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Resumen. Se presenta informacion sobre la historia natural de Macrotera pipiyolin; el estudio se realiz6 en la Estacion de
Biologia Chamela, Instituto de Biologia, UNAM, entre junio y agosto de 1994. Las abejas emergieron poco después del
inicio de la temporada de lluvias, su pico de actividad fue a principio de julio, presentando alrededor de 35 dias activos. La
actividad concuerda con la floracién de Opuntia excelsa, planta de la que obtiene sus recursos. Las copulas ocurren sobre
las flores y los machos muestran 3 tipos de estrategias reproductivas: macho dominante, subordinado y patrullero. Las
hembras son polidndricas y los machos poligamos. Las hembras construyen los nidos generalmente cerca de O. excelsa 'y
tienen una distribucion gregaria. Los nidos son simples, con un tinel principal y celdas, las que se cierran y desconectan
del tunel una vez que se han aprovisionado y en ellas se ha depositado un huevo. Para la provisién de una celda se requiere
de 2 a 18 cargas de polen. El desarrollo de huevo a larva adulta ocurre en 1 mes, posteriormente la larva permanece en este
estado aproximadamente por 10 meses, y la pupa se presenta pocos dias antes de la emergencia.

Palabras clave: reproduccion, anidacién, dimorfismo, poligamia, poliandria, oligoléctica.

Abstract. Information on the natural history of Macrotera pipiyolin in the Estacion de Biologia Chamela (IBUNAM),
based on observations made between June and August 1994 is presented. Bees emerged shortly after the rainy season;
their peak of activity was in early July, with 35 days of activity. The activity of the bee is consistent with the flowering of
Opuntia excelsa, the plant that provides its resources. Mating occurs on flowers, where males present 3 types of reproductive
strategies: dominant, subordinate, and patrolling. Females are polyandrous and males are polygamous. Females usually
build nests near O. excelsa and they have a gregarious distribution. The nests are simple with a main tunnel; after cells are
provisioned with pollen and an egg is oviposited, they are closed off from the main tunnel. To provide a cell requires from
2 to 18 loads of pollen. The development from egg to larva occurs in 1 month, after which the larvae remain in this state
for 10 months and the pupae appear a few days before emergence.

Key words: reproduction, nesting, dimorphism, polygamy, polyandry, oligolecty.

Introduccion

El género Macrotera Smith, 1853 (Andrenidae:
Perditini) incluye abejas solitarias de talla media. Este es
el género hermano de Perdita (Michener, 2000), con el
cual ha diversificado en el suroeste de los Estados Unidos
de América y el centro y norte de México, asociados a
la vegetacién de zonas dridas y subtropicales (Danforth
y Neff, 1992; Michener, 2000). En general, los Perditini
son oligolécticos (Michener, 2007), como es el caso de la
especie que aqui se estudia. Macrotera posee alrededor
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de 31 especies (Ayala et al., 1996), algunas de las cuales
estdn presentes en dreas con vegetacion subtropical a lo
largo de la costa del Pacifico, como Macrotera pipiyolin
(Snelling y Danforth, 1992) (Ayala et al., 1993). En la
region de Chamela, los géneros Macrotera y Perdita estan
representados por 6 especies, 2 de las cuales, P. acapulcona
Timberlake, 1954 y P. maritima Timberlake, 1954, habitan
en areas aledafias a playas y en dunas costeras, y el resto
se encuentra en la selva baja caducifolia (Ayala, 1988),
incluyendo a M. pipiyolin (Fig. 1), visitante de las flores
de Opuntia excelsa Sanchez-Mejorada, 1972 (Snelling y
Danforth, 1992).

Son pocos los estudios referentes a la biologia de
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Figura 1. Macho dominante de Macrotera pipiyolin en espera de
hembras sobre la flor de Opuntia excelsa.

especies de Macrotera. Los mas completos son, sin duda,
los de M. portalis Timberlake, 1954 y M. texana Cresson,
1878 (Rozen, 1971; Danforth, 1991; Neff y Danforth,
1992), donde también se tratan aspectos morfométricos y
del dimorfismo de los machos. Por los anteriores estudios
se sabe que algunas especies forman agregaciones de
4 a 10 nidos por sitio, que son compartidos por 2 o mas
hembras que construyen y aprovisionan sus propios nidos
(Michener, 1974; Neff y Danforth, 1992).

Nuestro objetivo es aportar informacién sobre la historia
natural de M. pipiyolin (Fig. 1), su actividad estacional,
reproduccién, biologia de anidacién, dimorfismo sexual y
la planta de la cual obtiene sus recursos alimenticios.

Material y métodos

El estudio se llevé a cabo en la Estacién de Biologia
Chamela, del Instituto de Biologia, UNAM, situada en la
costa del estado de Jalisco, municipio de la Huerta, entre
los 19°30” y 19°33’N y 105°00” y 105°03’0. La estacién
cubre una area de 3 319 ha, con altitudes que van de 30 a
500 m (Bullock, 1988). Se caracteriza por su topografia
irregular con lomerios que originan numerosos sistemas
de pequeiias cuencas (Cervantes et al., 1988). El clima de
Chamela es de tipo Aw(x’)i, el mas seco de los calidos
subhimedos, de acuerdo conel sistema Koppen (modificado
por Garcia, 1973; Bullock, 1986). La temperatura media
anual es de 24.9°C, con los meses mads calidos entre mayo
y septiembre. La dindmica de lluvias origina 2 épocas
marcadas; la himeda de julio a noviembre y la seca de
diciembre a junio (Bullock, 1986, 1988). La vegetacion
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dominante es selva baja caducifolia, que estd presente en
los lomerios con suelos someros, alcanzando una altura de
4 a 15 m, con numerosas especies arbdreas que pierden
sus hojas durante la época seca y un sotobosque bien
desarrollado; algunas de las especies mds comunes son
Amphipterygium adstringens, Caesalpinia eriostachys,
Cordia alliodora, Croton pseudoniveus, Lonchocarpus
lanceolatus, Randia thurberi, Thouinia parvidentata y
Trichilia trifolia (Lott, 1985; Bullock, 1988).

Las observaciones se realizaron durante 50 dias de
trabajo de campo, entre los meses de junio y agosto de
1994. Con anticipacién al inicio de la temporada de lluvias
y a la época de actividad de M. pipiyolin, se localizaron
los posibles sitios de anidacién y las areas con Opuntia
excelsa. Se dio seguimiento a la floracién, al emerger de
las abejas y a la actividad en los nidos en 4 sitios diferentes
durante 15 dias, de las 07:00 a las 17:00. Para el estudio de
la actividad reproductiva se marcé el térax de 26 machos
y 23 hembras con esmalte de diferentes colores. A partir
de observacién directa, se registré la actividad de las
hembras y machos sobre las flores, asi como la presencia
de otras especies de abejas Los datos de las observaciones
se vaciaron en fichas, registrandose el nimero de hembras,
machos y cépulas por periodos de media hora a partir de
las 07:00 hasta las 17:00. Estas observaciones se llevaron
a cabo durante 15 dias. La actividad de las abejas en 18
nidos se registr6 tomando en cuenta los tiempos entre la
salida y entrada de la abeja, anotando si regresaba con o
sin polen.

Se estudi6 la arquitectura de 12 nidos mediante una
modificacién del método de Rozen y Buchmann (1990) y
Rozen (1992), que consiste en inyectar yeso semiliquido
por la entrada del nido para obtener la forma del tinel y
seguirlo durante la excavacién. Para la excavacién se
utilizé una pala de mano, una navaja suiza, una espatula y
una manguera de plastico para eliminar el exceso de polvo
y suelo soplando por ella. Las mediciones del nido se
tomaron con una regla graduada en milimetros. Los nidos
se dibujaron a escala sobre papel milimétrico.

Para estudiar el desarrollo de los estados inmaduros,
se tomaron de 50 celdas los huevos y larvas, los cuales
se pasaron a cdpsulas de gelatina. En el laboratorio se
colocaron en celdas labradas con cera en cajas de Petri,
siguiendo el método de Michener (1953).

Con el fin de tipificar el dimorfismo sexual y
el dimorfismo entre machos se realizd6 un andlisis
morfométrico como el usado por Danforth y Neff (1992).
Paraesto, se capturaron 58 abejas (35 machos y 23 hembras)
sobre las flores con una red entomoldgica y se sacrificaron
en camaras letales con cianuro de potasio. Las mediciones
de los ejemplares se realizaron con un microscopio
estereoscopico con ocular con reglilla micrométrica. Se
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tomaron 8 medidas lineales; largo del ojo (LO), distancia
entre mandibulas (DIM), largo de la mandibula (LM),
longitud entre la parte superior de la cabeza y el margen
anterior del ocelo medio (LPSC), longitud entre el
margen anterior del ocelo medio y el margen anterior del
clipeo (LOMC), longitud del ala anterior (LA), distancia
intertegular (DIT) y longitud de la tibia trasera (LTT)
(Fig. 2). El andlisis estadistico se realizé con el programa
StatView 4.1 (para equipos Macintosh).

Con el objeto de estimar la cantidad de polen que
recolecta una hembra en cada viaje se recolectaron 18
hembras con cargas de polen cuando llegaban a sus nidos,
éstas se conservaron en frascos con alcohol al 70%. Para
estimar la cantidad de polen presente en ambas escopas,
se separaron 2 000 granos de polen de Hibiscus, que son
mucho mas grandes que los de O. excelsa, lo que facilita
su diferenciacién en el conteo. El polen de Hibiscus fue
tefiido con fucsina dcida (una gota) y lavado con agua
destilada. Los 2 000 granos tefiidos se integraron a la masa
de polen de una celda (alimento para una cria) (5 celdas en
total) o la carga de polen de las escopas de una abeja, en un
vaso de precipitado de 80 ml con 20 ml de agua destilada.
La muestra se homogenizé con un agitador magnético;
con una pipeta se tomd una muestra, y una gota de ésta se
colocd sobre un portaobjetos, para contar al microscopio

Figura 2. Medidas lineales de cabeza, térax, ala y pata posterior
de adultos de machos y hembras de Macrotera pipiyolin utilizadas
en el andlisis morfométrico: a) largo del ojo (LO), b)longitud
entre la parte superior de la cabeza y el margen posterior del
ocelo medio (LPSC), c) longitud entre el margen anterior del
ocelo medio y el margen posterior del clipeo (LOMC), d) largo
de la mandibula (LM), e) distancia intermandibular (DIM), f)
distancia intertegular (DIT), g) largo del ala (LA) y h) largo de la
tibia trasera (LTT).

89

los granos de polen tefiidos y los de la abeja. Usando una
proporcién geométrica, se obtuvo el nimero de granos de
polen existentes en cada muestra, para lo cual se realizaron
conteos de distintas gotas de una muestra. Con el fin de
obtener datos representativos, se analizd una varianza
acumulada hasta que se estabiliz6 el andlisis, para ello se
graficé el resultado de la varianza acumulada y una vez
que alcanzd la asintota se dio por estabilizado el anilisis.

Resultados

Los adultos de M. pipiyolin emergen poco después
del inicio de la temporada de lluvias. Su emergencia se
encuentra asociada con la floracién de O. excelsa, planta
de la que obtienen tanto el néctar como el polen, recursos
que requiere la abeja y las crias. Es un visitante especialista
(monoléctico) sobre esta cactdcea, considerando que tanto
en las escopas como en las celdas inicamente se encontrd
polen de la misma. Esta especie inicia la floracién a
mediados de junio y culmina entre los dltimos dias de julio
y primeros de agosto, presentando su pico de floracién
entre los ultimos dias de junio y alrededor del 20 de julio.
La actividad y emergencia de los adultos comienzan con
las primeras lluvias y se registraron a partir del 29 de junio,
posiblemente 1 o 2 dias después de su inicio. El 6 de julio
se registrd la mayor cantidad de hembras y machos sobre
las flores; a partir de esa fecha, su nimero comenzé a
disminuir. Para el 18 de julio se observé una fuerte caida
de la actividad sobre las flores y el 26 del mismo mes
fueron ya muy pocos los individuos activos; sin embargo,
en los primeros dias de agosto atn se observaron algunas
abejas; se considera que la actividad de los adultos es
aproximadamente de 35 dias (Fig. 3).

Estrategias reproductivas. Los machos pasan la noche
en las flores de O. excelsa. Entre 08:30 y 09:30 realizan
vuelos de inspeccién para elegir la flor donde pasaran el
dia: para ésto, visitan varias flores de la misma planta y en
cada flor realizan algo parecido a una inspeccién. Una vez
hecha su eleccién, permanecen en la flor en espera de las
hembras. En las flores se rednen varios machos, formando
grupos de 4 a9 individuos. Aparentemente hay machos con
comportamiento dominante, subordinado o de patrulleo,
estrategia que mantienen durante su vida como adultos y
que es mas evidente durante los dias con mayor abundancia
de individuos. Los machos dominantes se distinguen por
una conducta al parecer mds activa y agresiva que la del
resto de los machos; realizan recorridos en la flor y tienen
frecuentes interacciones con los machos subordinados, a
los cuales mantienen fuera del centro de ésta; cuando una
hembra llega a la flor, el dominante parece tener preferencia
sobre los otros machos, asf que es el primero en tomarla.
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Figura 3. Media del nimero de machos y hembras sobre las flores
por intervalos de 30 minutos durante los 35 dias de actividad de
Macrotera pipiyolin.

Los machos subordinados pasan méas tiempo en reposo entre
los pétalos y se muestran menos agresivos; sin embargo,
entre éstos se presentan también interacciones, durante las
cuales se sujetan de las mandibulas y realizan giros con
incursiones por el interior de la flor. Los machos patrulleros
vuelan entre las flores, aparentemente en busca de hembras
disponibles para aparearse; cuando uno de ellos se posa
en una flor, el dominante o alguno de los subordinados
lo expulsa. En ocasiones, los machos patrulleros pueden
desplazar al macho dominante de una flor, cambiando de
esta forma su estrategia de bisqueda. Durante la mafiana,
las interacciones entre machos son muy frecuentes, pero
después de las 13:00 horas disminuyen y se mantienen
por mds tiempo entre los pétalos, adoptando una posicién
con el extremo posterior del abdomen hacia la base de la
flor. Es posible que esta actitud pasiva se deba a que ya se
establecieron en la flor en la que reposaran el resto del dia
y la noche, y la actividad de las hembras sobre las flores
ha disminuido casi en su totalidad. Un rasgo caracteristico
de machos y hembras es que despiden un olor fuerte,
perceptible para el olfato humano, que posiblemente se
deba a feromonas.

Copulas. Los machos son poligamos y las hembras
polidndricas. Los apareamientos se registraron durante
todo el periodo de actividad, con un pico maximo alrededor
del 13 de julio, después se observé una disminucién hasta
el 30 de julio, cuando la actividad practicamente llegé a su
fin (Fig. 4). Los machos no muestran comportamiento de
cortejo, cuando las hembras llegan a las flores, simplemente
son sujetadas por éstos. Las hembras pueden copular
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Figura 4. Media del nimero de c6pulas registradas por intervalos
de 30 minutos durante el periodo de actividad de los adultos de
Macrotera pipiyolin.

varias veces con el mismo o diferente macho durante su
visita a una flor. Durante la cépula el macho sujeta con
sus mandibulas a la hembra entre el térax y el abdomen
y toma con su primer par de patas el abdomen de ésta, el
macho coloca sus alas hacia atrds paralelas a su cuerpo,
la hembra extiende sus alas hacia los lados formando
una cruz y se mantiene sujeta a la flor con sus patas.
Es frecuente ver que las hembras contindan el forrajeo
mientras se mantienen en cépula. Cuando las cdpulas
son largas, hembra y macho se mueven hacia los pétalos,
resguardandose entre éstos, donde permanecen hasta que
finaliza el evento. En ocasiones, durante la cépula, un
segundo macho sujeta al que se estd apareando, el cual se
deshace del segundo con sus patas traseras. Esta conducta
podria ser considerada como una disputa por la hembra o
que se trate de una confusién en la busqueda de hembras.
Las cépulas duran de unos cuantos segundos hasta mas de
una hora. Al concluir la cépula, los machos inician una
actividad de aseo, limpiando con sus patas tanto su cabeza
como el resto del cuerpo y alas, mientras que las hembras
usualmente siguen con el forrajeo.

Nidos. Las agregaciones se encontraron ubicadas en las
veredas dentro de la estacién, en lugares abiertos con
escasa o nula vegetacién con pocas piedras pequefias;
algunos de los sitios presentan un poco de hojarasca.
Con frecuencia, los nidos se ubican cerca de las plantas
de O. excelsa. El suelo donde las abejas construyen sus
nidos es duro y compacto, con granos finos. Las hembras
no son selectivas del color del suelo; las agregaciones se
localizaron tanto en suelos de color rojizo, determinado en
las tablas Munsell como 7.5 y R 3/3, con una textura de
franco a arcillo-arenosa y baja densidad de raices, como
en suelos pardos del tipo 10 y R 3/2, con una textura de
franco fina a franco limosa y con una densidad de raices
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muy alta.

Las hembras persisten en los sitios con nidos pero
no reutilizan nidos maternos. Los primeros fueron
construidos desde los primeros dias de julio entre las
12:00 y 15:00. En la busqueda del sitio para establecer
un nuevo nido, las hembras vuelan inspeccionando una
drea de aproximadamente 1 metro cuadrado, revisando
repetidamente el lugar con vuelos ripidos. Una vez
seleccionado el sitio, se posan e inspeccionan el suelo en
el punto que eligen para excavar. En ocasiones, después
de revisar una area la abandonan en busca de otros sitios.
Luego que la abeja inicia la excavacién, durante un lapso
de 10 a 15 minutos extrae del interior del tinel pequefos
timulos de suelo con los que posteriormente tapa la entrada.
Al inicio del dia, cuando la hembra sale por primera vez,
realiza un vuelo en forma de 8 sobre el nido. Este primer
vuelo es mds prolongado que los realizados durante el
resto del dia, y posiblemente tiene por objeto memorizar
la posicién y entrada del nido. Se puede considerar que la
distribucion de los nidos es gregaria siguiendo los criterios
de Alcock et al. (1978), quienes indican que cuando una
persona puede ver facilmente por lo menos 10 entradas de
nidos activos, la distribucion de los mismos se considera
gregaria, y si s6lo puede observar menos de esa cantidad,
es dispersa. En una misma area se pueden observar varias
agregaciones bien definidas; en la parte central los nidos
estdn muy cercanos entre si y en la periferia la distancia
se hace mayor.

Los nidos son simples, con una entrada circular con un
didmetro de 5 mm (n = 12), no presentan chimeneas, pero si
un promontorio con un didmetro aproximado de 5 cm y una
altura de alrededor de 1 cm (Fig. 5). La entrada se contintia
en un tinel principal que alcanza una profundidad de hasta
12.9 cm, pero algunos nidos logran sélo 4.6 cm, siendo la
media de 9.16 cm (n = 12). El tinel principal es simple, no
presenta antecamaras ni tineles laterales definidos y por lo
regular termina en una celda. Usualmente el tinel principal
es vertical o un poco inclinado; la unién de las celdas con
el tinel principal se pierde, sélo el tiinel principal tiene
en su interior una ligera pelicula brillosa, en apariencia
una sustancia impermeabilizante que da a sus paredes una
consistencia mas rigida; sin embargo, las conexiones con
las celdas no presentan dicha sustancia y son rellenadas
con suelo por la abeja (Fig. 5). Las celdas son ovaladas
(Fig. 5) con una longitud de 9.9 a 10.4 mm (media 10.3
mm, n =9) y un ancho de 4.5 a 5.2 mm (media 4.9 mm, n
=7); el didmetro de la parte media oscila de 5.1 a 6.3 mm
(media 5.1 mm, n=8) y en la parte mds anchade 5.2 2 6.3
mm (media 6.01 mm, n = 8). Las celdas no se encuentran
comunicadas entre si y estdn dispuestas en un dngulo de
28° respecto a la horizontal, aunque en algunas, el angulo
varia entre 11 y 25°. Las paredes de las celdas parecen
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Figura 5. Caracteristicas de la arquitectura interna de 3 nidos de
Macrotera pipiyolin, en los que es posible ver el timulo de suelo
en la entrada, asi como las celdas sin conexién evidente con el
tinel principal.

estar cubiertas por una sustancia impermeabilizante,
posiblemente la misma que presenta el tinel principal. Las
celdas presentan un tap6n elaborado con suelo de textura
granulosa, que no parece impermeabilizado, de 4.6 mm de
didmetro.

Actividad en flores. Macrotera pipiyolin es una especie
monoléctica en la regién de Chamela, Jalisco. Obtiene
su alimento y el de su crias de las flores de O. excelsa,
una especie de nopal con distribucién limitada a una
franja angosta a lo largo del litoral del Pacifico, entre el
rio Tomatldn, Jalisco y las inmediaciones de Barra de
Navidad, Colima, siempre a una altitud menor de 200 m.
Esta Opuntia se ha registrado en miiltiples localidades
entre Barra de Navidad y Puerto Vallarta (Bravo-Hollis,
1978). Las flores son amarillas, grandes y generalmente
abren después de las 08:30 y cierran después de las 14:00
si reciben la luz directa del sol, las flores que se encuentran
en areas sombreadas abren mas tarde y cierran después de
las 15:00. Cuando el polen de las flores es removido y la
flor esta por cerrar, el color de los pétalos se torna rojizo
o rosado. En el area de estudio, estas flores también las
visitan otras especies especialistas: Diadasia knabiana
Cockerell, 1917 (Guardado, 1996) y Lithurgus bitorulosus
Snelling, 1986, que son abejas mds grandes y que pueden
volar mayores distancias; estas abejas también obtienen el
polen y su néctar sélo de esta planta, aunque L. bitorulosus
tiene un periodo de vida mds largo y visita otras especies
de cactaceas que florecen en otras épocas del afio; entre
éstas O. puberula Pfeiffer, 1837, la otra especie de nopal
presente en la region.

Las hembras inician su actividad de forrajeo sobre las
flores alrededor de las 08:30 y dejan de visitarlas entre
las 14:00 y 15:30. La temperatura y luminosidad parecen
influir en las visitas de las hembras a las flores, ya que la
actividad de estas abejas se incrementa al aumentar estas
2 variables durante las primeras horas del dia, entre 09:30
y 11:30, cuando la actividad alcanza su pico mads alto.
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Posteriormente, la actividad sufre un decremento paulatino,
que culmina con el cese de la actividad entre las 14:30 y
15:00. Durante las visitas a las flores, las hembras se posan
sobre los pétalos, el estigma o los estambres, en ocasiones
se observa que la hembra recorre varios puntos de la flor
antes de recolectar alimento. En general, colectan el polen
de los estambres y lo colocan en las escopas; también
remueven el polen adherido a su cuerpo y lo depositan
en sus escopas. Se registraron algunos casos en que las
hembras extraen el polen de las escopas de D. knabiana. El
tiempo que la abeja invierte en obtener el polen de la flor
de O. excelsa, en cada una de sus visitas es muy variable
(6.32-29.93 seg.; media 14.92 seg., n=32).

Actividad en nidos. La actividad de aprovisionamiento del
nido se lleva a cabo entre las 09:00 y 14:00. Se registrd
la hora de salida y de regreso de la abeja con el fin de
mostrar los patrones de actividad en los nidos (Fig. 6).
El tiempo que la abeja pasa fuera del nido lo invierte en
visitar flores de O. excelsa, fuente de polen y néctar para
el aprovisionamiento de sus celdas, y donde también se
presentan los encuentros con los machos con propdsitos
reproductivos. Cuando la abeja permanece dentro del
nido, al parecer prepara las celdas o simplemente deposita
el polen en ellas. Es posible que parte de este tiempo lo
requieran para preparar las celdas, impermeabilizarlas,
pulirlas, formar las bolas de polen, oviposicionar y
tapar las celdas. Se registré variacion en los patrones de
actividad de las hembras que anidan en una agregacion,
bajo las mismas condiciones ambientales (temperatura
y luminosidad). La mayoria de los individuos estin ya
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Figura 6. Patrones de actividad de Macrotera pipiyolin en los
nidos a partir del registro de salidas y entradas de las hembras
a sus nidos. Los segmentos obscuros de la barras muestran el
tiempo que las hembras pasan fuera del nido y los blancos, el
tiempo que permanecen dentro del nido durante el dia.
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activos después de las 09:00. Las hembras realizan de 1
a 10 salidas por dia, con una media de 3.5 (n = 18); por lo
general regresan con cargas de polen de tamafio variable.
De tal forma, para determinar la cantidad de viajes que se
necesitan para aprovisionar una celda, se considera que la
masa de polen contiene alrededor de 76 000 granos (n=5)
y que las hembras acarrean en sus escopas un nimero de
granos que va de 4 300 a 38 000 (n=18), lo que significa
que para aprovisionar una celda, la hembra puede ocupar
de 2-18 viajes.

Estados inmaduros. Los huevos son alargados y curvos, con
los extremos redondeados, uno de éstos mas agudo que el
otro (Fig. 7A). Son blanquecinos hialinos con integumento
brillante. Miden en promedio 2.6 mm de longitud y un
ancho de 0.98 mm (n=3). El huevo es insertado en la masa
de polen, de manera que se mantenga firme en la base de
ésta. La masa de alimento es esférica. Los huevos son
extremadamente delicados y fragiles.

El desarrollo larvario consiste en 3 etapas,
predefecacion, defecacion y posdefecacion (Michener,
1974), dado que no se puede registrar con certeza el
nimero de estadios. El periodo que transcurre de huevo a
larva en posdefecacion, es de aproximadamente 30 dias. La
predefecacion representa el paso de huevo a larva juvenil
y es el periodo durante el cual la larva se alimenta mas
activamente y cuando presenta mas cambios en su tamafio
(Fig. 7B). En un principio, la larva es blanquecina hialina
pero conforme crece y se alimenta su cuerpo se torna
amarillento. Sus primeros 5 tubérculos tienen un ancho de
0.045 mm y los siguientes 3 de 0.054 mm, el noveno y
décimo de 0.036 mm y los restantes de 0.018 mm. Al llegar
al estadio de defecacién la larva ha adquirido su méximo
tamafio (Fig. 7C) y comienza a defecar, depositando las
heces uniformemente sobre la superficie superior de la
celda, o sea, la que estd sobre su abdomen; las excretas son
amarillentas y tienen forma de fragmentos subcilindricos,
cada fragmento estd unido al otro por medio de un hilo muy
delgado de material sedoso. La posdefecacién se inicia
cuando la larva ha dejado de defecar y su integumento se
torna rigido y anaranjado pdlido, su cuerpo se contrae en
direccién dorsoventral y se mantiene inmdvil (Fig. 7D).
Presenta 12 pares de tubérculos de tamafio similar, excepto
los ultimos 3 que son mas pequefos. La abeja permanece
en este estado alrededor de 10 meses y medio, antes de
comenzar a sufrir nuevos cambios para transformarse
en pupa. Se observan 10 espirdculos al igual que en las
etapas larvales previas (Figs.7B, C, D). El integumento de
la cabeza no estd esclerosado, excepto en el dpice de las
mandibulas y maxilas. El tamafio de la cabeza es moderado
con respecto al tamafio del cuerpo, con una longitud de
0.227 mm y un ancho a la altura de las maxilas de 0.136
mm (Fig. 7E, F). Los orificios tentoriales anteriores se
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encuentran al comienzo de la sutura epistomal. Presenta
bandas parietales rectas y antenas formadas por elevaciones
redondeadas, que estdn sobre una drea globosa, con
superficie irregular con pequefias verrugas. El clipeo con
longitud y ancho similar, la sutura epistomal no estd bien
definida, pero se distingue una pequefia elevacién en su
parte media. El labro tiene un ancho mayor a una vez y
media su longitud, y presenta 2 tubérculos labrales. Las
mandibulas son anchas en su base y tienen un extremo
distal cénico, el dpice es pardo oscuro, las maxilas son mas
largas que anchas. El labio presenta un dpice redondeado,
entre los palpos labiales se encuentra la abertura salival
que se observa como una linea en forma de media luna
(Fig. 7E).

La pupa es muy semejante a la abeja adulta; cuando
joven, blanquecina hialina y con estructuras atin no bien
desarrolladas (Fig. 7G). El integumento cambia segin va
madurando y adquiere gradualmente tonos mds oscuros,
desde amarillo tenue, anaranjado tenue, pardo claro, pardo
oscuro, hasta negruzco. La cabeza presenta integumento
sin sedas, espiculas o tubérculos, las antenas no presentan
tubérculos. Tiene ocelos evidentes. Los ojos y el dpice de
las mandibulas son los primeros en pigmentarse. Las partes
bucales también son evidentes, con la glosa tan larga como
la mitad de la longitud del cuerpo, ain no se aprecia el
flabelo (Fig. 7G). El mesosoma presenta integumento sin
sedas o espinas. El16bulo del pronoto estd redondeado en el
apice. El mesoscuto presenta 1 tubérculo en la parte media
posterior, al igual que el escutelo, 1 tubérculo en la parte
media, el resto del mesosoma sin tubérculos. Procoxas,
mesocoxas y metacoxas con proyecciones alargadas
agudas apicales, las proyecciones de las procoxas un poco
mds largas que las de las mesocoxas y metacoxas. Los
trocanteres con proyecciones espiciformes, con las bases
anchas (Fig. 7G). El metasoma en vista dorsal, consiste en
6 0 7 terguitos segun el sexo, en las hembras con ovipositor
visible (el aguijon). Los terguitos 1-4 con una linea de
espinas pequefias a lo largo de la parte superior del margen
posterior (Fig. 7G).

Dimorfismo sexual. Los adultos presentan un claro
dimorfismo sexual. Un andlisis morfométrico de los
adultos de los 2 sexos muestra diferencias significativas
usando 8 mediciones lineales (véase metodologia y Fig.
2). Al comparar individuos de distinto sexo, usando una
prueba de t-Student para LM, LO, DIM, LOMC y LTT
se obtuvo una significancia de 0, para DIT de 0.001, para
LPSC de 0.003 y para LA de 0.005, lo que muestra una
clara diferencia entre los sexos. Los sexos también pueden
diferenciarse por el color; en las hembras el integumento
es oscuro con lineas transversales pardas en los terguitos
metasomales; los machos presentan abdomen anaranjado
rojizo, y el resto del cuerpo mds oscuro. Los machos
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Figura 7. Estados inmaduros de Macrotera pipiyolin. A) huevo;
B) larva en estado predefecatorio; C) larva en estado defecatorio;
D) larva en estado posdefecatorio; E) y F) cabeza de larva
posdefecatoria, vista de frente y lateral; a, banda parietal; b,
antena; ¢, sutura epistomal; d, orificio tentorial anterior; e, clipeo;
f, sutura labroclipeal, g, labio, h, tubérculo labial; i, maxilas; j,
palpo maxilar; k, mandibula; 1, palpos labiales; m, abertura
salival; n, labio; G) pupa; a, ocelo; b, galea; ¢, paraglosa; d, palpos
maxilares; e, palpos labiales; f, glosa; g, proyeccién del trocanter;
h, proyeccién de la coxa; i, 16bulo del pronoto; j, tubérculo del
mesoscuto; k, tubérculo del escutelo y 1, espinas.

presentan mayor variacién de su talla que las hembras,
lo cual pareciera relacionarse con el comportamiento
reproductivo. En el andlisis morfométrico, comparando
entre los machos que adoptan la estrategia reproductiva
de dominantes y subordinados, usando t Student, se
encontraron diferencias significativas en las siguientes
medidas: DIM de 0.010, LTT de 0.028 y LA de 0.035. Pero
no para LM 0.068, LO 0.072, LOMC 0.112, LPSC 0.298
y DIT 0.893. Como dato relevante, se registré una mayor
variacion de las tallas en machos subordinados que entre
los dominantes. No se registré evidencia de depredacion
o0 pardsitos, pero es posible que las abejas que visitan las
flores estén expuestas a depredadores como aves, arafias u
otros insectos. Sélo se registraron hormigas oportunistas,
Ectatomma ruidum y Pheidole sp., sustrayendo polen de
los nidos de M. pipiyolin, no se observé ningin pardsito en
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los nidos y/o atacando las larvas o adultos.

Discusion

Los adultos iniciaron su emergencia de los nidos poco
después de las primeras lluvias en los dltimos dias del
mes de junio; a principios de julio se observaron activas
la mayoria de las abejas, la emergencia y su periodo activo
coincide con la floracién de O. excelsa, planta de donde
obtiene su alimento. Esta es una cualidad de algunos
organismos para sincronizar su vida a la estacionalidad
(Thornill y Alcock, 1983, Tauber et al., 1986). Como
ocurre en otros Perditini, esta especie es oligoléctica vy,
por los muestreos exhaustivos de abejas realizados sobre
flores en la region de Chamela (Ayala, 1988, 2004), asi
como por el polen observado en las escopas y en la celdas,
que corresponde sélo al de O. excelsa, puede considerarse
monoléctica y estrechamente asociada a la floracién de esta
Opuntia, al menos en la regiéon de Chamela. Macrotera
pipiyolin presenta una sola generacion al afio (univoltina)
y su periodo de vida como adulto es aproximadamente de
35 dias. En contraste con otras especies de Macrotera o
Perdita que han sido estudiadas, M. pipiyolin presenta un
periodo de actividad estacional que puede considerarse
corto en comparaciéon con P. octomaculata Dalla Torre,
1896 que estd activa hasta por 98 dias entre julio y
octubre en los estados de Nueva York y Nueva Inglaterra
(Timberlake, 1960) y P. halictoides Smith, 1853 con 139
dias de actividad entre marzo y julio en Florida, y 109 dias
de actividad de junio a octubre en otros lugares del medio
oeste estadounidense (Timberlake, 1958, 1960). Macrotera
texana tiene un periodo similar al de M. pipiyolin, esta
activa en mayo en el centro de Texas solo durante 3
semanas aproximadamente, aunque algunos individuos
pueden vivir hasta 28 dias (Neff y Danforth, 1992).

El comportamiento reproductivo de los machos
de abejas presenta diferencias entre géneros, pero las
2 estrategias fundamentales son buscar o esperar. Los
machos de M. pipiyolin presentan al menos 3 diferentes
estrategias reproductivas, macho dominante, subordinado
y patrullero. Una posible explicacién del porqué de estos
3 tipos de comportamiento en machos, puede ser las
ventajas que obtienen, independientemente del gasto de
energia. Los machos dominantes, al parecer, obtienen
mayor nimero de hembras; sin embargo, la defensa de
una area con implicaciones en el potencial reproductivo
también tiene un costo energético (Alcock et al., 1977).
A pesar de que los machos dominantes parecen tener la
posibilidad de expulsar de la flor a los subordinados, no
lo hacen; quizd porque esta estrategia esté relacionada con
las observaciones que realizaron Alcock et al. (1978) en
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los machos de algunas especies de abejas y avispas. Estos
autores encontraron que en ocasiones las hembras son mas
atraidas por los sitios donde hay grupos de machos que por
un macho solitario. Una conducta similar se registrd para
M. pipiyolin en una planta de O. excelsa que presentaba 1
o 2 flores donde no se establecian machos, o s6lo llegaban
por periodos muy cortos; asi también, rara vez estas flores
fueron visitadas por las hembras. El color anaranjado
rojizo del metasoma de los machos puede estar relacionado
con esta conducta, al ser muy contrastante con el amarillo
de la flor (Fig. 1), lo cual puede atraer la atencion de las
hembras, favoreciendo con esto la actividad reproductiva.
Otro factor a considerar es el olor que despiden tanto
hembras como machos, el cual puede funcionar como un
atrayente; asi, si en una flor no se establecen machos, no
existe olor que atraiga a otros machos para formar grupos
o a hembras, por lo tanto la flor serd pocas veces visitada.
En apariencia, los machos subordinados obtienen menos
hembras que los dominantes, pero invierten menos
esfuerzo que éstos, ya que pasan gran parte del tiempo
entre los pétalos esperando la llegada de hembras. Se
observan machos con un comportamiento alternativo de
patrulleo que visitan flores provocando enfrentamientos
con los dominantes a los cuales suplantan en ocasiones.
Los machos patrulleros, durante sus visitas a las flores,
encuentran hembras ocupadas en el pecoreo sobre la flor,
con las cuales copulan, de manera que su gasto de energia
se invierte en patrullar y no en la defensa de sitios.

Las hembras de M. pipiyolin son poliandricas. Alcock
et al. (1978) proponen que varias inseminaciones puede
tener ventajas dado que aseguran un adecuado suplemento
de esperma, seguridad de que se adquiere esperma
funcional, disminucién de los costos fisiol6gicos asociados
con mantener una gran espermateca y el esperma por un
tiempo prolongado, permite también adquirir nutrientes
presentes en el esperma, genera variaciones genéticas en
la descendencia (Lin y Michener, 1972) y optimiza el
tiempo y energia requerida para resistir los embates de los
machos. Para construir sus nidos M. pipiyolin escoge sitios
cercanos a las plantas de O. excelsa de las que obtiene su
alimento; son nidos simples, con celdas independientes,
que pierden conexién con el tinel principal; al parecer,
las hembras los rellenan con suelo, lo cual puede ser una
estrategia que permite disminuir el ataque de posibles
parasitos o depredadores.

Los nidos de esta especie son mas simples que los de
otras especies del mismo género, aunque con dimensiones
similares. En especies de Macrotera y Perdita pueden, o
no, presentar tineles laterales y varias entradas, como en
P. difficilis Timberlake, 1964 y P. luciae Cockerell 1899,
que son mds profundos que los que aqui se describen
(Danforth, 1989). Los nidos de P. fexana tienen muchas
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ramificaciones y una profundidad entre 10 y 15 cm
(Neff y Danforth, 1992). Para el aprovisionamiento
de las celdas, las hembras dependen de las flores de O.
excelsa y su actividad diurna no parece estar relacionada
con la temperatura o luminosidad, de tal forma, que se
observan diferentes patrones de actividad de las hembras
de una agregacion de nidos que estdn bajo la influencia
de las mismas condiciones ambientales. En general, la
actividad diurna en la zona de estudio ocurre entre las
8:30 y 14:00. La actividad de aprovisionamiento en los
nidos posiblemente estd afectada por el comportamiento
reproductivo en las flores, dado que las cOpulas pueden
durar de unos cuantos segundos hasta mis de una hora,
lo que puede influir en el tiempo que la abeja permanece
fuera del nido. Las hembras pueden acarrear en sus escopas
una cantidad variable de polen, que va de 4 300 hasta 38
000 granos. Esta variabilidad puede ser resultado de la
falta de polen en las flores o su conducta reproductiva. De
esta forma, se requieren de 2 a 18 viajes para completar
la masa de polen con un volumen suficiente para que una
cria complete su desarrollo. Si consideramos que hay 18
dias de actividad maxima, y por dia realizan en promedio 5
viajes por polen, durante su vida una hembra puede lograr
entre 6y 45 crias.

La larva de M. pipiyolin es similar a la de otros
panurginos, con tubérculos dorsales en los segmentos, lo
que le sirven para mantener el polen fuera del contacto
de las paredes de la celda mientras se alimenta (Eickwort,
1977). La pupa es similar a la de P. octomaculata Say,
1824, que presenta también unas proyecciones en las
procoxas, mesocoxas y metacoxas, y proyecciones a
manera de espinas gruesas en los 3 pares de trocanteres.
Es posible que el desarrollo de los estados inmaduros esté
relacionado con la variacién de los factores ambientales
(temperatura, luz y humedad); sin embargo, las larvas de
M. pipiyolin en estado de prepupa que se mantuvieron en el
laboratorio en condiciones no controladas de temperatura
cambiaron a pupas y adultos al mismo tiempo que los
individuos en el campo, lo que sugiere, que la especie no
basa su emergencia en las condiciones ambientales sino en
alguna forma de reloj bioldgico.

En Hymenoptera hay muchos ejemplos donde se
observa que los machos de una misma poblacién adoptan
2 o mas estrategias reproductivas (Alcock et al., 1978;
Thornhill y Alcock, 1983), lo que puede involucrar
la defensa agresiva de un territorio y una conducta no
territorial (Austand, 1984; Dominey, 1984); los individuos
adoptan una de estas estrategias dependiendo de sus
caracteristicas fisicas como adultos, como el tamafio del
cuerpo, de sus mandibulas y cabeza o su coloracién; por
otra parte, los adultos pueden cambiar de estrategia durante
su vida (Alcock et al., 1977).
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Macrotera texana, de acuerdo con Danforth y Neff
(1992), se puede considerar precursora de un dimorfismo
asociado a la reproduccién, en el cual la variacion de
los machos es tanto morfoldgica como conductual. Algo
similar ocurre con los machos de M. portalis, donde
unos son capaces de volar y tienen una cabeza pequefia,
por lo que pasan su tiempo en las flores; otros, presentan
una cabeza muy grande que no les permite volar y, por
lo tanto, permanecen en los nidos (Danforth, 1991). Los
machos de M. pipiyolin muestran también variacién
morfolégica que posiblemente repercute en sus estrategias
reproductivas. El andlisis morfométrico demostré que
las medidas del largo de la tibia trasera, largo del ala y
la distancia intermandibular tienen una diferencia palpable
entre los grupos de machos, siendo los dominantes los que
registran las tallas mayores. La distancia intermandibular,
puede ser una de las variables mas importantes ya que los
machos utilizan sus mandibulas para sujetar a las hembras
durante las cépulas, el hecho de que ésta sea mayor en los
dominantes puede favorecer a que éste pueda copular con
un mayor nimero de hembras, al poder sujetar hembras de
diferentes tallas; posiblemente esta caracteristica también
le favorezca en los encuentros con otros machos. Alas mas
largas pueden ayudar en la rapidez del encuentro con la
hembra; y patas traseras mds grandes puede influir en el
sostén y defensa de la hembra durante la copula, ya que
en varias ocasiones se observé que machos en cépula eran
sujetados por otros y el primero de deshacia de ellos con
sus patas traseras.

Esta especie de Macrotera resulta ser parte de un
sistema de especies que dependen de O. excelsa, nopal
endémico dela costade Jalisco que permite la sobrevivencia
de una fauna de abejas que incluye especies de Diadasia,
Lithurgus, Asmeadiella y meliponinos (Ayala, 2004), asi
como colibris (Arizmendi y Ornelas, 1990) que al mismo
tiempo polinizan y permiten la reproduccién de esta
magnifica cactacea.
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