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Origen remoto de las abejas recolectoras de polen y miel.

Se asume que las abejas recolectoras de polen evolucionaron a partir
de avispas cazadoras de insectos que progresivamente comenzaron a
recoger polen de las plantas angiospermas para cambiar el origen de su
dieta proteica. Este debe ser el rasgo diferencial de estas incipientes
abejas, puesto que numerosas especies de avispas ya se alimentarian
de néctar como fuente de hidratos de carbono energéticos, como
también ocurre en la actualidad. La evidencia fosil es escasa, pero se
piensa que estas avispas pasaron de depredadoras a vegetarianas
aprovechando la aparicion de las plantas con flores durante el periodo
Cretacico (146-100 millones de anos).

Se asume que avispas semejantes a los actuales esfécidos fueron los
ancestros de las abejas. Estas avispas, clasificadas en la superfamilia
Apoidea, la misma en la que todavia estan incluidas todas las abejas,
son avispas solitarias cazadoras que capturan insectos, a los que
paralizan con su aguijon y los llevan a sus nidos para alimentar a sus
larvas. La hipotesis evolutiva principal sefala que algunas de estas
avispas ancestrales cazaban trips y pulgones, presas que solian visitar
las flores y podian estar recubiertos de polen. Con el tiempo, las larvas
empezaron a consumir el polen adherido a las presas y estas avispas
las sustituyeron por el polen como fuente proteica. Este cambio de
dieta pudo ocurrir hace 130 ma, coincidiendo con un periodo de
expansion de las plantas con flores. Se conservan fésiles en ambar de
avispas similares a las actuales cazadoras de pulgones (familia
Crabronidae)ytambién individuos con una morfologia intermedia entre
avispay abeja, ambos datados hace 100 ma.

Se puede hablar de una coevolucion de las plantas con flores y
semillas (fanerégamas angiospermas) y de estas primeras avispas
recolectoras de polen que comenzaron a cumplir funciones
polinizadoras a cambio de la recompensa alimenticia que las plantas
les ofrecian, un verdadero caso de mutualismo entre el reino vegetal y




animal. Uno de los fésiles de abejas mas antiguos se ha clasificado
como una abeja sin aguijon del género Cretotrigona (ambar de New
Jersey, USA) por su parecido extremo con las especies modernas del
género Trigona, que supuestamente existido hace unos 70 ma.

Los linajes mas importantes de abejas, reconocidos como familias a
nivel taxondmico, comenzaron a separarse filogenéticamente durante
un periodo que abarca desde los 124 hasta los 73 ma. Se asume que
durante este tiempo van apareciendo los ancestros representativos de
las diferentes familias de abejas de lengua corta (Halictidae, Colletidae,
Andrenidae y Stenotritidae, Melittidae) y las de lengua larga (Apidae,
Megachilidae), entre las que se encuentran las abejas meliferas del
género Apis. La separacion del antiguo continente Gondwana en
Sudameérica y Africa hace unos 100 ma dividio algunos linajes de estas
abejas incipientes, quedando excluidas de las regiones euroasiaticas.

Atendiendo al registro fdsil, hacia el final del periodo Cretacico, entre
los 60 y 40 ma, comienza una expansion de las abejas hacia el
hemisferio norte, aprovechando un aumento global de las
temperaturas. Se abren vias de difusién hacia América del norte y hacia
Europa que contindan durante las épocas siguientes, el Paleoceno y
Eoceno. Posteriormente, durante el Oligoceno, practicamente todas las
familias de abejas ya estan presentes en el continente euroasiatico (40-
20 ma).



Aparicion de la eusocialidad.

Las abejas meliferas han desarrollado un comportamiento eusocial
avanzado con division de castas: En la foto una reina rodeada de obreras.

La eusocialidad es un hito en la evolucion de las abejas, es el nivel mas
alto de organizacién social que se da en ciertos animales. Los insectos
eusociales suelen cumplir unas caracteristicas basicas:

e Cuidado cooperativo de las crias: Los individuos
mayoritarios de la colonia, las obreras, cuidan de las crias
que emergen de los huevos que pone una o varias reinas,
Unicas que asumen la funcién reproductiva.

e Division del trabajo o politeismo: En la colonia existe una
casta de individuos reproductores y una casta de obreras
que asumen las labores del interior de la colonia, la
defensa y el acopio de alimento. Suele haber diferencias
morfolégicas mas o menos marcadas entre las diferentes
castas. Las obreras sacrifican su funcién reproductora en
favor de lareina, un tipo de altruismo social.


https://es.wikipedia.org/wiki/Sociedad
https://es.wikipedia.org/wiki/Animales

e Superposicion de generaciones: Se solapan dos o mas
generaciones de individuos durante la vigencia de la
colonia.

Durante la larga historia evolutiva de los insectos, solo unos pocos
grupos han alcanzado un comportamiento social mas o menos
desarrollado. En el caso de las abejas, a partir de ancestros de vida
solitaria que comenzaron a exhibir adaptaciones como construcciéon de
nidos agregados, colaboracién entre individuos de la misma generacion
para el cuidado de las crias y delegacion de la funcion reproductiva en
algunos individuos de las primitivas colonias.

Segun la filogenia del registro fosil, esta seria la secuencia de aparicion
de la eusocialidad en insectos:

TERMITAS 230-180 ma.
HORMIGAS 140-65 ma.
AVISPAS Y AVISPONES 140-65 ma.

ABEJAS CON CESTILLO DE POLEN

(CORBICULA): (Apini, Euglossini, Bombini, Meliponini) 95-78 ma.
ABEJAS SIN AGUIJON (Meliponini) 61-56 ma.
ABEJAS ALLODAPINAS (Xylocopinae: Allodapini) 60-39 ma.

ABEJORROS (Bombini) 31-21 ma.
ABEJAS DE LAS ORQUIDEAS (Euglossini) 35-21 ma.
ABEJAS MELIFERAS (Apini: extintas) 30-16 ma.
ABEJAS DEL SUDOR (Halictidae) 25-20 ma.

En principio, se asume que las abejas ancestrales tendrian un
comportamiento de tipo solitario, es decir, cada hembra atenderia su
nido, alimentando a su prole sin interactuar con ella ni con otras
hembras de su especie. Es el caso de las familias actuales Melittidae y
Stenotritidae, en la que todas las especies son solitarias.



Izquierda: Abeja solitaria perteneciente al género Anthidium sp. (Familia
Megachilidae), también conocidas como abejas cardadoras. Derecha: Abeja
solitaria perteneciente al género Rhodanthidium sp. (Familia Megachilidae),

también conocida como abeja roja.

Este comportamiento solitario original ha coexistido en el tiempo con
distintos grados de relacion social. Cuando las hembras nidifican por si
solas, pero interactuan con las larvas en desarrollo y pueden coexistir
con sus descendientes adultos se habla de comportamiento
subsocial. Si las hembras de la misma generaciéon comparten la
entrada del nido o nidifican de forma agregada, pero mantienen la
individualidad de sus celdas de cria se considera un comportamiento
comunal, en algunos casos gregario, cuando hay una densidad de
nidos mas elevada. Casi todas las especies pertenecientes a la familia
Megachilidae son solitarias, excepto algunos casos con rasgos
comunales. En las familias Andrenidae, Anthophoridae y Colletidae hay
especies estrictamente solitarias, pero también hay casos de
comportamiento comunaly gregario.



Abeja perteneciente al género Xylocopa sp. (Familia Apidae), también
conocida como abeja carpintera. Tienen un comportamiento solitario,
aunqgue es muy frecuente que construyan nidos agrupados que
corresponden a un nivel gregario.

Podemos subir en la escala si todas las hembras cooperan en la
construccion de los nidos, en el aprovisionamiento de las crias y todas
son reproductivas, entonces se puede hablar de comportamiento
quasi-social.

El nivel eusocial se alcanza cuando muchas hembras cooperan en el
nido, presentan una clara division de las labores y las hijas comienzan
a asistir a una hembra madre que asume la funcién reproductiva. En
este caso ya se puede hablar de verdaderas colonias de
comportamiento social. Si las colonias son pequenas, de vida cortay
no hay mucha diferencia morfolégica entre los individuos reproductivos
y no reproductivos, estamos ante un comportamiento eusocial
primitivo. En el caso de la familia Halictidae existe una amplia
diversidad de comportamientos, desde especies solitarias, pasando
por casos comunales hasta llegar a especies con eusocialidad
primitiva. Si las colonias llegan a ser populosas, de vida largay con una
estructura de castas con una morfologia diferente entre la hembra



reproductiva y el resto de las hembras, llegamos por fin al
comportamiento eusocial avanzado.

Los abejorros, del género Bombus sp. (Familia Apidae) tienen un
comportamiento eusocial primitivo. Forman colonias con menos individuos
Yy no son permanentes, solo la reina sobrevive al invierno en diapausa, a
diferencia de las colonias de abejas meliferas.

La eusocialidad obligada se refiere a un estado evolutivo en el que las
castas se fijan de forma irreversible y temprana en el desarrollo,
impidiendo que los individuos no reproductores tengan la opcion de
dispersarse y fundar sus propias colonias. Este es el caso de las abejas
meliferas (Tribu Apini, con un solo género, Apis), de las abejas sin
aguijon (Tribu Meliponini, abejas meliponas), de las termitas, hormigas
y algunas avispas.



Aparicion del género Apis.

Las abejas meliferas de las especies A. melliferay A. cerana exhiben un
comportamiento eusocial avanzado, anidan en lugares protegidos y
construyen varios panales.

Los fésiles mas antiguos de las abejas precursoras del género Apis se
han descubierto en Europa, Norteaméricay Asia, con una edad de entre
10y 25 ma. Estos miembros ancestrales del género Apis, parecidos a la
especie actual Apis dorsata, se extinguieron en amplias zonas debido a
efectos climaticos, sobre todo las glaciaciones. Aunque todavia no se
ha estimado con certeza, una hipdtesis plausible seria que algunos
ancestros supervivientes de este género de abejas evolucionaron en
zonas tropicales de Asia de clima mas benigno dando lugar a las cuatro
especies de abejas mas representativas, A. dorsata, A. florea A. cerana
y A. mellifera. Estas especies comparten morfologia y biologia, tienen
un comportamiento social muy avanzado y realizan danzas para
comunicar la fuente de alimento. Pero las especies dorsata/florea
forman colonias al exteriory construyen un solo panal, mientras que las



especies cerana/mellifera anidan en el interior de cavidades y
construyen mas de un panal. Se estima que cerana/mellifera
aparecieron hace aproximadamente 6-7 ma y podrian haberse
separado genéticamente al final de la era Terciaria, hace 2-3 ma,
quedando posteriormente aisladas geograficamente durante las
glaciaciones del Pleistoceno (1ma — 25000a). Regiones desérticas y
semidesérticas mantuvieron aisladas a cerana/mellifera durante los
periodos calidos entre glaciaciones.

Clasificacion sistematica del género Apis.

La superfamilia Apoidea engloba a las siguientes familias de
himenodpteros apocritos (cintura estrecha que separa los dos primeros
segmentos del abdomen):

Avispas (Spheciformes): Crabronidae, Sphecidae, Ampulicidae,
Heterogynaidae. Son avispas depredadoras que cazan insectos para
alimentar a sus crias.

Abejas (Antophila): Andrenidae, Anthophoridae, Apidae, Colletidae,
Halictidae, Megachilidae, Melittidae, Stenotritidae. Son abejas
verdaderas que se alimentan estrictamente de néctary polen. Hay una
gran variedad de comportamiento social, desde los habitos
estrictamente solitarios de la familia Melittidae hasta la eusocialidad
avanzada de las abejas meliferas del género Apis.

La familia Apidae agrupa a las abejas con un grado mas alto de
eusocialidad, aunque también incluye especies solitarias. Se divide en
tres subfamilias:

e Apinae: Es la mas diversa e incluye a las abejas meliferas (Apis),
abejorros (Bombus), abejas sin aguijon (Meliponas), abejas de las
orquideasy abejas excavadoras (Anthophorini).

e Nomadinae: Son abejas parasitas. Amenudo se les llama "abejas
cuco" porque no construyen sus propios nidos ni recolectan
polen. Depositan sus huevos en los nidos de otras especies de
abejas para que estas crien a sus larvas.


https://parquesnaturales.gva.es/es/web/insectarium-virtual-del-parc-natural-del-penyal-d-ifac/familia-crabronidae
https://parquesnaturales.gva.es/es/web/insectarium-virtual-del-parc-natural-del-penyal-d-ifac/familia-sphecidae
https://parquesnaturales.gva.es/es/web/insectarium-virtual-del-parc-natural-del-penyal-d-ifac/familia-andrenidae
https://parquesnaturales.gva.es/es/web/insectarium-virtual-del-parc-natural-del-penyal-d-ifac/familia-anthophoridae
https://parquesnaturales.gva.es/es/web/insectarium-virtual-del-parc-natural-del-penyal-d-ifac/familia-apidae
https://parquesnaturales.gva.es/es/web/insectarium-virtual-del-parc-natural-del-penyal-d-ifac/familia-colletidae
https://parquesnaturales.gva.es/es/web/insectarium-virtual-del-parc-natural-del-penyal-d-ifac/familia-halictidae
https://parquesnaturales.gva.es/es/web/insectarium-virtual-del-parc-natural-del-penyal-d-ifac/familia-megachilidae

e Xylocopinae: Conocidas como abejas carpinteras. Presentan
desde habitos solitarios hasta comportamientos comunales o
subsociales, anidando principalmente en madera muerta o tallos
Secos.

En resumen, la clasificacion del género Apis seria:
ORDEN: Hymenoptera
SUBORDEN: Apocrita
SUPERFAMILIA: Apoidea
FAMILIA: Apidae
SUBFAMILIA: Apinae
GENERO: Apis

Difusion y diversificacion de la especie Apis mellifera.

A pesar de la carencia de fésiles de esta época, se estima que la
especie A. mellifera se diferencié de sus ancestros durante el Plioceno,
hace unos 6-9 ma. La hipdtesis mas aceptada es que esta especie
surgio en Asia, donde hoy en dia habitan diversas especies del género.
Otro argumento a favor de esta hipdtesis es que existen en la actualidad
subespecies nativas de A. mellifera en Kazajistan, Mongolia, sur de
Rusia y China. Algunos estudios filogenéticos que agrupan resultados
de técnicas moleculares muestran que la subespecie actual A. m.
syriaca podria estar en la raiz del arbol filogenético, lo cual es
congruente con una expansion desde Asia hasta el Oriente Medio y
desde aqui hacia Europay Africa.

Las diferentes subespecies comenzarian a conformarse durante la
ultima época glacial, hace 0,7- 1,3 ma. Al ritmo de los periodos calidos
interglaciares, las abejas de esta especie fueron avanzando hacia el
oeste y al finalizar el ultimo periodo glacial, hace unos 14000 anos, ya
estarian conformadas gran parte de las subespecies, englobadas en 5
grupos segun su deriva geograficay actualmente avalados por estudios



genéticos y morfométricos: Grupo A, que incluye subespecies
africanas; grupo M, que incluye subespecies del oeste y norte de
Europa; grupo C, con subespecies del este de Europa; grupo O, con
subespecies de Turquia y Oriente Medio; grupo Y restringida a Oriente
Medio. Hay varias hipotesis para explicar la deriva geografica de estos
grupos y la que actualmente esta mas avalada es la que plantea una
difusidon ancestral de la especie A.mellifera desde un punto central que
seria Oriente Medio o norte de Africa.

Recientes estudios filogenéticos confirman el origen geografico de A.
mellifera en Oriente Medio y Africa, con una poblacién ancestral
proxima a los actuales linajes Ay Y, que se habria separado de Apis
cerana. Regiones de Africa cercanas a Oriente Medio habrian actuado
como refugios desde donde la especie A. mellifera migrd hacia Europa
dando lugar a los linajes O, C y M. Por tanto, los argumentos a favor de
un origen africano de los actuales linajes de Oriente Medio y Europa son
cada vez mas concluyentes. La difusiéon podria haber seguido tres vias:
Una directamente hacia el sur dando lugar a las diversas supespecies
afriacanas (Linajes A); otra hacia el norte y este, via Turquia, region
Balcanica y Grecia, dando lugar a los linajes O y C; una tercera
bordeando el norte de Africa hasta atravesar el estrecho de Gibraltar y
expandirse por la peninsula ibéricay el norte de Europa (Linaje M).

Subespecies pertenecientes a A. mellifera.

Durante su difusidon hacia Europa y Africa, la especie A. mellifera ha
dado lugar a variantes geograficas y/o climaticas. Para discriminar y
caracterizar las distintas subespecies se usaron en primer lugar
técnicas morfométricas basadas en el cuerpo o en la venacion de las
alas de las abejas. Posteriormente, se han sumado las técnicas de
analisis molecular basadas principalmente en el ADN mitocondrialy en
el ADN nuclear, que han permitido validary ampliar los grupos o linajes.
Allinaje A se le ha sumado un sublinaje Z, se ha descrito un nuevo linaje
Y, manteniéndose los linajes M, Cy O ya descritos. Hasta el momento,
se han propuesto 33 subespecies de A. mellifera, 11 que habitan el



continente africano, 9 distribuidas por Oriente Medio y Asia 'y 13 en

territorio europeo:

Subespecie

AFRICA:

Apis mellifera lamarckii
Apis mellifera litorea
Apis mellifera adansonii

Apis mellifera scutellata

Apis mellifera monticola
Apis mellifera capensis
Apis mellifera unicolor
Apis mellifera simensis
Apis mellifera sahariensis

Apis mellifera intermissa
Apis mellifera jemenitica

ORIENTE MEDIO Y ASIA:

Apis mellifera ruttneri
Apis mellifera syriaca

Apis mellifera mellifera

Apis mellifera pomonella
Apis mellifera sinisxinyuan
Apis mellifera meda

Apis mellifera caucasia
Apis mellifera remipes
Apis mellifera anatoliaca

EUROPA:

Apis mellifera iberiensis
Apis mellifera macedonica

Apis mellifera ligustica
Apis mellifera carnica

Apis mellifera carpathica

Zona geografica

Egipto, Sudan

Kenia

Nigeria, Uganda, Tanzania,
Senegal, Sudan,...

Kenia, Tanzania, Uganda,
Sudéafrica, Somalia.

Keniay Tanzania.
Sudéfrica

Madagascar

Etiopia

Marruecos, Argelia, Tunez,
Libia y Mauritania.
Marruecos, Libiay Tunez.
Arabia Saudi, Chad, Somalia,
Yemen, ...

Malta

Siria, Israel, Libano, Palestine,
Jordania.

Francia, Reino Unido, Suiza,
Rusia, Polonia, Dinamarca,
Noruega,...

Kazajistan, Kirguistan.

China.

Iran, Irak, Siria, Turquia.
Rusia, Turquia, Georgia.
Armenia, Rusia, Iran, Georgia.
Iran, Armenia, Siria, Turquia.

Espana, Portugal.

Bulgaria, Grecia, Macedonia,
Ucrania.

Italia

Eslovenia, Bulgaria, Polonia,
Austria, Croacia, Bosnia,
Serbia, Hungria, Rumania.
Bulgaria, Ucrania, Rumania,
Moldavia.

Linaje \

> >

> > > > >

>

A(2)



Apis mellifera rodopica Bulgaria C
Apis mellifera cecropia Grecia C
Apis mellifera siciliana Italia (Sicilia) C
Apis mellifera adami Grecia (Creta) C
Apis mellifera cypria Chipre C
Apis mellifera artemisia Rusia, Ucrania Cc-O0
Apis mellifera sossimai Ucrania, Rusia, Crimea Cc-O
Apis mellifera taurica Ucrania, Rusia, Crimea Cc-0

Fuente: Ilyasov et al., 2020: Revisidn de la estructura de subespecies de la abeja melifera

occidental Apis mellifera. Arabian Journal of Biological Science, 27: 3615-3621.

La entrada de abejas de estirpes africanas por el estrecho de Gibraltar
es compatible con la hipoétesis de difusion comentada en el apartado
anterior. Las abejas de la peninsula ibérica, sobre todo las del sur,
conservan rasgos del linaje africano por el eventual contacto con A.m.
intermissa y A.m. sahariensis. Por tanto, la subespecie A.m. iberiensis,
a pesar de haberse encuadrado en el linaje M, también posee rasgos del
linaje A. Hace unos 20000 afos, durante el ultimo maximo glacial, la
distancia del Estrecho de Gibraltar se redujo considerablemente por la
bajada del nivel del mar, lo que presuntamente facilitdé el paso de
enjambres de abejas africanas. Posteriormente, estas abejas de la
peninsula ibérica atravesarian los Pirineos por los extremos de relieve
mas suave, difundiéndose por el norte de Europa, sobre todo al finalizar
la ultima era glacial.

Otra ruta de migracién desde el norte de Africa, a través de Oriente
Medio hacia Europa, pudo atravesar Turquia o el Caucaso. La relaciéon
entre los linajes O y C justifican esta hipotesis: Las abejas del linaje O
estan presentes en Oriente Medioy Caucaso, mientras que las del linaje
C son nativas del sur de Europa. Las comparaciones morfométricas
entre estas subespecies favorecen la via de difusion a través de Turquia.
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