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La abeja melifera (Apis mellifera L.) es una especie que, por su utilidad, se ha expandido gracias al Hombre por todo el globo, siendo la principal
especie de abeja invasora. A pesar de ser considerada una especie benéfica, existe controversia en torno a los impactos que puede provocar su
alta densidad en habitats naturales. Aqui revisamos los principales efectos y mecanismos atribuidos a un incremento en la abundancia de la abeja
melifera sobre plantas y abejas silvestres. Encontramos que los impactos pueden ser positivos y negativos, jugando un papel importante el contexto
ecologico (disponibilidad de recursos, comunidad de polinizadores silvestres) como también la densidad de la abeja melifera. Los efectos ocurren
a escala de individuo, poblacién y comunidad afectando las redes planta-polinizador mientras que las consecuencias para el funcionamiento de los
ecosistemas son inciertas. Recientemente se ha demostrado que la abeja melifera puede actuar como agente de seleccion afectando la evolucion
de plantas en un lapso relativamente breve de tiempo. La transmision de parasitos y patégenos de la abeja melifera a otras especies de abejas ha
ganado relevancia en este ultimo tiempo. Si bien la abeja melifera puede beneficiar la polinizaciéon de plantas silvestres, al ser los impactos en
abejas casi puramente negativos es necesario ser cautelosos con la introduccion de colmenas en areas naturales; particularmente hasta no deter-
minar las consecuencias de la transmision de parasitos y patégenos.
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The honey bee (Apis mellifera L.) has been spread all over the world by humans and is now the most widespread bee invasive species. In spite of
being considered a beneficial species, there is a controversy around its impact on natural habitats caused by its high densities. Here we review the
most important effects and mechanisms attributed to an increase in honey bee abundance on plants and wild bees. We found that the impacts can
be negative and positive as well, playing an important role the ecological context (resource availability, wild pollinator community, etc.) and the honey
bee density. Effects occur at the individual, population, and community level, affecting plant-pollinator networks, while the consequences for ecosystem
functioning and crop pollination are still uncertain. It has been recently shown that the honey bee can also act as a selective force affecting plant evo-
lution in a relative short time. The parasite and pathogen transmission from honey bees to wild pollinators has become a relevant issue in the last
years. Although honey bees can benefit wild plants pollination, because impacts in other bees are primary negative, we should be careful with hives
introduction at natural sites. Especially until we can determine the parasites and pathogen transmission consequences.
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Introduccion

Las invasiones bioldgicas, es decir, la extension antropica de
especies fuera de su area de distribucion original, son consideradas
un proceso de cambio global (Ricciardi 2007) y una de las princi-
pales causas de pérdida de la biodiversidad (Kenis et al. 2009). Las
mismas son capaces de modificar las interacciones ecoldgicas
(Traveset y Richardson 2006) y la estructura y funcionamiento de
los ecosistemas (Ehrenfeld 2010) y de afectar la sociedad humana
(Gubler 1998; Bebber et al. 2013).

La abeja melifera (Apis mellifera L.) es una especie nativa de
Africa, oeste de Asia y Europa (Michener 2007) pero fue introducida
por el Hombre en todos los demas continentes, excepto la Antar-
tica; primariamente para la produccion de miel y secundariamente
para la polinizacion de cultivos, siendo actualmente el animal mas
utilizado para esta tarea (Moritz et al. 2005; Garibaldi et al. 2013).
Sin embargo, esta especie es considerada uno de los principales
invasores en sistemas mutualistas de polinizacion, pudiendo alcan-
zar abundancias muy altas en comparacion a otros visitantes flora-
les (Goulson 2003; Aizen et al. 2014). A pesar de que la abeja
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melifera es una especie Util considerada benéfica, existe una con-
troversia mundial en torno a su introduccion y presencia masiva en
los ecosistemas, ya que numerosos estudios demuestran la exis-
tencia de impactos diversos e incluso contradictorios (Dick et al.
2003; Paini 2004; Shavit y Ne’eman 2009; Valido et al. 2014; Russo
2016; Thomson 2016; Torné-Noguera et al. 2016).

Esta situacion se agrava debido a que valores altos de densidad
de la abeja melifera dependen no sélo de su potencial invasor, sino
también de la introduccion deliberada de colmenas. Actualmente,
el manejo de cultivos consiste en una saturacion con colmenas de
esta especie, aunque se desconoce la cantidad 6ptima para maxi-
mizar la polinizacién (Delaplane y Mayer 2000). A su vez, numero-
sas colmenas son acarreadas a areas naturales para aprovechar
los recursos florales, actividad promovida y considerada general-
mente sustentable (Dupont et al. 2004; Shavit y Ne’'eman 2009; Va-
lido et al. 2014; Torné-Noguera et al. 2016). Como resultado, la
densidad de esta especie puede volverse inusualmente alta incluso
en sitios donde es nativa.

El presente trabajo propone una sintesis de los efectos princi-
pales y los mecanismos asociados de la presencia masiva de la
abeja melifera sobre plantas y abejas silvestres en habitats natu-
rales. En primer lugar, se describen los impactos a escala de indi-
viduo y de poblacion para luego facilitar la descripcion a escala de
comunidad. Finalmente se realiza una descripcién del rol del con-
texto ambiental en dichos impactos.

El conocimiento de los mecanismos involucrados vy la interac-
cion con los factores del ambiente es indispensable para poder pre-
decir qué efectos pueden ocurrir en la dinamica ecoldgica y
evolutiva de los mutualismos de polinizacién. Por ultimo, espera-
mos proporcionar sugerencias para futuros estudios, con el fin de
comprender cabalmente los impactos directos e indirectos de la
presencia masiva de la abeja melifera sobre la biodiversidad.

Impactos en abejas silvestres

La consecuencia de la expansion antrépica de la abeja melifera
es una superposicion de su zona de distribucién con la de otras es-
pecies con las que antes no interactuaba. Esta especie se carac-
teriza por ser sumamente generalista (i.e. utiliza una gran variedad
plantas para la obtencion recursos alimenticios: polen y néctar). En
consecuencia, resulta mas probable que esta especie utilice los
mismos recursos y compita con otras abejas nativas u otros polini-
zadores como las aves nectariferas en sitios donde ha sido intro-
ducida (Goulson 2003; Paini 2004; Traveset y Richardson 2006,
Valido et al. 2014) (Fig. 1). La compleja organizacion social de la
abeja melifera le otorga una alta capacidad competitiva (Moritz et
al. 2005; Torné-Noguera et al. 2016). Por ejemplo, la comunicacion
entre miembros de la colmena le permite utilizar parches de vege-
tacion ricos en recursos, incluso aislados a distancias de varios ki-
I6metros (Beekman y Ratnieks 2000). Otro factor es el manejo de
las colmenas principalmente mediante la suplementacién de ali-
mento o su traslado segun la disponibilidad de flores en el paisaje
(Goulson 2003). Ademas, la utilizacion de los mismos recursos flo-
rales aumenta la probabilidad de transmision de patdégenos y en-
fermedades entre la abeja melifera y las abejas silvestres.

Competencia por recursos

La competencia por recursos alimenticios ha sido considerada
el principal mecanismo mediante el cual la abeja melifera puede
provocar un impacto sobre otras especies de abejas (Goulson
2003; Paini 2004; Thomson 2004) (Fig. 1). El consumo en gran
cantidad de néctar y polen por la abeja melifera podria reducir la
disponibilidad para otras especies. Por ejemplo, se ha estimado
que el polen total recolectado por un apiario de 40 colmenas du-
rante tres temporadas de verano equivale al polen requerido por
cuatro millones de larvas de Megachile rotundata (Cane y Tepedino
2017). Como sugieren los autores, estos valores representan una
disminucion de la disponibilidad de recursos si consideramos que
ciertas especies de abejas silvestres necesitan remover practica-
mente todo el polen disponible por dia de aquellas plantas que uti-
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lizan para que las mismas estén representadas por poblaciones
viables (Schlindwein et al. 2005; Larsson 2006; Larsson y Franzén
2007; Cane y Tepedino 2017). Los impactos de dicha competencia
dependen del nivel de abundancia de la abeja melifera, ocurriendo
en sitios donde esta especie es nativa y ha coevolucionado con las
especies afectadas (Tabla 1). También dependen del contexto am-
biental en relacién con la oferta de recursos y la ecologia de las
abejas silvestres, ya que en sitios donde haya otros recursos dis-
ponibles y las abejas puedan desplazarse para utilizarlos, la com-
petencia se vera mitigada.

Numerosos trabajos muestran evidencia indirecta sobre compe-
tencia por recursos, ya sea en el solapamiento de recursos tréficos
(Aizen y Feinsenger 1994; Steffan-Dewenter y Tscharntke 2000),
disminucion en la frecuencias de visitas de otras abejas (Aizen y
Feinsenger 1994, Shavit y Ne’eman 2009), cambios en el uso de
recursos utilizados por abejas nativas (Roubik y Villanueva-Gutiérrez
2009) y relaciones negativas entre la abundancia o densidad de la
abeja melifera y la de abejas nativas (Kato et al. 1999; Thomson
2016). Si bien estos trabajos son sumamente valiosos, estan basa-
dos en medidas indirectas del fitness o eficacia biolégica que impi-
den concluir si dichos cambios estan relacionados al crecimiento, la
supervivencia y la reproduccion de otras abejas (Paini 2004).

Paini (2004) revisé nueve trabajos que incluian mediciones di-
rectas del fitness” (i.e. variables vinculadas a la supervivencia, re-
produccion o tamafio poblacional) de la presencia/abundancia de la
abeja melifera sobre otras abejas, encontrando efectos significativos
en cinco estudios, dos mostrando efectos positivos (Australia) y tres
negativos (Alemania, Australia y Estados Unidos), atribuyendo estos
ultimos a la competencia por recursos (Sugden y Pyke 1991; Tho-
enes 1993; Evertz 1995). Por otro lado, estudios de largo plazo
sobre el impacto de la introduccién de la abeja africanizada en Gua-
yana Francesa, Panama y México basados en los resultados de
trampas nido (medida directa), muestran que no hubo efectos ne-
gativos sobre las poblaciones de abejas nativas; a pesar de haberse
registrado notoriamente cambios en su forrajeo probablemente
como una muestra de adaptacion (Roubik 2009). En un estudio ex-
perimental en Estados Unidos, la proximidad de nidos de Bombus
occidentalis a colmenas de la abeja melifera estaba relacionada a
variaciones negativas en atributos reproductivos como la disminu-
cion del tamafio medio de las reinas (Thomson 2004). Otro estudio
experimental en Reino Unido encontrd una reduccion en la repro-
duccion de Bombus terrestris vinculada a la proximidad con colme-
nas (Elbgami et al. 2014). En Australia, en sitios con apicultura, el
nuamero de nidos de Hylaeus alcyoneus (Colletidae) era 23% menor
que en sitios donde no se realizaba (Paini y Roberts 2005). El pai-
saje puede ser un factor importante: el emplazamiento de colmenas
en ambientes agricolas homogéneos (menos del 2% de pasturas
semi-naturales) tuvo efectos negativos sobre la densidad total de
Bombus, no habiéndose registrado dicha respuesta en ambientes
heterogéneos (aunque en estos Ultimos se registrdé una reduccion
en la abundancia proporcional de especies de térax pequefio, con
rangos de forrajeo mas limitado) (Herbertsson et al. 2016). La causa
seria la competencia al inicio de la temporada de floracion de culti-
vos (Lindstrom et al. 2016). Eso significa que la heterogeneidad del
paisaje permite aliviar la competencia entre la abeja melifera y los
abejorros debido a una mayor oferta de recursos florales.

Otro tipo de recurso por el cual la abeja melifera podria competir
con otras especies de abejas son los sitios de nidificacion. Sin em-
bargo, se ha sugerido que no seria frecuente ya que la abeja me-
lifera en condiciones silvestres nidifica generalmente en cavidades
ubicadas en arboles, mientras que la mayoria de las abejas cons-
truyen sus nidos excavando en el suelo (Butz Huryn 1997; Goulson
2003; Michener 2007).

Competencia por interferencia

La competencia por interferencia ocurre cuando una abeja tiene
un comportamiento agresivo hacia otras especies durante el forra-
jeo o mediante el pillaje de nidos (i.e. robo de néctar y polen). La
abeja melifera usualmente no es una especie agresiva (Mendes do
Carmo y Franceschinelli 2004; Paini 2004; Torné-Noguera et al.
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2016), habiéndose observado dicho comportamiento en pocos es-
tudios y con una baja incidencia. Martins (2004) registré eventos
esporadicos de desplazamiento de abejas silvestres por abejas me-
liferas cuando la superposicién en el uso de los recursos era alta.
El comportamiento agresivo también se ha visto hacia especies de
Bombus durante el robo de néctar (Holmes 1964; Butz Huryn
1997). Un caso excepcional lo constituye el estudio de Gross y
Mackay (1998) en Australia, en el cual la abeja melifera desplazaba
la mayoria de veces (73%) a las abejas nativas cuando ambas
interaccionaban al visitar flores de la especie Melastoma affine. Hay
también registros que muestran que al momento de arribar a la re-
gién de Gorotire, Para, en Brasil, las abejas africanizadas solian
“robar” nidos de abejas sin aguijon; aunque la importancia relativa
de este fendomeno no es clara (Posey y Camargo 1985; Pedro y
Camargo 1991). Sin embargo, este comportamiento agresivo dis-
minuy6 con el tiempo. Segun nuestro conocimiento, este es el Unico
reporte existente de pillaje en nidos de abejas silvestres.

Otra forma potencial de competencia directa podria darse
cuando la marca aromatica que deja la abeja melifera al visitar flo-
res (Giurfa y Nufiez 1992), condiciona el comportamiento de otras
especies de abejas. Sin embargo, actualmente resulta dificil deli-
mitar la importancia de este fendmeno, ya que se conoce poco
sobre el reconocimiento de dichas marcas entre géneros y familias
de abejas (Gawleta et al. 2005).

A excepcion de unos pocos casos, la competencia de la abeja
melifera con otras especies de abejas mediante la interferencia no
es relevante. Es probable que los casos de agresividad fueran im-
pulsados por una escasez de recursos (Butz Huryn 1997). Sin em-
bargo, aun queda por determinar el efecto de las marcas
aromaticas en el comportamiento de otras especies de abejas.

Transmision de patégenos

Las colmenas de la abeja melifera albergan varios microorga-
nismos benéficos, pero también parasitos, patégenos y virus (An-
derson et al. 2011). Hasta la década de 1980, las infecciones virales
de las abejas eran consideradas generalmente inofensivas. Pero
desde la transmisién del acaro Varroa destructor de las abejas asia-
ticas Apis cerana a la abeja melifera y su propagacion mundial, au-
mento significativamente la cantidad de infecciones virales y de
muerte de colmenas (Aubert et al. 2008). Actualmente, mundial-
mente se conocen 24 virus que pueden infectar a las abejas meli-
feras globalmente (McMenamin y Genersch 2015). El acaro Varroa
destructor es un vector de diferentes virus, que se multiplican en él
y después se inoculan en las larvas y adultos de la abeja melifera
en gran cantidad (Genersch y Aubert 2010; McMenamin y Ge-
nersch 2015). También el parasito Nosema ceranae se transfirié de
la abeja asiatica a la abeja melifera, causando numerosas pérdidas
de colmenas (Higes et al. 2006; 2010). Sin embargo, la abeja me-
lifera no siempre es la victima: la importacion y el despliegue de
las abejas meliferas en altas densidades pueden ser responsables
de la introduccion de parasitos exdgenos o de un cambio en la di-
namica de los parasitos nativos, que pueden aumentar la prevalen-
cia de muchas enfermedades en las abejas silvestres (Goulson
2003; Furst et al. 2014; Graystock et al. 2016). La transmision de
patdgenos se favorece por los contactos fisicos entre las abejas,
especialmente durante la visita a las flores (Durrer y Schmid-Hem-
pel 1994; McArt et al. 2014; Graystock et al. 2016).

En Europa, América del Norte y Japon, aproximadamente la
mitad de los virus de la abeja melifera fueron detectados en 14 es-
pecies de abejorros (Bombus spp.) y de abejas silvestres de dife-
rentes géneros (Tehel et al. 2016). La abeja melifera es
probablemente el principal responsable de la transmision de estos
virus a abejas silvestres (Furst et al. 2014; Graystock et al. 2016;
Tehel et al. 2016). Recientemente, se registré la presencia de N.
ceranae en diferentes especies nativas de Bombus en Inglaterra,
China y Argentina (Plischuk et al. 2009; Li et al. 2011; Graystock et
al. 2013; 2014; 2016; Porrini et al. 2017).

Si bien la evidencia actual sugiere que la abeja melifera es efec-
tivamente un agente de transmision de parasitos y de enfermeda-
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des, aun se desconoce en gran parte las consecuencias en las abe-
jas silvestres. Al presente, algunos trabajos han registrado defor-
midades, cambios en el comportamiento, reduccion de la
supervivencia y contribucion al colapso de colonias (Tabla 1).

Impactos en plantas

La abeja melifera puede tener efectos sobre el éxito reproduc-
tivo de las plantas a través de los mecanismos relacionados con
el proceso de polinizacién (Tabla 1; Fig. 1). Sus efectos estan re-
lacionados con el sistema reproductivo de las plantas (por €j. el
nivel de autocompatibilidad), presencia/ausencia de hercogamia y
dicogamia, limitacion polinica y las abundancias relativas de A.
mellifera (Hargreaves et al. 2009; Dohzono y Yokoyama 2010;
Aizen et al. 2014). Por ejemplo, el tipo de comportamiento de la
abeja melifera puede favorecer la geitonogamia en especies auto-
compatibles. La dicogamia o hercogamia facilitan el robo de polen,
ya que las funciones masculinas y femeninas se hayan separadas
temporal y espacialmente, respectivamente. En situaciones de li-
mitacion polinica, el aumento de las tasas de visita debido a la pre-
sencia de la abeja melifera puede favorecer el flujo de polen. La
abundancia es otro factor determinante ya que los impactos de la
abeja melifera son denso-dependientes (Aizen et al. 2014), lo que
explica los impactos incluso en sitios donde la abeja melifera es
nativa y las plantas han coevolucionado en su presencia (Tabla 1).
La denso-dependencia significa que no se podrian detectar impac-
tos si la abundancia de la abeja melifera es baja con relacién a los
polinizadores nativos.

En general, la abeja melifera resulta ser un polinizador menos
eficiente que otros polinizadores nativos para muchas especies de
plantas silvestres (Vaughton 1996; Gross y Mackay 1998; Cele-
brezze y Paton 2004; Larsson 2005) o cultivadas (Garibaldi et al.
2013). La menor eficiencia de la abeja melifera puede deberse en
parte a la particularidad de sus estructuras para el acarreo de
polen. La abeja melifera posee una estructura especializada en las
patas traseras, la corbicula, para transportar una gran cantidad de
polen agregado en forma de pelota (Michener 2007). En conse-
cuencia, este polen no esta disponible para la polinizacion, que-
dando solo disponibles los granos retenidos en los pelos del
cuerpo. Ademas, su baja eficacia polinizadora puede estar aso-
ciada a una baja frecuencia de contacto con el estigma de las flo-
res, debido al comportamiento recolector. La abeja melifera tiene
una tasa de visita a flores (niumero de flores por minuto visitadas)
y una tasa de contacto con el estigma dos veces menor que Osmia
cornuta (Monzoén et al. 2004). Ademas, O. cornuta puede recolectar
polen y néctar en condiciones ambientales mas adversas (i.e. alto
viento, baja luz) que la abeja melifera (Vicens y Boch 2000).

La abeja melifera es el principal visitante de flores de muchas
plantas en lugares donde fue introducida, pudiendo alterar el com-
portamiento de los polinizadores nativos (Roubik 1991; Aizen y
Feinsinger 1994, Paton 1996; Dick et al. 2003). Esto significa que,
aunque la abeja melifera polinice una planta, su éxito reproductivo
puede verse afectado indirectamente al desplazar polinizadores
nativos mas eficientes como resultado de la competencia por re-
cursos (Gross y Mackay 1998; Celebrezze y Paton 2004; Valido et
al. 2014) (Fig. 1).

Robo de polen y de néctar

El robo de polen ocurre cuando una especie animal recolecta
polen de varias flores sin que haya transferencia del mismo a los
estigmas (Hargreaves et al. 2009). La planta afectada tiene menos
probabilidades de formar semillas, escalando este efecto a nivel
poblacional debido una disminucién del polen disponible para ser
transferido por la propia abeja melifera u otros polinizadores. La
abeja melifera es la especie con mas registros de robo de polen
para sitios donde no es nativa (Hargreaves et al. 2009). Mendes
do Carmo et al. (2004) observaron que la abeja melifera visita solo
las flores masculinas de la planta dioica Clusa arrudae (Clusia-
ceae), robando en promedio el 99% del polen y disminuyendo asi
el fitness masculino y femenino, al dejar muy poco disponible polen
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para otras abejas que si visitan ambos tipos de flores. El robo de
polen también ocurre por remocion del polen depositado en el es-
tigma por otras abejas. En Australia, se observo que la abeja me-
lifera sélo recolectaba polen de los estigmas del arbusto
Melastoma affine (Melastomataceae) y que aquellas flores cuyo
Ultimo visitante eran abejas meliferas presentaron menos granos
de polen en sus estigmas y menor tasa de produccion de frutos y
de semillas que aquellas flores cuyos ultimos visitantes eran abe-
jas nativas (Gross y Mackay 1998). En otra especie australiana,
Grevillea macleayana (Proteaceae), con presentacion secundaria
de polen, Vaughton (1996) observé una menor tasa de produccion
de frutos relacionada a la remocion de una gran cantidad de polen
directamente del estilo por parte de la abeja melifera, lo que re-
duce las oportunidades de autofecundacion. Sin embargo, este
proceso también puede darse en sistemas donde la abeja melifera
es nativa y las plantas coevolucionaron en su presencia. En Sud-
africa, la adicion de colmenas produce un aumento en la remocion
de polen de las anteras de flores de Aloe maculata (Xanthorroea-
ceae) y una reduccion en la deposicion de polen sobre los estig-
mas (Hargreaves et al. 2010).

El robo de néctar se ha registrado principalmente mediante el
robo secundario, al utilizar la abeja melifera perforaciones hechas
por robadores primarios. El robo de néctar puede alterar la repro-
duccioén de plantas directamente (por ej. al estimular una mayor
produccién de néctar y la reasignacion de recursos) o indirecta-
mente (por ej. al afectar el comportamiento de polinizadores por
tornarse las flores menos atractivas) (Irwin et al. 2010). En una re-
vision de 315 reportes de robo secundario, el 18 % correspondian
a la abeja melifera, registrandose la mayoria en plantas silvestres
y en sitios donde ésta era nativa o exdtica (Irwin et al. 2010). En
general, resulta dificil delimitar las consecuencias del robo secun-
dario de néctar ya que generalmente se estima en conjunto con los
efectos del robo primario (Irwin et al. 2010; Richman et al. 2017).
En Brasil, el robo de néctar de flores de Pyrostegia venusta (Big-
noniaceae) estuvo relacionado con un aumento en el aborto de flo-
res, lo cual podria disminuir las visitas de polinizadores legitimos
(Carbonari et al. 2009). En cultivos de Vaccinium ashei (Ericaceae),
el niumero de semillas por baya era menor en aquellas flores que
sufrieron robo secundario por la abeja melifera que aquellas sujetas
solo a robo primario (Dedej y Delaplane 2004). Si bien constituye
un ejemplo en cultivo, muestra que el robo secundario puede tener
consecuencias per se. Sin embargo, el robo de néctar asociado a
A. mellifera no siempre podria tener efectos negativos netos en el
fithess de una planta. En Estados Unidos, la abeja melifera roba
néctar de la especie Impatiens capensis (Balsaminaceae) pero sin
efectos aparentes en su éxito reproductivo (Rust 1979). Por otro
lado, como la abeja melifera si contribuye a la polinizacion de esta
especie, su efecto final seria positivo.

El robo de polen es un proceso asociado principalmente a la
abeja melifera, que ha demostrado tener efectos negativos sobre
la reproduccién de las plantas. El robo de néctar en plantas silves-
tres se encuentra relativamente menos asociado a esta especie,
es mayoritariamente de tipo secundario y las consecuencias per se
aun no se han establecido claramente.

Incremento de la abundancia del “pool” de polinizadores

Si bien un polinizador exdético puede ser menos eficiente que
uno nativo, su abundancia y una alta tasa de visita asociada po-
drian compensar esto, volviéndolo un polinizador eficaz (Madjidian
et al. 2008). Esto podria resultar ventajoso para las plantas, parti-
cularmente si la cantidad de polen que reciben es inferior a la can-
tidad necesaria para obtener el maximo éxito reproductivo
(limitacion polinica); lo cual podria deberse a una reduccion en las
poblaciones de polinizadores nativos.

En los Andes, la principal especie polinizadora de la orquidea
Chloraea virescens (Orchidaceae), el abejorro Bombus dahlbomii,
se encuentra en declinacion. A pesar de esto, la introduccién de la
abeja melifera (y de Bombus terrestris) ha promovido la produccion
de frutos a valores relativamente altos para este grupo de plantas
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(66% frutos formados/inflorescencia) (Sanguinetti y Singer 2014).
En ambientes disturbados de bosques tropicales amazonicos, la
abeja africanizada es la principal especie polinizadora del arbol Di-
nizia excelsa (Fabaceae) (Dick et al. 2003). La tasa de produccion
de semillas de esta especie es mayor en los ambientes fragmenta-
dos y en pasturas que en ambientes de bosque continuo, donde
son mas frecuentes las abejas nativas. En este caso, la abeja afri-
canizada también ha permitido el flujo de polen a largas distancias,
manteniendo asi la estructura genética de la poblacion y mitigando
los efectos de la fragmentacion (Dick 2001). Aizen y Feinsinger
(1994) también sugieren que la abeja africanizada podria compen-
sar la disminucion de polinizadores nativos en ambientes fragmen-
tados. Roubik y Villanueva-Gutiérrez (2009) atribuyen el aumento
en abundancia de arboles del género Pouteria (Sapotaceae) a la
introduccion de la abeja africanizada, quien contribuye al servicio
de polinizacion.

Un incremento del pool de polinizadores, resultado de la intro-
duccion la abeja melifera, puede provocar cambios evolutivos en
la flora nativa. En China, la apicultura ha demostrado ser un factor
de seleccion para la herbacea Saussurea nigrescens (Asteraceae):
aquellas plantas préximas a apiarios tenian atributos florales dis-
tintos a plantas ubicadas a mayores distancias, particularmente una
menor produccion de néctar (Mu et al. 2014). La disminucién evo-
lutiva del volumen de néctar, en aproximadamente 30 afios, se aso-
cia a un incremento de la densidad de polinizadores, lo cual reduce
la competencia entre plantas por sus visitas mediante una mayor
produccién de néctar (Mu et al. 2014).

A pesar de ser un polinizador menos eficiente que otras espe-
cies de abejas nativas, la abeja melifera puede contribuir a la poli-
nizacion de plantas silvestres en especial en situaciones donde el
flujo de polen se vea reducido. Estos cambios en el servicio de po-
linizacién han demostrado poder incrementar el éxito reproductivo
de las plantas, afectar la estructura genética poblacional y, mas re-
cientemente, provocar cambios evolutivos.

Mayor deposicion de polen heteroespecifico

Se ha sugerido que los polinizadores exéticos pueden aumentar
la deposiciéon de polen heteroespecifico (Traveset y Richardson
2006), lo cual puede alterar el fitness femenino y fitness masculino
de una planta (McGuire y Armbruster 1991; Aizen y Harder 2007).
El generalismo en el uso de plantas de la abeja melifera sumado
al alto numero de abejas que forrajean en una comunidad pareceria
respaldar esta idea en un principio. Sin embargo, si bien las colo-
nias de la abeja melifera usan una gran variedad de plantas para
su alimentacion diaria (Requier et al. 2015), el comportamiento de
constancia floral de estas ultimas, es decir la fidelidad de una abeja
melifera en el uso de una sola especie de planta durante su vuelo
de forrajeo (Gruter y Ratnieks 2011), limitaria la deposicién de polen
heteroespecifico (Butz Huryn 1997; Kwak 1998). En oposicion, Ma-
rrero et al. (2016) atribuyen el aumento en la proporcion de polen
heteroespecifico en estigmas en sitios con uso agricola a la pre-
sencia de polinizadores (principalmente la abeja melifera) y male-
zas exoticas. Sin embargo, segun nuestro conocimiento no existe
ningun trabajo que haya evaluado explicitamente como un aumento
en la abundancia de esta especie se correlaciona con un aumento
en la deposicién de polen heterospecifico.

Aumento de la geitonogamia

Aunque las abejas meliferas forrajean en una gran variedad de
plantas, las mismas tienden a visitar varias flores de un individuo o
de una inflorescencia, mas que visitar distintos individuos (Paton
1997; England et al. 2001; Dupont et al. 2004). Este comporta-
miento de alta constancia floral podria promover la geitonogamia y
reducir el intercambio genético, pudiendo provocar en ultima ins-
tancia un cambio en la estructura genética en la poblacién. Las con-
secuencias de este proceso se han observado principalmente en
especies polinizadas por aves, donde el comportamiento de estas
promueve la xenogamia y mayores tasas de cruzamiento genético
en oposicion a la abeja melifera. Después de la introduccion de la
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Tabla 1. Mecanismos asociados y variables observadas (efectos), que fueron registrados frente a la introduccion y aumento en abundancia de la abeja
melifera sobre plantas y abejas silvestres en habitats naturales.

Table 1. Associated mechanisms and variables observed (effects) on plants and wild bees in natural habitats caused by the introduction of honey bee and
an increase in its abundance.

A. mellifera

Mecanismo Variable observada Referencia Sitio de estudio
status
(1) Gross y Mackay 1998 Australia Exotica
Competenma . Cambios en el comportamiento (1,2)
por interferencia
(2) Martins 2004 Kenya Nativa
(3) Thomson 2004 Estados Unidos Exdtica
Cambios en el comportamiento (3,5,9)
(4) Paini y Roberts 2005 Australia Exotica
i . . (5) Roubik y Villanueva- s .
Reduccién en el numero de nidos (4) Gutiérrez 2009 México Exotica
Competencia (6) Elbgami et al. 2014 Reino Unido Nativa
por recursos
Abejas Disminucién del éxito reproductivo (3,6)
(7) Thomson 2016 Estados Unidos Exdtica
(8) Torné-Noguera et al. 2016 Esparia Nativa
Disminucién de la abundancia o
densidad (7,8)
(9) Magrach et al. 2017 Espafa Nativa
Contribucion al colapso de colonias (10) | (10) Kojima et al. 2011 Japon Exdtica
Transmision Cambios en el comportamiento (11)
de parasitos (11) Graystock et al. 2013 Reino Unido Nativa
y de patégenos Reduccioén en la supervivencia (11,12)
Deformidades (12) (12) Fiirst et al. 2014 Reino Unido Nativa
y la Isla de Man
Reduccién en la tasa de produccion de | (13) viaughton 1996 Australia Exctica
frutos y/o de semillas (1,13,14,16)
Reduccion del polen depositado en (14) Mendes do Carmo
. y . .
estigmas (13,16) Franceschinelli 2004 Brasil Exdtica
Robo de polen y/o . .
. » Cambios en el comportamiento y
néctar eficiencia de los polinizadores (14)
P (15) Carbonari et al. 2009 Brasil Exotica
Disminucién del polen disponible en el
sistema (14,16)
Aborto de flores (15) (16) Hargreaves et al. 2010 Sudafrica Nativa
Incremento de la abundancia (5) (17) Dick 2001 Brasil Exética
Plantas | Incremento de Incremento de los niveles de
i entrecruzamiento genético (17
la abundancia g (7 » (18) Sanguinetti y Singer 2014 Argentina Exotica
del pool Incremento de la tasa de produccién
de polinizadores de frutos y/o semillas (17,18,19)
Seleccion de atributos florales (19) (19) Mu et al. 2014 China Exdtica
Reduccion en la tasa de produccion (20) England et al. 2001 Australia Exotica
de frutos y/o semillas (9)
Promocion de la Reduccion en los niveles de (21) Whelan et al. 2009 Australia Exctica
geitonogamia entrecruzamiento genético (20,21)
Disminucién en la supervivencia de
plantulas (22) (22) Valido et al. 2014 Espafia Nativa
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abeja melifera en Australia, ésta se convirtio en la principal especie
visitante del arbusto Grevillea macleayana. Sin embargo, en este
caso la presencia de la abeja melifera esta asociada a un incre-
mento de la autofecundacién y la menor visita o exclusién de aves
a sus flores, a una disminucién en las tasas de entrecruzamiento
(England et al. 2001). En consecuencia, la abeja melifera esta al-
terando el flujo de polen, lo cual puede afectar la estructura gené-
tica dentro y entre poblaciones (England et al. 2001; Dupont et al.
2004; Whelan et al. 2009).

En Espana, se estudiaron dos poblaciones de la especie
Echium wildpretii (Boraginaceae), una con una alta presencia de la
abeja melifera y otra con baja abundancia, pero una mayor presen-
cia de polinizadores nativos. Si bien no se detectaron diferencias
en el nimero y viabilidad de semillas entre ambas poblaciones, se
observo una disminucién de la supervivencia de las plantulas de
semillas provenientes de cruzamientos geitondgamos (Sedlacek et
al. 2012; Valido et al. 2014). Otro estudio en Espafia de la especie
Cistus crispus (Cistaceae) demostré que el incremento de la tasa
de visita de abeja melifera reduce la tasa de produccion de semi-
llas, probablemente debido a un incremento de la deposicién de
polen entre individuos muy relacionados genéticamente (Magrach
et al. 2017).

Los efectos detrimentales de un incremento de la geitonogamia
podrian verse aminorados en aquellos casos en que la abeja me-
lifera no disturbe el comportamiento de los polinizadores nativos y
estos compensen mediante un mayor flujo de polen como se ha
observado en especies polinizadas por aves (Dohzono y Yokoyama
2010). Sin embargo, podrian verse exacerbados en aquellos casos
en que la abeja melifera desplace ademas a polinizadores nativos
mas eficientes o sus poblaciones se encuentren reducidas.

Impactos en redes plantas-polinizadores

La gran densidad de abejas meliferas puede tener efectos a
nivel de la comunidad con una modificacion en la abundancia, di-
versidad y composicion de especies de los ensambles de abejas
(Kato et al. 1999; Goulson y Sparrow 2009; Elbgami et al. 2014;
Herbertsson et al. 2016; Torné-Noguera et al. 2016). Ciertas espe-
cies de abejas solitarias pueden cambiar las familias de plantas que
utilizan para competir con las abejas exéticas, como se ha obser-
vado en zonas tropicales con la introduccion de las abejas africa-
nizadas (Roubik y Villanueva-Gutiérrez 2009).

Estas alteraciones en la comunidad de polinizadores nativos y
en su comportamiento pueden tener efectos indirectos sobre las
especies de plantas (Traveset y Richardson 2006; Dohzono y Yo-
koyama 2010) y representar un cambio importante en el servicio
de polinizacién de estas especies, afectando negativamente el éxito
reproductivo (Hansen et al. 2002; Valido et al. 2002; Valido et al.
2014). Al final, las mismas pueden modificar las relaciones de inter-
accion entre plantas y polinizadores. Estas interacciones se pueden
estudiar a escala de comunidad con el analisis de las redes de
interacciones mutualistas bipartitas (ver Blithgen et al. 2006; Dor-
mann et al. 2009; Dormann 2011).

En los ultimos afios ocurrié una explosion de trabajos sobre
redes planta-polinizador (Vazquez et al. 2009), pero pocos han es-
tudiado el efecto de la densidad de la abeja melifera en estas redes
(Geslin et al. 2017). Las especies super-generalistas (que tienen
un alto grado de interacciones) como la abeja melifera, son gene-
ralmente muy importantes para la estabilidad y la robustez de las
redes a la pérdida de otras especies, porque interactian con mul-
tiples grupos de plantas y abejas (Fig. 1) y aumentan la conectivi-
dad de lared (Memmott et al. 2004; Olesen et al. 2007; Vazquez et
al. 2009). Efectivamente, en dos trabajos en Brasil sobre el impacto
de la abeja melifera en redes, esta especie ocupd una posicién cen-
tral y modificd sus estructuras (Santos et al. 2012; Giannini et al.
2015). La remocion de la abeja melifera mostré una reduccion del
anidamiento (Santos et al. 2012; Giannini et al. 2015) y un aumento
de la modularidad (Santos et al. 2012).
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Figura 1. Efectos directos (lineas llenas) e indirectos (lineas punteadas) pro-
vocados por un aumento en la abundancia de la abeja melifera (A) sobre
plantas (P) o abejas silvestres (S). Los efectos pueden ser tanto positivos
(+) como negativos (-). La especie de planta (P) y la especie de abeja (S)
representan un mutualismo planta-polinizador, donde el balance neto de la
interaccién entre ambos es positivo. Sin embargo, la introduccién y un in-
cremento de la abundancia de la abeja melifera pueden provocar que esta
especie compita con la especie de abeja silvestre por polen y/o néctar de la
especie de planta P. La competencia puede reducir la probabilidad de su-
pervivencia y reproduccion de la abeja silvestre (efecto directo negativo
sobre S). A su vez, la presencia de la abeja melifera puede aumentar el robo
de polen de la planta P, provocando una disminucion del polen disponible y,
en consecuencia, una reduccion en la eficiencia de la polinizacién de esta
planta por la especie de abeja silvestre; lo que puede provocar una reduccion
del éxito reproductivo de la planta (efecto indirecto negativo sobre P).
Figure 1. Direct (solid lines) and indirect effects (dotted lines) on plants (P)
and wild bees (S) caused by an increase in honey bee abundance (A). Ef-
fects can be positive (+) and negative (-). The plant species and wild bee
species represent a pollination mutualism, in which the net benefit of the
interaction is positive. However, the honey bee can compete with the wild
bee species if there is an increase honey bee abundance for the pollen of
the plant species, affecting the wild bee growth and reproduction (direct ne-
gative effect). Also, the increase in honey bee abundance can cause an in-
crease in pollen theft on the plant species, reducing the efficiency on
pollination by the wild bee species, reducing the plant’s reproductive suc-
cess (negative indirect effect).

Otro estudio basado en redes del sur de los Andes y dos islas
oceanicas mostré que, si bien la conectividad de la red no vario, el
numero de interacciones entre polinizadores nativos y las plantas
disminuy6 debido a que la abeja melifera concentré la mayoria de
los enlaces (Aizen et al. 2008). En cambio, en Espafia Valido et al.
(2011) registraron una reduccién de la conectividad debido a que
el numero de polinizadores disminuia frente a un aumento en la
abundancia de la abeja melifera mientras que el anidamiento au-
mentaba. Modificaciones en el comportamiento de la abeja melifera
en presencia de una especie de planta exotica también tuvo efectos
sobre la identidad de las interacciones en redes de matorrales del
Mediterraneo (Montero-Castafo y Vila 2017).

El riesgo radica en que estos cambios estructurales y de iden-
tidad de las interacciones pueden afectar el funcionamiento de la
red, alterando la dindmica ecoldgica y evolutiva de ciertas especies
(Aizen et al. 2008; Santos et al. 2012; Montero-Castafio y Vila
2017). La introduccion de la abeja melifera en las redes puede tam-
bién facilitar la integracion de especies de plantas exdticas y/o in-
vasoras, debido a (i) como especie super-generalista puede visitar
tanto especies de plantas de su lugar de origen como en sitios
donde ha sido introducida; y (ii) porque las plantas invasoras pro-
ducen una gran cantidad de néctar y/o polen, favoreciendo las inter-
acciones con polinizadores introducidos, generalmente especies
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sociales y generalistas como la abeja melifera (Goulson 2003; Mo-
rales et al. 2009; Traveset y Richardson 2014). Por ejemplo, la
planta arroyuela (Lythrum salicaria, Lythraceae), nativa de Eurasia,
es una de las especies exoticas invasoras mas dafiinas del mundo
(Invasive Species Specialist Group, ISSG 2015), siendo uno de sus
mayores polinizadores la abeja melifera (Mai et al. 1992). En Esta-
dos Unidos, la abeja melifera contribuye a la produccién de semillas
viables, lo que favoreceria el establecimiento y propagacion de esta
especie (Barthell et al. 2001).

A pesar de ciertos avances, nuestro conocimiento sobre el im-
pacto de la abeja melifera sobre las comunidades de abejas silves-
tres, las redes de interaccion y el servicio de polinizacion de las
plantas aun sigue siendo incierto.

El rol del medio ambiente

El efecto de la abeja melifera puede variar con factores del am-
biente como la temperatura o la diversidad de plantas (Giannini et
al. 2015). La “fuerza” de la abeja melifera, es decir, la dependencia
de las plantas a la abeja melifera en una red planta-polinizador
(Dormann 2011) disminuye con el aumento de la temperatura y la
disminucién del numero de especies de plantas en la red (Giannini
et al. 2015). Ademas, los impactos asociados a la abeja melifera
pueden variar en medios ambientes mas sensibles como las islas,
las areas protegidas o las resultantes de areas naturales en pai-
sajes agricolas intensivos (Myers et al. 2000; Geslin et al. 2017).

Las islas parecen ser mas vulnerables a las invasiones e intro-
ducciones de nuevas especies en razén de una baja riqueza de es-
pecies, una gran proporcion de especies endémicas y la menor
complejidad de sus ecosistemas (Myers et al. 2000). General-
mente, los casos de extincidon de especies nativas en ecosistemas
insulares son consecuencia de un efecto directo de depredacion o
patégenos (Sax y Gaines 2008; Kaiser-Bunbury et al. 2010). Pero
la competencia por recursos puede tener un efecto indirecto sobre
el fitness de los individuos que, al final puede conducir a una extin-
cion de especies nativas (Sugiura 2016). Algunos casos de efectos
negativos de la introduccion de la abeja melifera sobre las comuni-
dades de polinizadores y plantas han sido identificados o recono-
cidos como potenciales en sistemas insulares ocedanicos de
diferentes tamafos, como los archipiélagos oceéanicos de Bonin
(Kato et al. 1999), Mauritius (Hansen et al. 2002), Canaria (Dupont
et al. 2004; Valido et al. 2011) y Hawaii (Miller et al. 2015). Sin em-
bargo, estos son efectos dificiles de evaluar especialmente en pe-
quenas islas debido a la falta potencial de sitios de control sin la
abeja melifera (Dupont et al. 2004).

En los paisajes agricolas, existen muchas perturbaciones am-
bientales sobre las comunidades nativas de polinizadores y plantas
debido a las practicas intensivas en cultivos, inestables en el tiempo
y el espacio. En consecuencia, las areas remanentes de habitat na-
tural (las mas favorables a las especies nativas de abejas) son poco
numerosas, aisladas, de pequefio tamafio y con una diversidad li-
mitada de flores (aunque es mas alta que en los cultivos). Ademas,
muchos tratamientos mecanicos y quimicos tienen como objetivo
limitar las especies vegetales no-cultivadas por su perjuicio poten-
cial como malezas para los cultivos. En este contexto, los impactos
asociados a la introduccién masiva de una especie en las comuni-
dades pueden verse exacerbados (Geslin et al. 2017). Actualmente,
el manejo de las colmenas de abeja melifera por el servicio de po-
linizaciéon consiste en una saturacion de los cultivos (Garibaldi et
al. 2017). Como resultado, una parte de las forrajeadoras van a vi-
sitar especies de plantas en areas aledanas a los cultivos, durante
o después de su floracién, con consecuencias importantes sobre
las comunidades de plantas y polinizadores y sus interacciones
(Geslin et al. 2017; Magrach et al. 2017).

También el comportamiento y las caracteristicas morfologicas
de las especies de abejas silvestres pueden modular el impacto de
la abeja melifera sobre ellas. Las abejas pequefias con rangos de
forrajeo limitado, especialistas o cleptoparasitas (que dependen de
otras especies de abejas para la obtencion de recursos) serian mas
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vulnerables a la introduccion de especies exdtica e invasoras como
la abeja melifera y a los cambios de interacciones entre especies
planta-polinizador (Roubik y Villanueva-Gutiérrez 2009; Herberts-
son et al. 2016).

En consecuencia, es importante estudiar el efecto de la intro-
duccién de la abeja melifera en distintos contextos ambientales,
y de medir su impacto al nivel de la comunidad, pero también al
nivel de especies nativas que pueden tener distintas respuestas
debido a sus caracteristicas morfolodgicas y comportamentales es-
pecificas.

Sintesis y perspectivas

Los efectos directos de la presencia de la abeja melifera sobre
otras especies de abejas han demostrado ser hasta ahora en gran
parte negativos debido a la competencia por néctar y/o polen, pu-
diendo afectar su crecimiento, reproduccion y supervivencia
(Thomson 2004; Elbgami et al. 2014; Herbertsson et al. 2016;
Thomson 2016). Dicha respuesta depende de la oferta de recur-
sos, la que a su vez esta determinada por el contexto ambiental y
caracteristicas de la especie en cuestion, ya que las abejas pue-
den evitar este tipo de competencia al desplazarse o utilizar otros
recursos (Roubik 2009; Herbertsson et al. 2016). Efectos negativos
incluso en zonas donde la especie es nativa, muestran que este
es un proceso denso-dependiente. La competencia por interferen-
cia y sitios de nidificacion no ha demostrado ser relevante. En los
ultimos afios se ha generado mucha evidencia en torno a la trans-
misién de parasitos y de patdgenos de la abeja melifera a otras
especies de abejas, pero aun falta conocer las consecuencias en
su fitness (Goulson 2003; Potts et al. 2010). En plantas los efectos
directos pueden ser tanto negativos como positivos, siendo rele-
vante el contexto ecoldgico en relacion con el flujo de polen y el
sistema de reproduccion particular (Dick et al. 2003; Dohzono y
Yokoyama 2010; Sanguinetti y Singer 2014). El registro de impac-
tos en zonas donde la abeja melifera es nativa y las plantas han
coevolucionado en su presencia muestran que los efectos en plan-
tas también son denso-dependientes. Es necesario determinar si
un aumento en la densidad la abeja melifera puede provocar un
aumento de la deposicién de polen heteroespecifico. Otros aspec-
tos a profundizar son las alteraciones en la estructura genética de
las poblaciones y si los cambios en la tasa de produccién de frutos
y semillas se traducen en cambios demograficos que puedan afec-
tar las poblaciones de plantas (Dohzono y Yokoyama 2010; Aizen
et al. 2014). La nueva evidencia en torno a cambios evolutivos su-
giere que los impactos pueden tener efectos de este tipo incluso a
corto plazo.

Estos efectos pueden traducirse en cambios en la comunidad
de abejas y sus interacciones con las plantas, aunque probable-
mente por su complejidad muy pocos trabajos han estudiado los
cambios a esta escala (Valido et al. 2004; Roubik 2009). La facili-
tacion del establecimiento y propagacion de especies exoticas es
un claro ejemplo de la importancia de impactos a esta escala. Si
bien la presencia de la abeja melifera ha demostrado ser capaz
de modificar la estructura de las redes planta-polinizador e identi-
dad de las interacciones (Aizen et al. 2008; Valido et al. 2011; San-
tos et al. 2012; Giannini et al. 2015), aun se desconoce si estos
cambios pueden alterar su funcionalidad, es decir, el servicio de
polinizacion.

La evidencia sugiere que ciertos sitios tienen caracteristicas que
vuelven a las comunidades de plantas y abejas silvestres mas vul-
nerables a la introduccion de la abeja melifera como ser las islas o
las areas naturales aledafas a los cultivos. Estas caracteristicas
interaccionan con la de las especies determinando su respuesta a
la presencia de la abeja melifera: abejas con un amplio rango de
forrajeo pueden utilizar otras especies de plantas para evitar la
competencia de la abeja melifera si la disponibilidad de recursos
lo permite. Trabajos recientes han avanzado en la determinacion
de atributos relacionados a las caracteristicas del ambiente y de
las abejas silvestres y plantas con valor predictivo.
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La abeja melifera es una especie sumamente beneficiosa y la
evidencia muestra que puede tener impactos positivos en ecosis-
temas naturales claramente en plantas. Sin embargo, el hecho de
que los impactos en abejas silvestres sean casi todos negativos
exige evaluar cautelosamente la introduccion de colmenas en areas
naturales o semi-naturales; especialmente ahora que ha sido iden-
tificada como un importante transmisor de parasitos y patégenos.
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