el olor es un factor relevante: por ejemplo, considerar situaciones con

alimentadores que fluctian en el tiempo y ademas presentan diferentes olores.
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Capitulo IV:
Discusion y Conclusiones generales

Esta Tesis se propuso establecer bases conceptuales, tanto bioldgicas como formales
para la construccion de modelos plausibles donde se integran componentes plasticos de
las experiencias y el control de procesos sociales en el contexto especifico de la biologia

de las abejas meliferas.

Existen modelos en la bibliografia donde las experiencias de los individuos

cumplen un papel clave en la emergencia de la division del trabajo (Theztualgz

1998). En particular, en el trabajo de Theraulaz y colaboradores (1998), uno de los
clasicos en el debate sobre los mecanismos sobre la divisién del trabajo (Beshers y
Fewell, 2001), los individuos se sensibilizan frente a los estimulos de la tarea que
realizan bajando su umbral de respuesta. Eventualmente, dada una estimulacién
suficientemente intensa, se produce una especializacién entre los individuos de la
colonia en diferentes tareas. El paralelo con la coexistencia de individuos con diferentes

memorias olfativas vinculadas a distintos recursos florales es inmediato.

Algunos trabajos también tedricos en esta linea (los denominaaidsios de
division del trabajo por umbrales moévile8eshers y Fewell, 2001) amplian e
escenario de la regulacion de la actividad al introducir estimulos excitatorios e
inhibitorios y efectos cognitivos, como el olvido, y aspectos demograficos, estudiando
efectos del tamafo poblacional (O’Donnell y Bulova, 2007). Si bien estos trabajos
proveen orientaciones generales (tiles a la hora de interpretar la evidencia experimental
y son interlocutores tedricos interesantes, su generalidad frecuentemente se encuentra

con las limitaciones de la biologia de cada especie. De hecho, propuestas teédricas y de
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trabajo orientadas concretamente a la comprension de la organizacion del trabajo en
abejas meliferas basadas en evidencia comportamental y fisiologica de la especie
utilizan elementos provenientes de diferentes modelos-mecanismo para la division del

trabajo (Johnson, 2010

Por otra parte, podemos encontrar evidencia de especializacion producto de la
experiencia en hormigas (Ravaey al, 2007) involucradas en la recoleccion como
labor y también alli se encuentran datos sugestivos de una potencial especializacion en
la recoleccion de ciertos recursos (hormigas cosechadores de sdPoijaapmyrmex
barbatus Greeneet al, 2013). Sin embargo, su integracién en el contexto particular de
los rasgos de organizacion, comportamiento vy fisiologia (e historia de vida evolutiva)
orienta y da sentido a estos fendmenos de especializacion. Como bien dice Deborah

Gordon:

“Una colonia de hormigas puede ser comparado con una red neuronal,
pero ¢,como resuelven colonias y cerebros, utilizando interacciones entre
componentes que responden solo a estimulos locales, resolver cada uno
su conjunto propio y distintivo de problemas?”

(Gordon, 2007; traduccion propia).

En este sentido, el trabajo presentado en esta Tesis formaliza e implementa
modelos para abordar primero la distribucion, adquisicion y persistencia en la colmena
de informacién olfativa vinculada con la recoleccion de alimento floral por medio de
mecanismos sociales de transferencia de materia e informacion. En segundo lugar, estos
modelos son extensibles para asi sentar fundamentos y herramientas para abordar por
medio de modelos computacionales el papel de las experiencias olfativas en la

recoleccién colectiva de néctar.
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El presente trabajo quita el foco de atencidén del grupo de las recolectoras y las
sefales informativas como las danzas de reclutamiento y es, hasta donde sabemos, el
primero en abordar problemas vinculados con la recoleccién de néctar incluyendo el
aprendizaje olfativo y la trofalaxia como mecanismos de propagacion de informacién en
una poblacion estructurada en grupos de edad. El abordaje de estos problemas extiende
el horizonte social y temporal de los fendmenos potencialmente relevantes en la

regulacion de la recoleccion de néctar.

Se formularon un primer par de modelos sencillos, parametrizados con datos
experimentales, para comenzar a analizar este problema. Los modelos desarrollados
para esta Tesis y sus resultados (Capitulo 2) muestran inconfundiblemente la relevancia
de las experiencias tempranas para la persistencia de informacion olfativa en los grupos
de edad mayores, como las recolectoras y las procesadoras de néctar, en un doble
sentido: en primer lugar, las experiencias tempranas ayudan a extender la duracion de la
respuesta olfativa en estos grupos, y en segundo lugar, mantienen por mas tiempo una
mayor proporcidn de individuos con respuestas olfativas. Estos resultados son
consistentes con la evidencia experimental que sefiala que memorias prolongadas
introducen sesgos en el comportamiento varios dias después de concluida la exposicién
a un olor reforzado (Arenast al, 2008; Gritert al, 2009; Balbuenat al, 2012b).

Méas alla de la duracion de las memorias, el otro componente de la persistencia social, la
fuerza de la memoria (variabl®) hace énfasis en el alcance poblacional de la
informacion. Es decir, la disponibilidad de individugs,el nimero de éstos con
memorias que potencialmente podria responder, por ejemplo, a recolectoras que vuelven
con alimento aromatizado conocido y, como seguidoras de danza o procesadoras de

néctar, facilitar su distribucion y recoleccion.
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Los modelos presentados muestran asimismo que los parametros demogréficos
vinculados con la transicion de los individuos de un grupo de edad a otro inciden en la
importancia relativa de las experiencias previas: mayores tasas de transicion aumentan
su peso relativo en la fuerza de la memoria de grupos mayores. Del mismo modo, el
movimiento mas rapido entre grupos reduce la duracién de las memorias. En el rango
biolégico de valores de tasa de recambio (o inversamente, el tiempo de permanencia de
un individuo en cada grupo), la reduccion de la duracién de las memorias resultaria por
un lado en una reduccion en la ventana temporal de individuos con respuestas olfativas,
pero a la vez garantiza durante este menor lapso una respuesta mas sostenida de la
respuesta poblacional. Este resultado tiene importantes implicaciones para la
investigaciéon de la recoleccion de néctar y también un aspecto préctico, vinculado con

el uso de colmenas para servicios de polinizacion (Diaz, 2013).

Por dltimo, es de destacar que los resultados de esta tesis muestran que tasas de
recambio poblacional altas reducen el valor total de la fuerza de la mesnemiael
sistema, al expulsar individuos con memorias e incorporar individuos sin experiencias.
Debe tenerse en cuenta que el modelo presentado excluye a los individuos de pocos dias
de edad, que se dedican a la limpieza de celdas, dado que bajo los parametros cognitivos
empleados en este modelo y registrados en la evidencia experimental, los mismos
realizarian una contribucién sustancial a la persistencia de la informacién en las
recolectoras, uno de los grupos de mayor interés para el control de la recoleccién. Aun
asi, podrian realizar una contribucién sustancial a grupos mas jovenes, como las
nodrizas. Por otra parte, datos recientes muestran que las experiencias olfativas
apetitivas preimaginales se conservan después de la emergencia del adulto (Ramirez,
2014). De esta manera, ni siquiera el grupo mas joven de adultos recibiria individuos sin

memorias. En un futuro podria expandirse el modelo de modo tal de incluir a estos
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grupos mas jovenes, dado que los efectos de estas memorias serian de interés en una
fase avanzada del desarrollo de un modelo de regulaciébn de la recoleccion,

procesamiento y distribucion de néctar.

La construccion de este primer modelos sencillo de distribucién de informacion
en la colmena (Capitulo 2, Modelo-2)que se puede denomirmaodelo nulpdado que
las experiencias olfativas no tienen efecto en el comportamiento de los -agentes
permite en primer lugar la construccion de extensiones para abordar problemas de
interés vinculados con las experiencias olfativas y su relevancia en el contexto de la
regulacion de la recoleccion en el corto y el largo término. En segundo lugar, una vez
implementadas estas extensiones, se puede usar como punto de comparacion para
abordar otras preguntas: ¢cémo la informacién olfativa modifica la dinamica de
distribucion de alimento e informacion de las memorias? ¢Y cOmo incide en la
recoleccion? En estos escenarios ampliados, ¢,qué otros pardmetros son relevantes en la
distribucion, adquisicién y persistencia de informacion vinculada con recursos florales

gue ingresan en la colmena?

Para el abordaje de estas y otras preguntas se ha delineado en el Capitulo 3 una
propuesta de modelo basado en agentes que incluye los conceptos fundamentales del
modelo de distribucion de alimento en la colmena presentado en el Capitulo 2 (modelo
2). Es decir, el aprendizaje olfativo en un contexto social, un modelo de
comportamiento y una estructura de edades que resulta de un modelo de historia de vida
para reproducir el patron de polietismo etario. A la vez, la propuesta asimismo incluye
buena parte de la evidencia disponible sobre transiciones y mecanismos regulatorios de
la actividad y distribucién de individuos entre diferentes labores vinculadas con la

recoleccion de néctar. A diferencia de otros trabajos, que se concentran particularmente
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en sefales conspicuas como la danza de contoneo, se ha considerado en esta revision el
papel de otros mecanismos regulatorios, como la trofalaxia, en tanto transmite
informacion cuantitativa sobre los recursos recolectados en el exterior. Por otra parte,
dado su alcance en la colmena, la incorporacion de este mecanismo ayuda a formular
con mayor naturalidad modelos de comportamiento y regulacion en grupos de edad

jovenes.

Se propone un modelo jerarquico diferenciado en niveles. Uno de los mas
importantes se refiere al ciclo de comportamiento, con dos fases complementarias, una
fase de carga de néctar y otra de descarga de néctar, cada uno en unirgitioLaist
ciclos de los diferentes grupos comportamentales encadenan una red de contactos
trofalacticos entre individuos con estados complementarios: uno en fase de descarga
(dador) y otro en fase de carga (receptor). Cada fase articula una serie de estados
comportamentales asimilables a estados observacionales; en cada estado el agente puede
procesar informacién de diferente naturaleza. Sin embargo, es la fase el marco temporal
y contextual que engloba a todos estos estados y en el que se integran las diferentes
experiencias para las decisiones: ¢ continta el ciclo de actividad o bien pasa a un estado
de inactividad? También podria especularse que puede constituir la ventana temporal o
contexto en el que los individuos integran sus experiencias para dar forma a sus

memorias olfativas.

La construccién de un modelo jerarquico de comportamiento y la incorporacion
de la trofalaxia como canal de informacién cuantitativa y regulatorio del
comportamiento permiten la propuesta de una Estructura de Control de
Comportamiento (Biesmeijer y de Vries, 2001) para los grupos de las procesadoras y de

las nodrizas. En paralelo con la implementacion computacional, esta propuesta ofrece
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hipétesis para su abordaje experimental. En efecto, la parametrizacion verosimil de una
propuesta como la presentada en el Capitulo 3 requiere ademas la determinacion
experimental de los valores de algunos parametros caracteristicos de la actividad de la

colmena.

Un desafio particular de esta propuesta se vincula con la determinacién de un
modelo de aprendizaje adecuado para la actividad en la colmégasemellifera que,
como se expresa en el Capitulo 3 plantea cuestiones aun pendientes de un abordaje
experimental. Afin a esta linea, se han formulado marcos conceptuales para un abordaje
integrativo de estos procesos con el objetivo de establecer contextos biolégicamente

relevantes para los procesos de aprendizaje y memoria (Timberlake, 1994, 1997).

Finalmente se destaca el valor de esta Tesis que se plantea delimitar bases
conceptuales para un dialogo entre el estudio experimental y la integracion tedrica de
mecanismos sociales y cognitivos que subyacen a la recoleccidn colectiva de néctar en

Apis mellifera
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Anexo

Condiciones para estado estacionario en cada grupo de edad

Dada una poblacioiN donde los individuos llevan diferentes tiempos en el grapo,
(siendoz un entero positivo). En un ciclo dado(siendot es un numero racional

positivo), hayn(z,t)individuos en cada grupo con tiempen el grupo. El tamafio de la

poblacion en el momentbesN(t)= > n(zt). La probabilidad de que los individuos
z=1

dejen el grupo es una funcién creciente monotona del tiempo en el pfzp®&or otro
lado, se incorporan nuevos individuos a la poblacion aNgsgdondery es la tasa de
incorporacion por individuo de nuevos individuos al grupo con valerl del grupoN

y No es el nimero inicial de individuos del gruNoSe describe entonces la evolucién

de la poblaciom entre dos ciclosy t+1 segun
Nt +1)- N@E)= Noty = H2n(z,9
z=1

N(t+1) y N(t) son, respectivamente, el numero de individuos en la poblacién en el ciclo
t+1 y en el ciclot. Para obtener el estado estacionario de la poblacion
(aproximadamente, dado que las poblaciones en las simulaciones de los diferentes
modelos son finitas y las transiciones, probabilisticas), se requiefd(gtie=N(t) y

por lo tanto

Nof = K2z,
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donde los valorebly y ry son constantes. En las simulaciones de los modgles el

grupo de las nodrizas es la “tasa de nacimientos” y su valor es constante. Si la salida

o0

> dz)n(zt) permanence constante, la poblacion deberia ser estaciop@iees
z=1

constante para cada valor deEl término de salida, entonces, sera constamézpes
estacionario para todos los valoreszdéa constancia del término de salida requiere
una distribucion constante de los individuos entre los diferentes subgrupos que retnen
individuos con el mismo tiempopen el grupoN. La evolucion temporal de cadz)

puede ser descripta segun

para 1
n(z,t+ 1) n(z.9= Nyt —n(z.9)
y paraztl
n(z.t+1)-n(z,9= 1~ Hz-1);n(z.9-n(z.9)

El primer término a la derecha describe la proporcion del gnupen el ciclot que
permanece en el grupd, [1-p(z)]n(z41). Los individuos con tiempa en el grupo
podrian abandonarlo con probabilida@), o permanecer en él con probabilidag(z)
uniéndose al subgruptz+1) ent+1, explicando asi el segundo término a la derecha de

la igualdad.

En estado estacionariofz,t+1) = n(z,t) asi, obtenemos paral

y paraztl

(2)=[1- fz-1)n(z-1)
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De manera recurrente, para cualquier valor de tiempo en el ¢gegpo,
f(z)=[1- fz-D[- pz-2)J1- Hz-3)}.Nor,,

Es decir

z-1

(2)= Nor, [ @ p(i))

i=1

Para distribuir los individuos segun su tiempo en el grapen los subgrupos
correspondientes, se requiere la obtener la fraccion de la poblacion en cada uno de estos

subgruposx(z) Para obtener estos valores, se normalizan todos los valargs de

~ .\ n(z)
X(z)= =

es decir

En particular, para(z=1) se obtiene

NIy

S - Hz-Dz-D+ Nt

z>1

X(1)=

Donde x(1) es, en el estado estacionario, la fraccion de individuos requeridos para
remplazar la fraccion de la poblacion que abandona el grupo y por ende, es
numéricamente igual a la tasa relativa de incorporacion de individuos por unidad de

tiempo.
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Anexo Digital

El ejemplar impreso de la presente tesis se entrega con un CD que contiene los
programas en los que se implementan los diferentes modelos cuyos resultados se
detallaron en el Capitulo 2. Asimismo, contiene un programa para el procesamiento de
los datos del modelo 2 presentado en dicho capitulo.
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