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ACRONIMI E ABBREVIAZIONI 

9-ODA Acido (E)-9-ossi-2-decenoico. 

BP Feromone della covata. 

CHC Idrocarburi cuticolari. 

IPA Isopentil acetato. 

JH Neotenina. 

JO Organo di Johnston. 

QMP Feromone mandibolare della regina. 

SGO Organo subgenuale. 
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INTRODUZIONE E SCOPO DELLA TESI 

Quella delle api è una società complessa, stratificata, composta da suddivisioni interne alla 

singola unità sociale (la colonia). La regina si accoppia con una pluralità di maschi e nella 

spermateca vengono mantenuti vitali per anni (Contessi, 2018) gli spermatozoi provenienti da 

diversi padri. L’ovocita regale viene fecondato poco prima di essere deposto nella cella di cera 

(solo nella generazione di individui femmina, cfr. paragrafo 1.4): in un simile scenario, 

possiamo immaginare il contributo genotipico della regina come un fattore fisso, quello 

gametico maschile un fattore variabile. È il caso che governa la scelta dello spermatozoo che 

andrà a fecondare il gamete regale durante la sua discesa lungo le vie genitali: questo 

meccanismo rappresenta un’ulteriore implementazione alla variabilità connaturata al processo 

riproduttivo sessuale. In questo modo, si osservano tra le operaie tre diversi legami di 

parentela. Le sorellastre hanno padri diversi, le sorelle piene hanno padri legati da un rapporto 

di fratellanza, infine le supersorelle provengono dallo stesso padre (Contessi, 2018). I membri 

di sottofamiglie diverse riescono a distinguersi, ed è stato suggerito che questa capacità possa 

determinare l’insorgenza di comportamenti nepotistici (Arnold et al., 2000). Per di più, le 

famiglie sono composte da decine di migliaia di individui (Contessi, 2018). In questo 

composito eppur frammentato amalgama, come riescono i singoli individui a collaborare tra 

loro nello svolgimento di un determinato lavoro? Un’attività è spesso un insieme di diversi 

compiti da svolgere in sequenza o in parallelo, e spesso tali attività sono interdipendenti. Quali 

sono le strategie e i mezzi utilizzati, i requisiti richiesti nel raggiungimento di un obiettivo 

comune a lungo termine come la continuazione di sé stessi, individuo e gruppo, nel tempo e 

nello spazio? Lo scopo di questa tesi compilativa è la ricerca di una messa a punto, uno sguardo 

d’insieme sullo stato dell’arte della scienza accumulata in materia di comunicazione nella 

specie altamente eusociale Apis mellifera. Nella prima parte viene illustrata la biologia 

dell’insetto, con particolare riferimento all’aspetto organizzativo della società. Segue una 

dissertazione sulle modalità di comunicazione sfruttate dall’animale, che termina con la 

descrizione della nota danza dell’addome: la sua natura multicomponente potrebbe essere 

d’aiuto nel fornire una visione sinottica e sintetica dei mezzi comunicativi. In conclusione, 

l’ultima sezione pone l’accento sulla comunicazione acustica della specie. Nel capitolo 
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vengono descritti i principali suoni specifici ed il loro ruolo all’interno della colonia, per 

terminare con un breve resoconto sugli organi deputati alla detezione di suoni e vibrazioni. 
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Capitolo 1 
BIOLOGIA DELLE API 

1.1 Collocazione sistematica 

L’ape mellifera Apis mellifera Linneo 1758 (Hymenoptera: Apidae) è un insetto 

appartenente all’ordine degli Imenotteri, al sottordine degli Apocriti ed alla famiglia delle 

Apidi. La sottofamiglia delle Apine comprende diverse tribù, tra cui quella degli Apini, che a 

sua volta contiene il solo genere Apis. Del genere Apis fanno parte diverse specie, che possono 

essere racchiuse in tre grandi gruppi sulla base di analisi filogenetiche condotte su indicatori 

(markers) presenti nei DNA nucleari e mitocondriali (Arias e Sheppard, 2005; Raffiudin e 

Crozier, 2007): 

 

i) le “api nane”, le cui specie più conosciute e studiate sono A. florea ed A. andreniformis. 

La prima specie è diffusa lungo un’ampia superficie compresa tra il Vietnam orientale e l’Iraq 

(figura 1-1). La sua presenza è confermata anche in Sudan e la sua introduzione in questo Stato 

è probabilmente dovuta all’intervento umano (Mogga e Ruttner, 1988). La seconda specie è 

distribuita all’incirca tra l’Indonesia e la Birmania (Wongsiri et al., 1997). L’areale di 

distribuzione di queste due specie si sovrappone nel sud-est asiatico, a causa della speciazione 

di tipo parzialmente simpatrico (Otis, 1996; Wongsiri et al., 1997). Per questa ragione, nonché 

per la somiglianza morfologica, spesso le identificazioni sono state confuse a favore della 

prima (Hepburn et al., 2005). Entrambe sono caratterizzate da una pigmentazione cuticolare 

rossiccia (figura 1-2), sebbene A. andreniformis sia tendenzialmente più scura rispetto ad A. 

florea (Wongsiri et al., 1997); le loro dimensioni medie sono tipicamente inferiori rispetto a 

quelle dell’ape europea (Contessi, 2018). Entrambe le specie sono solite nidificare all’esterno 
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ed il nido è costituito da un solo favo di piccole dimensioni, la cui superficie superiore avvolge 

il supporto sul quale è appeso (Contessi, 2018).  

 

 

 
 

 
 

Figura 1-1: l’areale di distribuzione geografica di A. florea (fonte: 

https://www.researchgate.net/figure/Distribution-of-Apis-florea-

Localities-for-which-morphometric-data-are-reported-

are_fig1_43068135). 

 

Figura 1-2: l’areale di distribuzione geografica di A. florea (fonte: 

https://www.researchgate.net/figure/Distribution-of-Apis-florea-

Localities-for-which-morphometric-data-are-reported-

are_fig1_43068135). 

Figura 1-2: principali caratteristiche di operaia di 

Apis florea (fonte: 

https://wiki.nus.edu.sg/display/TAX/Apis+florea+-

+Red+Dwarf+Honeybee). 

 

 

Figura 1-3: principali caratteristiche di operaia di 

Apis florea (fonte: 

https://wiki.nus.edu.sg/display/TAX/Apis+florea+-

+Red+Dwarf+Honeybee). 

 

https://www.researchgate.net/figure/Distribution-of-Apis-florea-Localities-for-which-morphometric-data-are-reported-are_fig1_43068135
https://www.researchgate.net/figure/Distribution-of-Apis-florea-Localities-for-which-morphometric-data-are-reported-are_fig1_43068135
https://www.researchgate.net/figure/Distribution-of-Apis-florea-Localities-for-which-morphometric-data-are-reported-are_fig1_43068135
https://www.researchgate.net/figure/Distribution-of-Apis-florea-Localities-for-which-morphometric-data-are-reported-are_fig1_43068135
https://www.researchgate.net/figure/Distribution-of-Apis-florea-Localities-for-which-morphometric-data-are-reported-are_fig1_43068135
https://www.researchgate.net/figure/Distribution-of-Apis-florea-Localities-for-which-morphometric-data-are-reported-are_fig1_43068135
https://wiki.nus.edu.sg/display/TAX/Apis+florea+-+Red+Dwarf+Honeybee
https://wiki.nus.edu.sg/display/TAX/Apis+florea+-+Red+Dwarf+Honeybee
https://wiki.nus.edu.sg/display/TAX/Apis+florea+-+Red+Dwarf+Honeybee
https://wiki.nus.edu.sg/display/TAX/Apis+florea+-+Red+Dwarf+Honeybee


 

 12 

ii) le “api giganti”, le cui specie più rappresentative sono Apis dorsata ed Apis laboriosa. 

La distribuzione geografica di entrambe le specie è circoscritta quasi esclusivamente alle 

pendici meridionali della catena dell’Himalaya, specialmente in Nepal, Tibet, Bhutan, nella 

provincia cinese dello Yunnan e nello stato indiano dell’Assam (Roubik et al., 1985; Sakagami 

et al., 1980), sebbene un recente studio (Kitnya et al., 2020) ne segnali la presenza anche in 

Vietnam, Laos e Myanmar (figura 1-3). Attualmente non c’è un vero e proprio consenso nel 

mondo scientifico riguardo alla distinzione tra le due specie: secondo la più recente revisione 

tassonomica del genere Apis (Engel, 1999), la specie A. laboriosa andrebbe considerata una 

sottospecie di A. dorsata, benché siano state riportate distinzioni morfometriche ed ecologiche 

tra le due specie tali da poterne determinare la separazione tassonomica (Kitnya et al., 2020; 

Sakagami et al., 1980). Apis laboriosa tende infatti a vivere ad altitudini comprese perlopiù 

tra i 1000 e i 3000 metri s.l.m. (Kitnya et al., 2020), mentre in genere A. dorsata vive al di 

sotto dei 1000 metri s.l.m. (Hepburn e Radloff, 2011); è anche accertato che, almeno 

stagionalmente, sono in parte simpatriche (Roubik et al., 1985). Non solo, A. laboriosa è in 

generale di dimensioni lievemente superiori alla specie sorella (figura 1-4), da cui si distingue 

anche per il melanismo (tipico delle specie che abitano a quote altitudinali elevate) (Sakagami 

et al., 1980). Entrambe le specie nidificano all’aperto, solitamente lungo scoscese pareti 

rocciose o alti e robusti rami d’albero (Kitnya et al., 2020), e l’unico favo costruito raggiunge 

dimensioni ragguardevoli (fino a 2 m di lunghezza) (Contessi, 2018). 

 

 

 

Figura 1-3: distribuzione geografica di A. 

laboriosa. La legenda riporta le fonti da cui 

provengono le identificazioni (fonte: 

https://zookeys.pensoft.net/article/49855/). 

https://zookeys.pensoft.net/article/49855/
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iii) le api che nidificano in cavità, che rappresentano il gruppo più ramificato e di cui le 

specie principali sono Apis cerana e Apis mellifera. La prima è conosciuta (tra i tanti) con il 

nome comune di ape orientale e viene allevata da migliaia di anni nel continente asiatico 

(Koetz, 2013; Theisen-Jones e Bienefeld, 2017) sia per servizi di impollinazione che per la 

produzione di miele, alla stregua dell’ape europea. L’areale geografico nella quale è possibile 

rinvenire la specie (figura 1-5) comprende gran parte del sud-est asiatico, compreso il 

Giappone, gran parte della Cina sud-orientale e la quasi totalità dell’India. Si trova anche in 

Papua Nuova Guinea e sulla costa nord-orientale australiana, dove è stata introdotta 

volontariamente nel primo caso ed accidentalmente nel secondo (Koetz, 2013). La specie è 

distribuita su circa 30 milioni di km2, tra regioni climatiche profondamente diverse che 

spaziano dalla foresta tropicale alla taiga, ed anche per questa ragione esiste una consistente 

varietà genetica all’interno della specie (Theisen-Jones e Bienefeld, 2017). L’attitudine di 

questa specie (così come delle altre del gruppo) alla nidificazione in cavità naturali, unita alla 

naturale propensione alla colonizzazione di nidi artificiali (costruiti allo scopo come le arnie, 

ma anche involontari come le cavità strutturali degli edifici) è una delle ragioni della sua 

potenziale adattabilità ad un’ampia varietà di regioni climatiche, dunque geografiche (Oldroyd 

e Wongsiri, 2009). Una prima categorizzazione (Ruttner, 1988) portò alla delineazione di 

Figura 1-4: operaie di A. laboriosa 

(sinistra) e A. dorsata (destra). Notare la 

peluria toracica dorata e l’addome nero 

della prima a confronto con la peluria scura 

e gli urotergi giallastri della seconda. La 

barretta di riferimento è lunga 1 cm (fonte: 

https://zookeys.pensoft.net/article/49855/). 

https://zookeys.pensoft.net/article/49855/
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quattro sottospecie, mentre uno studio più recente (Radloff et al., 2010) ha portato alla 

definizione di sei “morfogruppi” (figura 1-5) attraverso un’analisi, ritenuta biologicamente più 

significativa, basata su dodici criteri morfometrici, Benché A. cerana risulti molto simile ad 

A. mellifera da un punto di vista morfologico, la distinzione tra le specie è accertabile 

attraverso l’analisi diretta di un carattere morfometrico (per l’esattezza, la presenza 

dell’ascissa distale della venatura M dell’ala posteriore) (Oldroyd e Wongsiri, 2009). La 

scissione tassonomica è stata dimostrata anche attraverso l’infertilità reciproca tra le due specie 

(Ruttner, 1988). Apis mellifera rappresenta il contraltare occidentale di Apis cerana. 

L’importanza di questo pronubo in un contesto ambientale, agricolo ed economico ha ormai 

raggiunto livelli cruciali, motivo per cui la compravendita di sciami effettuata dagli apicoltori 

di tutto il mondo ha favorito la diffusione della specie su scala globale. Apis mellifera è 

autoctona in un ampissimo bacino territoriale, che comprende buona parte del Nord Africa, 

l’Europa occidentale ed il Medio-Oriente (Ruttner, 1988). La questione sull’origine 

geografica, invece, sembra essere ancora aperta ed oggetto di speculazioni (Han et al., 2012; 

Wallberg et al., 2014). Una parte consistente della letteratura scientifica di genere sembra 

propendere per l’ipotesi della provenienza nord-africana, supportata dalla caratterizzazione 

genotipica effettuata sulla base del polimorfismo a singolo nucleotide (Whitfield et al., 2006) 

e dall’analisi dei genomi mitocondriali (Tihelka et al., 2020). Apis mellifera presenta una 

considerevole variazione geografica, risultante non solo dall’adattamento alle contingenze 

climatiche e vegetazionali, ma anche ai patogeni prevalenti (Meixner et al., 2013). La 

monografia di Ruttner (1988) include una classificazione microtassonomica della specie in 24 

sottospecie (figura 1-6), distinte sulla base di un criterio morfometrico e ripartite in tre rami 

evolutivi. L’opera risulta essere un valido punto di partenza per studi successivi, che 

attualmente possono avvalersi di un’ampia metodologia (Franck et al., 1998; Kandemir et al., 

2011; Meixner et al., 2013) nella tipizzazione di sottospecie ed ecotipi (Chen et al., 2016; 

Kandemir et al., 2006; Meixner et al., 2011). 
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Figura 1-5: la mappa mostra la distribuzione geografica nativa e d’introduzione di Apis 

cerana, con i relativi morfogruppi (fonte: 

https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Geographical_distribution_of_the_six_Apis_ceran

a_morphocluster_groups.png). 

Figura 1-6: alcune sottospecie di A. mellifera (fonte: 

http://scientificbeekeeping.com/whats-happening-to-the-

bees-part-3/). 

https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Geographical_distribution_of_the_six_Apis_cerana_morphocluster_groups.png
https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Geographical_distribution_of_the_six_Apis_cerana_morphocluster_groups.png
http://scientificbeekeeping.com/whats-happening-to-the-bees-part-3/
http://scientificbeekeeping.com/whats-happening-to-the-bees-part-3/
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1.2 Gli insetti sociali e l’eusocialità 

Trattare l’argomento della socialità negli insetti e nelle api potrebbe rivelarsi, nelle parole 

di Wheeler (1928), “vago e tinto di antropomorfismo”. Esiste una notevole varietà di 

comportamenti sociali tra gli insetti, in particolar modo negli ordini degli Imenotteri e degli 

Isotteri, i primi ad essere oggetto di studi sull’argomento. Una fondamentale classificazione 

delle forme di società tra le api fu stilata da Michener (1974), che applicò una precedente 

categorizzazione delle società di Imenotteri ed Isotteri (Wilson, 1971) al clade monofiletico 

degli Antofili (Plant e Paulus, 2016). La divisione prevede la distinzione in “livelli di 

organizzazione delle colonie” di complessità crescente: il livello basale è definito da un gruppo 

di individui che si aggregano per trascorrere la notte dormendo, gli sleeping clusters, il livello 

apicale è quello delle “colonie altamente eusociali”, organizzazione esclusiva della 

sottofamiglia degli Apini (Michener, 1974). L’eusocialità è un concetto definito per la prima 

volta da Batra (1966) in occasione di uno studio sugli Alictidi indiani, che può essere riassunto 

in tre punti chiave, requisiti perché un gruppo possa essere definito eusociale: i) convivenza 

contemporanea nel nido di due o più generazioni; ii) cooperazione collettiva nella cura della 

prole (che implica la somministrazione di cure alloparentali); iii) segregazione dell’attività 

riproduttiva (Batra, 1966; Michener, 1974; Wilson, 1971). La classificazione effettuata da 

Michener riporta alcuni livelli nominati, ad esempio, “quasi-sociali”, “para-sociali”, “sub-

sociali” e “pre-sociali”. L’assunzione teoretica di una prospettiva di livelli di socialità a cui 

facevano riferimento sia Wilson (1971) che Michener (1974) implica l’assenza di socialità dei 

gruppi non eusociali, quasi ad ipotizzare che i gruppi non sociali siano in evoluzione per 

raggiungere una condizione di eusocialità (Rubenstein e Abbot, 2017). Quest’assunzione non 

è supportata da dati empirici (Danforth, 2002; Danforth et al., 2006), inoltre linee evolutive in 

cui si sono consolidate forme di vita sociale di tipo non eusociale raramente cambiano struttura 

organizzativa sociale, e viceversa (Gadau e Fewell, 2009). A partire da pochi decenni dalla 

coniazione del termine si è cercato di revisionare la cornice concettuale dell’eusocialità, allo 

scopo di renderla più flessibile ma non ambigua. La rigidità risiede nel fatto che in origine il 

termine era stato modellato su misura per gli ordini sociali degli Imenotteri e degli Isotteri, che 

si credeva fossero gli unici taxa in possesso di tali caratteristiche. La progressiva scoperta 

dell’eusocialità in altri ordini di insetti (Tisanotteri: Crespi, 1992; Coleotteri: Kent e Simpson, 

1992; Emitteri: Stern e Foster, 1996) ed in animali distanti dagli insetti anche nel profilo 

filogenetico (crostacei Alfeidi: Duffy et al., 1999; ratti-talpa africani: Sherman et al., 1992), 

richiese un’estensione del confine semantico originario. Venne proposto il concetto di 

“continuum eusociale” (Sherman et al., 1995): uno spettro di società animali caratterizzate da 
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gruppi multi-generazionali e dalla presenza di cure alloparentali sviluppato sulla base 

dell’inclinazione riproduttiva. Questo è un indice della proporzione di individui di entrambi i 

sessi che in una società si accoppia, sul quale si basa un modello di ottimizzazione del risultato 

dei conflitti che nascono all’interno di una società cooperativa: il successo riproduttivo 

(fitness) del dominante viene bilanciato dai benefici ottenuti dal resto del gruppo, perciò la 

fitness è direttamente proporzionale ai potenziali benefici collettivi (Vehrencamp, 1983). Tra 

i criteri proposti nella ridefinizione dei gruppi eusociali va ricordato anche quello di Crespi e 

Yanega (1995), che prevede la distinzione, all’interno della società, di gruppi composti da 

individui omogenei da un punto di vista morfologico e comportamentale (le caste). Nonostante 

i tentativi di semplificazione delle categorie non eusociali sotto la comune etichetta di “gruppi 

sociali” (Costa e Fitzgerald, 2005), il dibattito sulla distinzione del concetto di eusocialità è 

tuttora aperto, principalmente a causa della complessità e particolarizzazione dei rapporti 

instaurabili nelle società cooperative (Costa e Fitzgerald, 2005; Lacey e Sherman, 2005). 

 

1.3 Cenni evolutivi sull’eusocialità negli Antofili 

Il più antico fossile di un Antofilo eusociale finora conosciuto è quello di Cretatrigona 

prisca (figura 1-7), un’ape senza pungiglione rinvenuta in ambra risalente al Tardo Cretaceo 

nell’attuale New Jersey (Michener e Grimaldi, 1988). L’età del fossile è tuttora sconosciuta e 

le ipotesi sulla sua origine spaziano dal Paleocene (Rasnitsyn e Michener, 1991) al Tardo 

Cretaceo (Grimaldi, 1999; Michener e Grimaldi, 1988). Benché l’incertezza ancora persista, 

secondo l’ipotesi più accreditata attualmente si considera che provenga dal piano Tardo 

Maastrichtiano del Cretacico Superiore (all’incirca tra 65 e 70 milioni di anni fa) (Engel, 

2000). Anche dall’ambra baltica sono venuti alla luce diversi fossili di Antofili, la cui età 

stimata si aggira attorno ai 44 milioni di anni (Engel, 2001). Sebbene di certo non si possano 

trarre conclusioni sull’organizzazione sociale dei membri dei taxa fossili tramite 

un’osservazione diretta, alcuni dettagli morfologici possono fornire indizi significativi. In 

particolare, la riduzione del metasoma e la presenza di uncini ricurvi sul pungiglione di alcuni 

esemplari supportano con forza l’ipotesi dell’appartenenza alla casta operaia di alcuni degli 

esemplari fossili (Engel, 2001). Di conseguenza, le prove fornite dai fossili sembrerebbero 

suggerire la presenza di un’organizzazione eusociale in alcuni taxa di Antofili all’incirca tra i 

70 (o meno, in funzione della vera età del fossile di Cretatrigona prisca) e i 44 milioni di anni 

fa. 



 

 18 

 

 
 

1.4 L’organizzazione sociale di Apis mellifera 

     Una colonia o famiglia di A. mellifera è costituita da alcune decine di migliaia di individui, 

il cui numero varia in maniera consistente a seconda di un’ampia gamma di fattori, in primo 

luogo la stagionalità. La colonia vive in un nido formato da più favi di cera costruito al riparo 

dall’esterno, in cavità naturali o artificiali (Contessi, 2018). La popolazione di un nido è 

costituita da tre tipi di individui: la regina (l’unica femmina feconda), un numero variabile di 

femmine sterili o quasi sterili, le operaie, e poche centinaia di maschi o fuchi, che vengono 

allevati solo tra la primavera e l’autunno (Contessi, 2018). La determinazione del sesso è di 

tipo aplodiploide, in particolare si verifica la partenogenesi arrenotoca: da un uovo non 

fecondato (e dunque aploide da un punto di vista genetico) nasce un maschio, mentre da uova 

fecondate e dunque diploidi nascono le femmine. L’aplodiploidia è una caratteristica diffusa 

in numerosi taxa tra gli Imenotteri, in particolare la partenogenesi arrenotoca rappresenta la 

modalità prevalente di determinazione sessuale nell’ordine (Heimpel e de Boer, 2008). Da un 

punto di vista sociale, la colonia di Apis mellifera è organizzata secondo un modello altamente 

Figura 1-7: illustrazione dell’habitus laterale sinistro dell’olotipo di operaia di C. prisca 

(fonte: https://www.researchgate.net/figure/Side-view-of-worker-of-T-T-prisca-based-on-

camera-lucida-sketch-with-reconstruction_fig1_7185775). 

https://www.researchgate.net/figure/Side-view-of-worker-of-T-T-prisca-based-on-camera-lucida-sketch-with-reconstruction_fig1_7185775
https://www.researchgate.net/figure/Side-view-of-worker-of-T-T-prisca-based-on-camera-lucida-sketch-with-reconstruction_fig1_7185775
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eusociale: le forme pre-immaginali ricevono cure alloparentali fino allo sfarfallamento, i 

membri adulti della colonia appartengono a due o più generazioni consecutive e la 

riproduzione è affidata quasi esclusivamente (Barron et al., 2001) ad alcuni individui, gli 

appartenenti alle caste riproduttive (Wilson e Hölldobler, 2005). Le caste sono appunto distinte 

in riproduttive (quella femminile della regina e maschile dei fuchi) e non riproduttiva (quella 

delle operaie, unicamente femminile) e sono caratterizzate da profonde differenze 

morfologiche, fisiologiche e comportamentali. La regina, quando feconda e fisogastrica, è di 

dimensioni maggiori rispetto ai rappresentanti delle altre caste (figura 1-8). Possiede un 

complesso ghiandolare tipico, è priva di differenziazioni anatomiche delle zampe posteriori 

necessarie al trasporto del polline, ha una ligula troppo corta per nutrirsi in autonomia ed ha 

un pungiglione provvisto di un minor numero di dentelli-meno definiti, peraltro-rispetto alle 

operaie; il suo compito principale è la deposizione delle uova (Contessi, 2018). Le operaie si 

occupano di tutte le mansioni necessarie alla sopravvivenza della famiglia. I compiti possono 

essere distinti in intranidiali ed extranidiali: nella prima categoria si trovano la pulizia delle 

celle, l’accudimento della covata, la costruzione dei favi e la rimozione di api morte. Della 

seconda fanno parte la sorveglianza del nido e la raccolta di risorse. Il passaggio tra le due 

tipologie di compiti non è rigido, ed in una famiglia con una buona distribuzione delle età nella 

popolazione avviene tra i 20 e i 25 giorni dallo sfarfallamento (Contessi, 2018; Winston, 

1987). La sequenza di svolgimento dei compiti, in condizioni non emergenziali, è basata sulla 

maturazione fisiologica degli organi delle operaie, secondo un modello di suddivisione delle 

attività basato sul polietismo (Free, 1977). La maturazione comportamentale avviene 

attraverso l’esperienza accumulata nello svolgimento dei differenti compiti che competono 

alle operaie, è sostenuta dall’incremento dei livelli di neotenina (JH) e collegata allo sviluppo 

volumetrico del neuropilo dei corpi fungiformi del cervello dell’ape (Fahrbach et al., 1998; 

Withers et al., 1995). Anche la muscolatura toracica deputata al volo (soprattutto i muscoli 

alari indiretti) subisce importanti modifiche durante la crescita delle operaie, principalmente 

in funzione della preparazione ai compiti extranidiali, che richiedono prolungate sessioni di 

volo (Correa-Fernandez e Cruz-Landim, 2010). Le operaie sono tipicamente sterili ma talvolta, 

in funzione di fattori genotipici, sociali e nutrizionali possono diventare fertili (Amdam et al., 

2004; Amdam et al., 2006; Hoover et al., 2003; Hoover et al., 2006). Tre le operaie 

completamente sterili e quelle potenzialmente fertili è stata riscontrata una lieve differenza 

nell’espressione di alcuni geni (221) (Grozinger et al., 2007). Quest’ultime mostrano anche un 

tasso di sviluppo ovarico più alto, rispetto alle sorelle sterili (Barron et al., 2001). Dal momento 

che riescono ad ignorare i meccanismi di repressione riproduttiva (sorveglianza delle operaie: 
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Ridley, 1997; aggressione da parte delle operaie: Visscher e Ducas, 1995; feromoni della 

regina e della covata: Winston e Slessor, 1997) vigenti in una colonia comprensiva di regina 

feconda, sono chiamate anarchiche (Barron et al., 2001). Tra le operaie e la regina esiste una 

netta forma di polifenismo, fenomeno per cui da individui in possesso dello stesso genoma 

può risultare un’ampia varietà di differenti fenotipi (Wheeler, 1986). Le differenze riguardano, 

oltre a quelle morfologiche e comportamentali sopracitate, la regolazione genica (nelle regine 

circa 2000 geni vengono regolati in maniera diversa rispetto agli stessi nelle operaie: 

Grozinger et al., 2007) e la durata della vita (le regine vivono in media due anni, mentre le 

operaie tre o quattro mesi d’inverno e circa sei settimane d’estate: Contessi, 2018). Lo sviluppo 

della larva femminile in regina o operaia viene determinato già a partire dalla sua 

alimentazione (Haydak, 1943). Tutte le larve vengono nutrite con la secrezione delle ghiandole 

ipofaringee delle operaie nutrici (pappa reale), entro i primi tre giorni dalla schiusura 

dell’uovo. Trascorso questo periodo, le nutrici modificano il regime alimentare delle larve 

operaie in una mistura di secreto ghiandolare, miele e polline. Le larve delle future regine, 

invece, continuano ad essere nutrite di pappa reale fino alla prima metamorfosi (Contessi, 

2018). L’alimentazione ricca di nutrienti provoca modifiche dei valori ormonali, insieme ad 

alterazioni fisiologiche ed anatomiche (Page e Peng, 2001). Le variazioni sul modello di 

sviluppo ancestrale-determinanti il polifenismo-sono causate da risposte a valori soglia di JH, 

che regola l’espressione genica coinvolta nello sviluppo di specifici organi e nella definizione 

generale dell’organismo (Barchuk et al., 2007). I fuchi generalmente sono di dimensioni 

intermedie tra un’operaia e una regina (figura 1-8). Il loro ciclo di sviluppo è leggermente più 

lungo rispetto a quello delle altre due caste e dura circa 24 giorni, a confronto con i 17 e i 21 

circa della regina e dell’operaia, rispettivamente. La loro principale funzione è quella di 

partecipare ai voli d’accoppiamento, attraverso cui avviene la fecondazione della regina. Sono 

tuttavia coinvolti anche in mansioni non casta-specifiche, come il trasferimento di nettare per 

trofallassi ed il riscaldamento della covata (Contessi, 2018). La colonia nella sua interezza 

viene considerata un superorganismo. Il termine fu coniato da Wheeler (1928) per indicare che 

alcune società di insetti possiedono dei sistemi organizzativi analoghi ai processi fisiologici di 

alcuni organismi. Sembrerebbe anche logico supporre che se un gruppo di cellule che 

cooperano nella propagazione dei propri geni viene chiamato organismo, allora un gruppo di 

organismi che condivide lo stesso obiettivo sia definibile superorganismo (Seeley, 1989). 

Alcune tra le più importanti attività della colonia, in special modo la sciamatura, la scelta di 

un sito adatto alla costruzione di un nuovo nido ed il reclutamento di seguaci nello sfruttamento 

di una risorsa richiedono una suddivisione dei compiti tra gruppi interdipendenti e comunicanti 
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tra loro (Visscher, 2007). La comunicazione dunque, in qualsiasi forma, è indispensabile nel 

successo di attività spesso necessarie alla sopravvivenza della colonia. 

 

 

 

Figura 1-8: confronto morfologico tra individui delle tre caste. 

Da sinistra: operaia, fuco e regina (fonte: 

https://agritech.tnau.ac.in/farm_enterprises/fe_api_castesofhon

eybee.html). 

 

Figura 1-4: confronto morfologico tra individui delle tre caste. 

Da sinistra: operaia, fuco e regina (fonte: 

https://agritech.tnau.ac.in/farm_enterprises/fe_api_castesofhon

eybee.html). 

fonte:%20https://agritech.tnau.ac.in/farm_enterprises/fe_api_castesofhoneybee.html
fonte:%20https://agritech.tnau.ac.in/farm_enterprises/fe_api_castesofhoneybee.html
fonte:%20https://agritech.tnau.ac.in/farm_enterprises/fe_api_castesofhoneybee.html
fonte:%20https://agritech.tnau.ac.in/farm_enterprises/fe_api_castesofhoneybee.html
fonte:%20https://agritech.tnau.ac.in/farm_enterprises/fe_api_castesofhoneybee.html
fonte:%20https://agritech.tnau.ac.in/farm_enterprises/fe_api_castesofhoneybee.html
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Capitolo 2 
LA COMUNICAZIONE NELLA SOCIETÀ DELLE API 

 

2.1 Comunicazione olfattiva 

La più antica modalità di comunicazione prevede il trasferimento di sostanze chimiche 

(Wyatt, 2014). La comunicazione per via olfattiva si evolve non appena un individuo diventa 

in grado di rilevare delle sostanze emesse da altri individui. A questo livello le sostanze 

chimiche hanno valore di indizio. Gli indizi sono delle tracce vettrici di informazioni che 

vengono emesse in modo non intenzionale da un individuo (l’emittente) ed utilizzate da un 

altro individuo (il ricettore) per ricavare informazioni riguardo all’emittente. Quando i ricettori 

rispondono e gli emittenti oltre a riconoscere la risposta ne ricavano un beneficio, allora gli 

emittenti hanno evoluto un segnale, più sofisticato ed affidabile. I segnali sono degli elementi 

che si sono coevoluti nei due soggetti comunicanti affinché avvenisse un più efficace 

trasferimento informazionale. In questo caso di parla di “vera comunicazione” (Dusenbery, 

1992; Stevens, 2013). Negli insetti, sia gli indizi che i segnali chimici rappresentano tuttora la 

modalità comunicativa predominante, benché ne vengano utilizzate anche di più evolute e 

sofisticate (Wyatt, 2014). Negli insetti solitari la comunicazione è quasi del tutto relegata alla 

sfera sessuale: durante il corteggiamento viene emessa una moltitudine di segnali a scopo 

attrattivo ed informativo, indirizzati ai potenziali compagni d’accoppiamento. L’esempio più 

indicativo è quello dei feromoni sessuali, che possono presentarsi come singole sostanze o 

miscele di molecole volatili (Wyatt, 2014). L’aumento della complessità dei modelli sociali 

ha comportato una diversificazione delle informazioni scambiate, al fine di orchestrare la 

suddivisione dei compiti, la collaborazione nell’uso delle risorse e l’attuazione di misure di 

difesa collettive. Ciononostante, la complessità degli inquadramenti sociali e quella 

dell’architettura chimica dei segnali non sempre corrispondono. Gli idrocarburi cuticolari 

(CHC) sono un raggruppamento di diverse classi molecolari che rivestono l’esoscheletro degli 

insetti e fungono da indizi chimici. Sia le vespe parassitoidi del taxon Parasitica, solitarie da 

un punto di vista sociale, sia diversi taxa di formiche (tendenzialmente eusociali) producono 

CHC dai più complessi profili molecolari all’interno di tutto l’ordine degli Imenotteri (Kather 
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e Martin, 2015). In gruppi numerosi come quelli che contraddistinguono diverse società di 

insetti, segnali come i feromoni d’aggregazione (Torto et al., 1994), di dispersione (Bashir e 

Hassanali, 2010) e segnali utili al reclutamento di compagni per la raccolta di risorse di varia 

natura (perlopiù alimentari) (Barth et al., 2008; Czaczkes e Ratnieks, 2012) si rivelano degli 

utili strumenti. Nelle colonie eusociali, segnali semiochimici prodotti dalle regine indicano la 

loro presenza e/o fertilità alle operaie, le quali sono così indotte ad abbandonare ogni velleità 

riproduttiva e a cooperare nell’allevamento delle sorelle. I messaggi inviati dalla regina 

rassicurano le operaie sulla sua efficienza e rafforzano la segregazione dell’attività riproduttiva 

(Keller e Nonacs, 1993). I segnali trasmessi sono i cosiddetti feromoni della regina, si ritiene 

che siano presenti nella maggior parte delle specie eusociali e che siano localizzati sulla 

cuticola della regina (Monnin, 2006; Oi et al., 2015). Essi sono sufficienti nel caso di colonie 

composte da centinaia di individui (Hölldobler e Wilson, 1990; Richard e Hunt, 2013), mentre 

gruppi di migliaia o decine di migliaia richiedono dei meccanismi integrativi di trasmissione 

indiretta. Ad esempio in Apis mellifera è documentata la presenza di operaie dette messaggere, 

adibite alla diffusione del feromone tra le compagne (Naumann, 1991; Naumann et al., 1991). 

Nella specie di formiche Camponotus floridanus, invece, il messaggio viene veicolato per 

mezzo di idrocarburi che rivestono la superficie delle uova appena deposte (Endler et al., 

2004). L’orfanità o la diminuzione della fertilità delle regine sono accompagnate da 

proporzionali cali della potenza del segnale emesso, in tal modo viene promossa 

l’ovideposizione delle operaie (qualora ne siano fisiologicamente capaci) (Keller e Nonacs, 

1993). Studi recenti sembrano suggerire che molti importanti taxa degli Imenotteri abbiano 

evoluto dei CHC (usati come feromoni regali) tra loro collegati da un punto di vista strutturale, 

i quali molto probabilmente si sono evoluti a partire da segnali sfruttati da antenati solitari (Oi 

et al., 2015; Van Oystaeyen et al., 2014). 

2.2 La comunicazione olfattiva in Apis mellifera 

L’organizzazione sociale dell’ape europea prevede l’utilizzo di una vasta gamma di segnali 

chimici, prodotti dalla regina, dalle operaie adulte e dalla covata. Nel complesso, questi segnali 

vengono definiti i “feromoni della colonia” (Bortolotti e Costa, 2014). I feromoni sono delle 

sostanze chimiche secrete da alcune ghiandole esocrine di un animale che stimolano una 

reazione comportamentale e/o fisiologica in altri animali della stessa specie. Di solito il 

destinatario del messaggio trasmesso per via feromonale appartiene alla stessa colonia, anche 

se ci sono delle eccezioni (Free, 1987). I feromoni possono essere distinti in due categorie, 

releaser e primer. Il releaser provoca un’immediata risposta di natura comportamentale nel 
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ricettore, mentre il primer esercita un effetto a lungo termine che coinvolge i sistemi endocrino 

e riproduttore, innescando reazioni di natura comportamentale e fisiologica (Slessor et al., 

2005). I feromoni sono coinvolti quasi in ogni aspetto della vita della colonia, dallo sviluppo 

alla riproduzione, ed in generale nell’integrazione e nel coordinamento di attività fondamentali 

per la sopravvivenza della famiglia quali il bottinamento e la difesa del nido. La complessità 

della comunicazione mediata da feromoni permette la trasmissione di informazioni tra tutte le 

caste, così come tra la covata ed i membri adulti (Trhlin e Rajchard, 2011). 

 

2.2.1 I feromoni della regina 

I feromoni prodotti dalla regina sono il principale mezzo di regolazione delle attività della 

colonia. Essi vengono prodotti da differenti ghiandole ed emessi sotto forma di una complessa 

miscela chimica, definita collettivamente “segnale della regina” (Bortolotti e Costa, 2014). Il 

segnale agisce come un feromone primer nella sua capacità di indurre modifiche fisiologiche 

e comportamentali nelle operaie adulte, che fortificano la segregazione riproduttiva e 

contribuiscono al mantenimento dell’omeostasi nella colonia. In pratica, rafforza la coesione 

tra le operaie, inibisce la riproduzione delle altre operaie e l’allevamento di nuove regine ed 

ha un generico effetto stimolatore sulle attività delle operaie (figura 2-1). Agisce anche come 

feromone releaser, in almeno due modi: i) attraverso l’attrazione esercitata sulle operaie, le 

quali sono indotte a nutrirla e a seguirla continuamente, formando il corteo (retinue) (Slessor 

et al., 1988); ii) attraverso l’attrazione provocata nei fuchi dalle regine vergini, che si orientano 

nei voli di accoppiamento secondo gradienti crescenti di concentrazione feromonale (Currie, 

1987). La componente principale del segnale è il feromone mandibolare della regina (QMP). 

Viene prodotto dalle ghiandole mandibolari della regina e l’attrattivo principale risulta essere 

l’acido (E)-9-ossi-2-decenoico (9-ODA) (Wanner et al., 2007). La scoperta che regine private 

della mandibola sono in grado di provocare alcuni dei comportamenti che si credevano 

unicamente dipendenti dal QMP (Maisonnasse et al., 2010) ha stimolato l’approfondimento 

nella ricerca di organi secernenti e di deposito del 9-ODA alternativi alle ghiandole 

mandibolari. Sembra che le secrezioni delle ghiandole tarsali, tergali, di Dufour e di 

Koschevnikov compongano la miscela feromonale del segnale regale assieme al 9-ODA, su 

cui esercitano una o più funzioni di tipo regolativo (Bortolotti e Costa, 2014). 
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2.2.2 I feromoni delle operaie 

Il secreto delle ghiandole mandibolari delle operaie esercita la medesima funzione di 

repressione della riproduzione nelle operaie e di rafforzamento della segregazione riproduttiva 

(e contestualmente, di incremento della coesione nella casta sterile). La differenza principale 

risiede nella composizione chimica del secreto: i composti predominanti nel secreto 

mandibolare delle operaie sono infatti acidi grassi con doppi legami agli elementi 8- e 10- della 

catena (Plettner et al., 1997). Colonie prive di regina portano allo sviluppo nella famiglia di 

operaie ovificatrici (Contessi, 2018). Queste competono nella produzione di un secreto 

mandibolare il più simile possibile a quello della regina, ed alle dominanti viene permesso 

dalle sorelle di ovideporre proprio in funzione della concentrazione di 9-ODA percepita nel 

loro secreto mandibolare (Moritz et al., 2000). L’etil oleato è una sostanza prodotta dalle 

bottinatrici che svolge un ruolo inibitorio nella maturazione comportamentale delle operaie. 

Sembra che si ritrovi ad alte concentrazioni nel nettare depositato nelle celle, elevando così la 

trofallassi ad elemento modulatore nella transizione tra le varie attività svolte dalle operaie 

(Leoncini et al., 2004). Il secreto delle ghiandole di Nasonov è esclusivo della casta delle 

operaie. Viene emesso da ghiandole localizzate nella membrana intersegmentaria tra il quinto 

Figura 2-1: le attività promosse (+) ed inibite (-) dal segnale 

della regina (fonte: 

https://www.scientificbeekeeping.co.uk/pheromonesQ.html). 

https://www.scientificbeekeeping.co.uk/pheromonesQ.html
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ed il sesto urotergite, e durante la sua emissione l’ape assume una caratteristica postura 

dall’addome incurvato (figura 2-2) e comincia a ventilare per facilitare la dispersione del 

feromone nell’atmosfera circostante (Bortolotti e Costa, 2014). La funzione principale è quella 

aggregativa: ad esempio, viene impiegato dalle esploratrici per segnalare ai membri dello 

sciame la posizione di un sito designato alla costruzione di un nuovo nido (Seeley, 2010). I 

feromoni d’allarme sono prodotti solo dalle operaie di età compresa tra due e tre settimane 

(Moore et al., 1987) dalla ghiandola di Koschevnikov e dalle aree ghiandolari delle guaine del 

pungiglione. Il segnale è una miscela di differenti molecole volatili, tra le quali spicca 

l’isopentil acetato (IPA). L’IPA sembra essere il principale componente responsabile 

dell’induzione alla puntura nei confronti di un potenziale intruso del nido (Bortolotti e Costa, 

2014). Un ultimo gruppo molecolare con funzione comunicativa è quello dei CHC. Gli 

idrocarburi cuticolari vengono impiegati come feromoni nel riconoscimento dei compagni di 

nido. Tale riconoscimento viene eseguito quando un membro di un gruppo sociale (la colonia) 

riesce a distinguere i compagni del gruppo dai conspecifici non appartenenti al gruppo 

(Bortolotti e Costa, 2014). Prove dell’implicazione dei CHC nel riconoscimento dei 

“familiari” sono fornite dalla somiglianza del profilo chimico cuticolare dei membri di una 

stessa colonia (Breed, 1998). Inoltre, sembra che le api più giovani vengano accettate con più 

facilità in colonie estranee, probabilmente a causa della minore presenza di CHC dovuta 

all’incompleto sviluppo cuticolare (Breed et al., 2004). Gli idrocarburi cuticolari si sono 

evoluti in primo luogo come strato impermeabilizzante dell’esoscheletro. Da questa proprietà 

derivano una protezione dall’essiccazione ed un’adeguata coibentazione. Negli insetti sociali 

si osserva un’ampissima variabilità nell’architettura molecolare dei CHC, ottenuta attraverso 

insaturazioni e ramificazioni delle catene idrocarburiche. Queste modifiche riducono le 

capacità protettive dell’esoscheletro, considerata la maggiore stabilità chimico-fisica delle 

catene idrocarburiche sature. È stata avanzata l’ipotesi che durante l’evoluzione degli insetti, 

soprattutto di quelli sociali, i CHC abbiano perso l’originale funzione tegumentaria a favore 

di un ruolo identificativo. Infatti la diversificazione delle catene permetta la costituzione di 

miscele altamente specifiche, che possono fungere da indizi chimici (Le Conte e Hefetz, 2008).  
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2.2.3 I feromoni della covata 

Alla miscela di composti chimici prodotta e secreta dalle larve di A. mellifera è stato dato 

il nome di feromone della covata (BP). Consiste in un insieme di esteri di acidi grassi, i quali 

agiscono sia come primer che come releaser e sono coinvolti nello sviluppo delle operaie e 

nella crescita della colonia (Bortolotti e Costa, 2014). In particolare, come releaser il BP 

stimola le operaie ad opercolare le celle (Le Conte et al., 2001) ed incrementa l’attività delle 

loro ghiandole ipofaringee, aumentando così la quota proteica della pappa reale secreta 

(Mohammedi et al., 1996). In veste di primer regola-in sinergia con il QMP-lo sviluppo 

dell’apparato riproduttivo delle operaie, in particolare inibendone lo sviluppo ovarico 

(Bortolotti e Costa, 2014). Induce inoltre modifiche comportamentali: è stato osservato che in 

colonie trattate con BP aumenta il numero di bottinatrici delegate alla raccolta del polline, così 

come il carico da queste trasportabile (Pankiw, 2004). 

2.3 La comunicazione visiva in Apis mellifera 

La vista riveste un ruolo primario soprattutto nella ricerca del cibo, in Apis mellifera. La 

percezione dei colori è diversa da quella umana, principalmente nello spettro di frequenze a 

cui l’organo visivo è sensibile. L’occhio composto dell’ape non è in grado di distinguere il 

rosso e radiazioni dalla lunghezza d’onda superiore, ma riesce a percepire fasci cromatici oltre 

il violetto, che invece rappresenta il limite dello spettro radiativo oculare umano (figura 2-3). 

Questa capacità permette alle bottinatrici di rilevare le guide del nettare, delle variegature 

Figura 2-2: un'operaia durante l'emissione del 

feromone ghiandolare di Nasonov (fonte: 

https://adventuresinbeeland.com/2012/04/22/a-

day-out-with-john/img_3461/). 

https://adventuresinbeeland.com/2012/04/22/a-day-out-with-john/img_3461/
https://adventuresinbeeland.com/2012/04/22/a-day-out-with-john/img_3461/
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presenti sulla superficie dei petali di alcuni fiori che svolgono una funzione vessillare 

(Contessi, 2018). Questi segnali visuali si sono coevoluti con le potenzialità visive dei pronubi, 

nel caso specifico Apis mellifera: infatti, le screziature non sono distinte dall’occhio umano, 

ad esempio (Contessi, 2018). Comunque, per una specie che trascorre buona parte della vita 

in un nido buio, la vista non rappresenta uno strumento strettamente indispensabile per 

comunicare. A. florea nidifica all’aperto e tipicamente danza alla luce del giorno. Solo in alcuni 

casi le operaie emettono segnali acustici, peraltro neanche durante la danza, ma tra due danze 

consecutive (Towne, 1985). Anche A. dorsata e A. laboriosa, api giganti, nidificano all’aperto 

e danzano durante il giorno: in queste specie le danze sono addirittura prive di stimoli acustici 

(Kirchner et al., 1996; Towne, 1985). La parziale o totale mancanza di emissioni sonore viene 

compensata dalla componente visuale della danza. Le danzatrici si esibiscono sollevando 

l’addome al di sopra del piano su cui giacciono le compagne, inoltre aggiungono alla 

vibrazione laterale tipica della danza un movimento dorso-ventrale dell’addome (Towne, 

1985). La danzatrice non viene seguita e palpata con le antenne, ma “osservata” (Towne, 1985) 

dalle compagne durante la sua esibizione. Le nidificatrici in cavità come A. mellifera e A. 

cerana vivono gran parte della loro esistenza in nidi al buio, per questo motivo gli stimoli 

visivi non rivestono un ruolo di spicco nella comunicazione tra i membri della colonia. 

Tuttavia, la vista rimane per Apis mellifera un importante mezzo di conoscenza dell’ambiente 

circostante (Esch et al., 2001; Srinivasan et al., 2000). 

 

 
Figura 2-3: raffronto tra i campi di sensibilità visiva dell’ape e dell’uomo (fonte: 

https://www.beeculture.com/bees-see-matters/). 

https://www.beeculture.com/bees-see-matters/
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2.4 Cenni di comunicazione acustica negli insetti 

La segnalazione acustica riveste un ruolo fondamentale nell’orientamento e nella 

comunicazione, nella classe degli insetti. Gli insetti solitari solitamente ricorrono a questo tipo 

di comunicazione solo con potenziali competitori o partners sessuali (Kirchner, 1997). I 

richiami acustici risultano particolarmente utili in quelle specie solitarie che possiedono 

abitudini crepuscolari o notturne. Infatti l’emissione di suoni rende più probabile il 

radunamento di potenziali partners, inoltre non richiede il consumo di tempo ed energia 

altrimenti necessari nella loro ricerca (Eskov, 2017). I segnali di richiamo di potenziali 

compagni di accoppiamento sono altamente specie-specifici e ciò favorisce l’isolamento 

riproduttivo, che a sua volta garantisce e consolida la distinzione tra specie (Haskell, 1961). 

Gli insetti sociali invece, utilizzano i suoni anche in ulteriori e diversi contesti. Ad esempio, 

la manifestazione di uno stato d’allarme per mezzo di richiami sonori è caratteristica di diversi 

taxa di formiche. Nel genere Atta, quando alcune operaie vengono seppellite dall’accidentale 

crollo di un cunicolo, esse attirano l’attenzione attraverso una forte stridulazione, che induce 

le loro compagne a ricercarle scavando (Markl, 1965). Un sistema simile è stato proposto 

anche per Pogonomyrmex badius (Wilson, 1971). Anche in differenti taxa di termiti 

l’emissione di suoni è implicata nella comunicazione di uno stato d’allarme. Nel genere 

Macrotermes, è stato dimostrato che viene sfruttata a fini comunicativi una vibrazione prodotta 

attraverso il tambureggiamento eseguito su un substrato solido-di solito le pareti dei cunicoli 

del nido-dalle segnalatrici. Questi suoni vengono emessi in risposta alla percezione di un 

disturbo e rappresentano un segnale d’allarme, che attraverso un’amplificazione a catena 

garantita dai membri della colonia può estendersi in un raggio di 20 cm e raggiungere anche 

le aree più remote del nido (Röhrig et al., 1999). Wilson (1971) definisce il reclutamento, 

nell’ambito degli insetti sociali, come una comunicazione in grado di portare alcuni membri 

del nido in un punto dello spazio nel quale è richiesto del lavoro. In Vespa orientalis ad 

esempio, le larve affamate sfregano le proprie mandibole contro le pareti del favo: le vibrazioni 

prodotte vengono recepite dalle operaie, che in questo modo vengono reclutate per sfamarle 

(Ishay e Landau, 1972). Infine, in Apis mellifera il suono riveste un ruolo comunicativo molto 

importante. La maggior parte della vita della colonia si svolge all’interno del nido, che essendo 

costruito in cavità, è avvolto nell’oscurità. La vista, indispensabile per l’orientamento al di 

fuori del nido, risulta inutile nelle interazioni tra le compagne al suo interno. Ed è per questo 

che, oltre alla comunicazione semiochimica descritta in precedenza, in Apis mellifera anche la 

comunicazione sonora riveste un ruolo determinante nel regolare le innumerevoli interazioni 
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tra i membri della famiglia (Kirchner, 1993a). I segnali ed i contesti in cui vengono utilizzati 

saranno perciò descritti in dettaglio nel capitolo successivo. 

2.5 La comunicazione gustativa in Apis mellifera 

Non sono molti gli esempi di comunicazione tra i membri della colonia che richiedono 

l’ausilio di segnali gustativi, se non si considera la dubbia funzione attribuita in passato allo 

stop signal (cfr. paragrafo 3.2.4). Un curioso paradigma è tuttavia offerto dal sistema di 

regolazione termica dell’alveare. La temperatura interna di un alveare di Apis mellifera in 

condizioni normali è mantenuta tra i 33 e i 36 °C, durante il periodo di attività: tale intervallo 

è funzionale al corretto sviluppo della covata (Contessi, 2018). La refrigerazione di una zona 

surriscaldata del nido coinvolge due soggetti: i) un numero variabile di operaie specializzate 

nell’evaporazione e successiva ventilazione dell’acqua, le spruzzatrici (Contessi, 2018); ii) le 

bottinatrici più esperte della famiglia. Le spruzzatrici non sono ancora abbastanza mature per 

procurarsi dell’acqua da sole, mentre le bottinatrici non conoscono il fabbisogno d’acqua della 

colonia. In caso di necessità di refrigerio e di carenza d’acqua, le spruzzatrici sono costrette a 

far evaporare quella contenuta nel semidigerito presente nella loro borsa melaria. In questo 

modo concentrano la soluzione zuccherina a loro diretta disposizione, mentre 

contemporaneamente accentrano la domanda di soluzioni diluite (con più acqua) verso l’area 

del nido da raffreddare. Questa richiesta viene mossa lambendo e palpando con le antenne le 

compagne, così da stimolarle a cedere per trofallassi (figura 2-4) il contenuto della loro 

ingluvie (Contessi, 2018). Di solito, alle bottinatrici che recano il nettare migliore viene 

concessa la precedenza sullo scarico da parte delle api “magazziniere”, le operaie deputate allo 

stoccaggio del semidigerito ingluviale nelle celle del favo. Il nettare migliore è, ceteris 

paribus, quello più concentrato, ovvero quello che richiede meno lavoro per essere disidratato 

(Contessi, 2018). La maggiore necessità d’acqua comporta una rimodulazione delle priorità 

delle operaie, innescata in modo indiretto dalle spruzzatrici. Alle bottinatrici che trasportano 

nettare che sarebbe considerato di scarsa qualità (perché molto umido) in condizioni normali, 

viene data la precedenza sullo scarico del loro contenuto ingluviale: questo ridimensionamento 

delle priorità viene eseguito proprio per mezzo della trofallassi (Contessi, 2018). Si viene 

quindi ad istituire un sistema di feedback negativo dettato dall’allungamento dei tempi di 

scaricamento delle bottinatrici che trasportano il nettare più concentrato, che le porta infine 

alla comprensione della necessità contingentale, l’acqua. L’intero sistema viene regolato dalla 

trofallassi, che permette alle spruzzatrici di giudicare il contenuto idrico del nettare e di 

stimolarne o inibirne in maniera indiretta la raccolta (Contessi, 2018). 
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Figura 2-4: tre operaie di A. mellifera durante uno scambio di nutrienti per trofallassi 

(fonte: https://www.michiganbees.org/trophallaxis/). 

 

2.6 La danza dell’addome 

La danza dell’addome (in letteratura scientifica internazionale waggle dance) è una forma 

di segnalazione posseduta da tutte le specie del genere Apis (Beekman et al., 2015; Dyer, 2002; 

Oldroyd e Wongsiri, 2009). La scoperta di questa particolare modalità comunicativa valse il 

premio Nobel a Karl von Frisch, che per primo la descrisse come l’unica forma conosciuta di 

“linguaggio simbolico” tra gli invertebrati (von Frisch, 1967). In Apis mellifera le danze 

vengono eseguite in almeno due contesti conosciuti: in preparazione di una sciamatura 

(durante cui viene impiegata dalle esploratrici per indicare un bivacco provvisorio o per 

scegliere il sito di costruzione di un nuovo nido) (Seeley, 2010) e nel reclutamento di 

compagne del nido per lo sfruttamento di una risorsa (Couvillon, 2012). Indipendentemente 

dal contesto, le danze vengono eseguite dalle bottinatrici al ritorno nell’alveare seguendo uno 

schema di movimenti altamente stereotipato (Barron e Plath, 2017). Al ritorno da una raccolta 

abbondante, una bottinatrice avanza in linea retta sul favo, mentre scuote l’addome 

lateralmente e produce vibrazioni con le ali. Questa fase viene chiamata waggle run, ha una 

durata variabile e termina sempre con una svolta a destra o a sinistra. L’inversione comporta 

il ritorno della danzatrice al punto di inizio della danza, proprio per questo in letteratura prende 

il nome di return phase (Couvillon, 2012). Questo circuito viene ripetuto un numero variabile 

di volte, in funzione della redditività della risorsa (Seeley et al., 2000). Ad ogni ripetizione 

l’operaia fornisce informazioni sulla distanza e sulla direzione della risorsa (Dyer, 2002). 

All’epoca della sua scoperta, von Frisch evidenziò la presenza di due tipi distinti di danze: la 

https://www.michiganbees.org/trophallaxis/
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danza circolare (round dance) e la danza dell’addome (waggle dance) (von Frisch, 1967). La 

prima consiste in un rapido movimento circolare, durante la quale l’operaia inverte 

frequentemente direzione. La seconda è distinta nettamente dalla prima, per l’evidente 

traiettoria “ad 8” percorsa e per il tracciato lineare, durante la quale avviene lo scuotimento 

addominale che la caratterizza (waggle run) (Dyer, 2002). In origine, egli ipotizzò che la prima 

venisse utilizzata per indicare alle compagne un sito di raccolta del nettare, mentre la seconda 

una fonte di polline (Munz, 2005). Il fraintendimento nasceva dal diverso posizionamento dei 

nutritori adibiti all’addestramento delle api osservate durante i suoi esperimenti: quelli con il 

nettare si trovavano molto vicino agli alveari sperimentali, quelli con il polline erano più 

lontani (von Frisch, 1967). Compreso l’errore, concluse che le danze circolari comunicassero 

solo la direzione di una fonte alimentare entro i 100 m di distanza, mentre le danze addominali 

indicassero direzione e distanza di un sito distante più di 100 m (von Frisch, 1967). Il principio 

della distinzione delle danze in due tipologie rimase inalterato per decenni. Negli anni a venire, 

attraverso prove indirette fornite dall’analisi della componente acustica delle danze (Kirchner 

et al., 1988), dalla constatazione dell’esistenza di una forma di scuotimento addominale anche 

nelle danze circolari (Jensen et al., 1997) ed infine dalla dimostrazione della presenza di 

indicazioni di natura spazio-temporale in entrambe le forme di danza (Gardner et al., 2008), si 

è giunti ad un consenso unanime riguardo all’esistenza di un’unica forma di danza, quella 

dell’addome. 

 

2.6.1 Ipotesi evolutive 

Le avanguardistiche ricerche in tema di danze comunicative di Lindauer, allievo di von 

Frisch, lo portarono a formulare l’ipotesi di una progressione evolutiva-in termini di 

complessità-delle danze nel corso del tempo. Egli notò che le operaie di Apis florea utilizzano 

il Sole come punto di riferimento durante le loro danze (von Frisch e Lindauer, 1956). Inoltre, 

le api nane danzano su una superficie orizzontale o inclinata del favo (Dyer, 2002) ed orientano 

la propria danza verso il sito di cui comunicano la posizione (Koeniger et al., 1982). Il gruppo 

delle api nane comprende specie che nidificano all’aperto, costruiscono un unico favo e 

rappresenta il primo raggruppamento separatosi dall’antenato comune del genere Apis (Arias 

e Sheppard, 2005; Kotthoff et al., 2013). Il successivo gruppo ad essersi distaccato è quello 

delle api giganti. Anch’esse nidificano all’aperto, ma danzano sulle superfici verticali del favo: 

in questo modo è impossibile indicare direttamente la fonte di cibo (Dyer, 1985), per cui le 

danzatrici traslano l’angolo compreso tra il Sole e il sito d’interesse in un angolo compreso tra 

la direzione della waggle run ed il vettore della forza di gravità (Dyer, 2002). Apis dorsata 
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talvolta produce suoni durante le danze (Michelsen et al., 1986a), mentre sembra che Apis 

laboriosa esegua danze prive di suono: non è ancora chiaro se la componente acustica si sia 

persa in questa specie oppure se si sia evoluta indipendentemente nelle altre api giganti e nelle 

nidificatrici in cavità (Kirchner et al., 1996). Infine, la forma più derivata di danza dell’addome 

è eseguita dalle nidificatrici in cavità. Le danze sono orientate in riferimento alla gravità, 

vengono messe in atto su di una superficie verticale nel buio del nido e prevedono l’emissione 

di suoni (Michelsen et al., 1986a). L’ipotesi di Lindauer di una progressione evolutiva della 

complessità delle danze è sostenuta da un recente studio sulle relazioni filogenetiche dei 

membri del genere Apis (Raffiudin e Crozier, 2007). È stato inoltre suggerito da diversi autori 

che le danze si siano evolute in un ambiente tropicale in risposta ad una distribuzione spaziale 

delle risorse a macchia di leopardo, ad una loro relativamente rapida deteriorabilità e ad una 

grande variabilità di fonti alimentari (Dornhaus e Chittka, 2004; Dornhaus et al., 2006; 

Sherman e Visscher, 2002). Persiste tuttora un’incertezza sulla finalità originaria della danza, 

sulla quale sono state avanzate almeno tre ipotesi differenti. Alcuni autori sostengono che in 

origine la danza si sia evoluta per permettere la comunicazione di un sito di potenziale 

costruzione di un nuovo nido, e che solo in seguito sia stata adottata nella condivisione della 

posizione di aree di raccolta (Beekman e Lew, 2008; Oldroyd e Wongsiri, 2009). D’altro canto, 

le prime api in origine costruivano i loro nidi all’aperto e su supporti potenzialmente molto 

vicini e quindi facili da raggiungere. La capacità di raggiungere siti di raccolta di cibo prima 

di eventuali competitori avrebbe potuto rappresentare un vantaggio, motivo per cui altri autori 

sostengono l’ipotesi dell’adeguamento della danza alla comunicazione di siti di edificazione 

del nuovo nido (Ratnieks e Shackelton, 2015). Infine, secondo alcuni la danza potrebbe essersi 

evoluta contemporaneamente in entrambi i contesti. Uno studio ha dimostrato l’esistenza di 

alcuni neuroni cerebrali delle api deputati alla codifica ed al processamento delle informazioni 

legate alla sensazione di ricompensa (Hammer, 1997). Se il ritrovamento di una fonte 

alimentare di elevata qualità e di un sito per la costruzione di una nuova dimora di livello 

altrettanto alto vengono processati in modo simile nel cervello dell’ape, sembra logico 

supporre che la danza avrebbe potuto essere usata fin dalla sua comparsa in entrambi i contesti 

(l’Anson Price e Grüter, 2015). 

 

2.6.2 Oggetto e componenti della comunicazione 

Le operaie di Apis mellifera tipicamente danzano sulla superficie verticale dei favi, nel buio 

delle cavità in cui costruiscono il nido. L’angolo formato tra l’orientamento della waggle run 

e la verticale gravitazionale corrisponde all’angolo compreso tra il sito localizzato e l’azimut 
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solare (von Frisch, 1967) (figura 2-5). La durata della waggle run in termini temporali è invece 

correlata alla distanza della risorsa dall’alveare (Schürch et al., 2013). Secondo l’ipotesi del 

flusso ottico-quella maggiormente accreditata attualmente-la distanza viene stimata a partire 

dall’ammontare di immagini che flussano attraverso la retina delle api che esplorano 

l’ambiente circostante (Esch et al., 2001; Srinivasan et al., 2000). Per di più, l’ammontare di 

flusso ottico è altamente correlato alla distanza percorsa (Barron et al., 2005) e la relazione tra 

la durata della waggle run e la distanza dalla risorsa può essere espressa attraverso una 

funzione lineare (Gardner et al., 2008; Schürch et al., 2013). La velocità ed il numero di circuiti 

della danza eseguiti sono correlati con il valore delle risorse raccolte (Tautz, 2008). Le api che 

seguono le danze perlopiù si mantengono vicine all’addome dell’esecutrice (Božič e 

Valentinčič, 1991) e hanno bisogno di seguire più di un circuito per ottenere informazioni 

spazio-temporali dettagliate (Tanner e Visscher, 2008). Non è ancora chiaro, tuttavia, come le 

seguaci riescano a comprendere le informazioni trasmesse dalla danzatrice. La danza è 

composta da molteplici stimoli: tattili, come il contatto fisico che avviene tra le antenne delle 

seguaci ed il corpo della danzatrice (Rohrseitz e Tautz, 1999), acustici come le vibrazioni 

prodotte durante lo scuotimento dell’addome (Kirchner et al., 1991; Michelsen, 2003) o i getti 

d’aria generati durante la vibrazione alare della danzatrice (Michelsen, 2011), e non è ancora 

chiaro quale tra questi sia implicato nel trasferimento informazionale. La componente acustica 

sembra essere in qualche modo responsabile della trasmissione. Mutanti dalle ali ridotte 

producono dei suoni dalle caratteristiche fisiche diverse rispetto al genotipo wild durante la 

waggle run, e questo comporta una significativa riduzione dei reclutamenti (Kirchner e 

Sommer, 1992). In ogni caso, seguire le waggle runs aumenta le possibilità di localizzare una 

fonte alimentare da parte delle compagne reclutate, le quali probabilmente hanno la capacità 

di localizzare con più precisione un sito di interesse combinando o facendo la media delle 

informazioni ottenute seguendo danze ripetute (Tanner e Visscher; 2008). L’importanza della 

componente olfattiva è stata oggetto di dibattito fin dalla scoperta della danza comunicativa 

(Wells e Wenner, 1973). Di sicuro gli odori fiorali specifici della macchia da cui le bottinatrici 

provengono rappresentano un indizio aggiuntivo per aiutare le reclute a rintracciare la fonte di 

nutrimento. Tuttavia, da soli non sembrano essere sufficienti a fornire indicazioni sulla 

distanza (Couvillon, 2012; Esch, 2011; Grüter e Farina, 2009; Grüter et al., 2008). 
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Figura 2-5: rappresentazione schematica della trasmissione di informazioni spaziali 

attraverso la waggle dance. L’angolo compreso tra il sito di interesse (fiore) ed il Sole viene 

traslato in un angolo compreso tra la verticale gravitazionale e la direzione della waggle run. 

Il quadrato puntinato rappresenta l’alveare, la linea a zig-zag il tracciato della waggle run 

(fonte: https://www.researchgate.net/figure/Dance-alignment-to-a-resource-changes-with-

the-position-of-the-sun-When-a-honeybee_fig1_263283812). 

https://www.researchgate.net/figure/Dance-alignment-to-a-resource-changes-with-the-position-of-the-sun-When-a-honeybee_fig1_263283812
https://www.researchgate.net/figure/Dance-alignment-to-a-resource-changes-with-the-position-of-the-sun-When-a-honeybee_fig1_263283812
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Capitolo 3 
LA COMUNICAZIONE ACUSTICA IN APIS MELLIFERA 

 

3.1  Segnali della regina 

Nelle colonie di Apis mellifera vengono allevate, in preparazione della sciamatura o in caso 

di perdita della regina, numerose regine in celle a forma di ghianda e rivolte verso il basso, 

chiamate celle reali (Contessi, 2018). La poliginia non è tollerata in una società altamente 

eusociale come quella di Apis mellifera, perciò la presenza contemporanea di più regine viene 

impedita in due modi. Nel caso in cui non siano previste sciamature aggiuntive, la vergine che 

per prima sfarfalla cerca le sue rivali e le combatte finché non ne sopravvive soltanto una: la 

monoginia è assicurata da un processo di eliminazione (Contessi, 2018; Grooters, 1987). Nel 

caso in cui si verifichino sciamature aggiuntive rispetto alla prima, è necessario che venga 

garantita la possibilità di riprodursi sia alla colonia originaria, sia agli sciami aggiuntivi. Per 

questo motivo alle regine vergini viene impedito dalle operaie di eliminare le rivali ancora in 

cella, anche tramite violente aggressioni (Grooters, 1987). Il comportamento delle operaie è 

volto a contrastare lo sfarfallamento di tutte le regine all’infuori di una, oltre che a mantenere 

un pool di regine di scorta: le regine rinchiuse vengono persino nutrite attraverso una fenditura 

sulla cella (Grooters, 1987). Dal punto di vista della colonia è un comportamento previdente. 

Allevare regine è un compito dispendioso in termini di tempo ed energie, perciò preservarne 

alcune per sciamature aggiuntive o in previsione di una perdita della prescelta (ad esempio, 

durante un volo d’accoppiamento) è chiaramente cautelativo (Michelsen et al., 1986b; 

Simpson e Cherry, 1969). In entrambi i casi, le vergini sfarfallate emettono durante la loro 

ricerca un suono acuto percepibile anche dall’orecchio umano, detto comunemente “canto 

della regina” (Contessi, 2018). In letteratura scientifica internazionale ci si riferisce a questo 

segnale sonoro con il termine piping (Kirchner, 1993a; Michelsen et al., 1986b; Simpson, 

1964). Il piping a sua volta si compone di due diversi segnali acustici, il tooting ed il quacking. 

Il primo è quello emesso dalle regine vergini a partire da poco dopo lo sfarfallamento, il 

secondo viene prodotto dalle regine adulte ma ancora rinchiuse nelle celle reali (Kirchner, 

1993a). È stato dimostrato sperimentalmente (Simpson, 1964) che il suono non viene prodotto 
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per immissione di aria e sua successiva espulsione attraverso gli spiracoli, bensì attraverso la 

rapida contrazione dei muscoli alari indiretti. Le ali non vibrano (Kirchner, 1993a). Durante 

l’emissione la regina preme il torace contro il favo, che diviene il substrato attraverso cui il 

suono viene trasmesso sotto forma di vibrazioni (Michelsen et al., 1986b). I due segnali 

possono essere distinti attraverso la struttura temporale (figura 3-1): il tooting comincia con 

una prima sillaba lunga 1 s, che all’inizio sale in ampiezza e frequenza. A questa segue un 

numero variabile di sillabe dalla durata di circa 0,25 s ciascuna, che mostrano lo stesso 

innalzamento iniziale in ampiezza. Il quacking è composto da un numero variabile di sillabe 

più brevi-di 0,2 s ciascuna-mancanti, inoltre, delle preliminari elevazioni in ampiezza e 

frequenza. Il quacking ha una frequenza perlopiù inferiore al tooting, anche se spesso si 

sovrappongono (Kirchner, 1993a; Michelsen et al., 1986b). La struttura temporale dei due 

segnali probabilmente è il discrimine sfruttato dalle regine vergini nel riconoscimento dei due 

suoni. Anche le operaie percepiscono il piping, e reagiscono immobilizzandosi per tutta la 

durata del canto (Michelsen et al., 1986a). Sono necessarie ripetute emissioni (le proprietà 

meccaniche dei favi permettono di effettuare solo “richiami locali”) (Michelsen et al., 1986b) 

alle tooters per riuscire a localizzare le quackers rinchiuse nelle celle, a cui si avvicinano con 

intenti omicidi. Sembrerebbe quindi sconveniente alle quackers rispondere al segnale sonoro. 

Non è stato provato sperimentalmente, ma sembra che le operaie reagiscano al quacking 

ricoprendo la cella della regina rinchiusa che lo produce e scacciando le tooters (Kirchner, 

1993a). In generale, la sciamatura è associata a frequenti emissioni di piping (Simpson e 

Cherry, 1969) e sembra che il segnale incoraggi in qualche modo la colonia a prepararsi alla 

scissione, anche se non è stato ancora provato un nesso causa-effetto (Michelsen et al., 1986b). 

L’associazione è corroborata dalla manifestazione di comportamenti simili in operaie 

sottoposte ad una riproduzione artificiale del segnale e in operaie che si trovano attorno alla 

regina nel momento dell’emissione (Simpson e Greenwood, 1974). Di sicuro, si può affermare 

che i toots sono coinvolti nel ritardo degli sfarfallamenti delle regine e che in questo processo 

le operaie fungono da intermediarie (Michelsen et al., 1986b). 
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3.2 Segnali delle operaie 

3.2.1 Vibration signals 

Le attività cooperative nelle colonie di insetti sociali sono spesso regolate da decisioni 

collettive frutto di un sistema di controllo di tipo decentralizzato (ossia non dispotico: il peso 

di ciascun individuo nella decisione è egualitario) e non gerarchico (Seeley e Visscher, 2004; 

Seeley et al., 2006; Visscher, 2007). Di solito questi processi decisionali coinvolgono dei 

complessi sistemi di comunicazione, la cui funzione è quella di integrare e sincronizzare i 

comportamenti di differenti gruppi di lavoro. Uno dei sistemi più studiati è quello dei segnali 

vibrazionali nelle api. Viene eseguito dalle operaie, molto frequentemente da esperte 

bottinatrici oppure da seguaci di danze addominali (Biesmeijer, 2003; Nieh; 1998). 

L’esecutrice di solito afferra una compagna del nido attraverso le zampe anteriori, vibra dorso-

ventralmente con tutto il corpo a circa 16 Hz di frequenza per una durata di 1 o 2 s, quindi 

rilascia la compagna e ne cerca un'altra per ripetere la stessa operazione. Può talvolta accadere 

che invece di una compagna operaia la vibratrice si aggrappi al favo, su cui riversa la stessa 

vibrazione (Seeley et al., 1998). Un’operaia può eseguirla in sequenza fino a circa 20 volte al 

minuto, e può proseguire per un periodo compreso tra diversi minuti a più di un’ora 

(Beismeijer, 2003; Schneider, 1986). In questo modo riesce a trasmettere il segnale a 

molteplici compagne di nido (Seeley et al., 1998). La ripetitività non è esclusiva di questo 

Figura 3-1: sonogrammi delle componenti del 

piping. A: toot; B: quack; C: un toot a cui una 

regina rinchiusa risponde con un quack. La scala 

temporale in B e C è diversa da quella in A (fonte: 

http://www.lcbaor.org/Supportfiles/piping.htm). 

http://www.lcbaor.org/Supportfiles/piping.htm


 

 39 

genere di segnale, anzi, è proprio caratteristica dei gruppi sociali animali (Cao et al., 2009). Le 

prime ricerche sull’argomento si focalizzarono su una delle destinatarie della vibrazione: la 

regina. Ad esempio, le regine vergini vengono scosse in preparazione alla partenza 

dall’alveare, sia in occasione di una sciamatura che in favore di un volo d’accoppiamento 

(Allen, 1958). La constatazione della riduzione degli eventi vibratori al ritorno dal volo nuziale 

portò Allen (1958) ad inferire che il segnale elicitasse la preparazione al decollo nelle giovani 

regine, o più genericamente le preparasse ad una “maggiore attività”. In effetti è stato osservato 

che le regine (sia feconde che vergini) vengono vibrate il doppio quando sono inattive rispetto 

a quando sono impegnate in qualche attività. Rispondono alla stimolazione con un generico 

aumento della laboriosità, manifestato in genere con un aumento della locomozione; le 

reazioni specifiche comprendono un aumento dell’ispezione delle celle e dell’ovideposizione 

per le regine feconde, un incremento della frequenza di piping per le vergini (Schneider, 1991). 

Tuttavia, il messaggio trasferito per mezzo di questo segnale può provocare anche una reazione 

inibitoria nelle regine (Fletcher, 1978a; Fletcher, 1978b). Anche a causa di quest’ambivalenza 

funzionale, il segnale vibrazionale è un esempio di segnale modulatore. Caratteristica centrale 

di questa tipologia di segnali è la non specificità: il messaggio veicolato assume significato in 

relazione al contesto e potenzialmente è trasmissibile da qualsiasi operaia (Hölldobler e 

Wilson, 1990). In parallelo, ricerche analoghe vennero condotte sui destinatari più frequenti 

del segnale vibrazionale, le operaie. Il più generico effetto che deriva dalla ricezione del 

segnale è un potenziamento non specifico dell’attività, che si manifesta in un incremento della 

locomozione (Schneider, 1991; Schneider et al., 1986a). Le conseguenze più distintive, invece, 

si osservano in un miglioramento nell’acquisizione di informazioni e nell’esecuzione di 

determinati compiti. Tra le destinatarie, da una parte aumentano i tassi di ispezione del 

contenuto delle celle e di trofallassi tra compagne, attività tramite cui è possibile ottenere 

informazioni sulle necessità della colonia (Cao et al., 2007; Grüter et al., 2006). Dall’altra, le 

operaie che ricevono una vibrazione riescono ad occuparsi di più compiti, trascorrono più 

tempo nella cura della covata, nella pulizia del nido e nel processamento del cibo, nonché 

hanno una maggiore probabilità di dedicarsi al bottinaggio (Hyland et al., 2007; Schneider e 

Lewis, 2004). Ripetute vibrazioni innalzano in maniera lieve ma significativa i livelli 

emolinfatici di JH, probabilmente a causa dell’aumentato livello di attività (Schneider et al., 

2004). I risultati sembrano coerenti con l’avvenuta dimostrazione che alti livelli di JH 

promuovono un’accelerazione del metabolismo nelle api (Sullivan et al., 2003), che a sua volta 

determina un potenziamento delle attività. Oltre a migliorare alcune attività, in quanto segnale 

modulatore viene probabilmente impiegato per inibire il bottinamento e favorire la 
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riallocazione delle operaie verso altre attività (Nieh, 1998). In conclusione, in Apis mellifera 

il segnale vibrazionale è associato principalmente al bottinamento (Nieh, 1998; Schneider et 

al., 1986a), e sembra anzi che in assenza di raccolta il tasso di esecuzione del segnale cali 

significativamente (Nieh, 1998; Schneider et al., 1986b). Tuttavia, sembra anche svolgere un 

ruolo nel coordinamento delle attività legate alla sciamatura (Donahoe et al., 2003). 

 

3.2.2 Worker piping 

Il worker piping è un segnale acustico emesso dalle operaie. Sebbene il contesto principale 

in cui in origine è stato studiato fosse quello di colonie irrimediabilmente orfane (Ohtani e 

Kamada, 1980), attualmente è certo che è impiegato durante la preparazione alla sciamatura 

(Seeley e Tautz, 2001). Ohtani e Kamada (1980) descrivono due tipologie di segnale, eseguiti 

dalle operaie in una famiglia orfana. Uno emesso dalle ovificatrici (Contessi, 2018) alla 

frequenza fondamentale di 350 Hz; l’altro, emesso dalle guardiane poste all’entrata 

dell’alveare in concomitanza dell’aggressione da parte di un predatore, dalla frequenza di 500-

700 Hz. Nella ricerca viene descritta la saltuaria aggressione delle ovificatrici da parte delle 

compagne in occasione dell’emissione del segnale acustico (Ohtani e Kamada, 1980). Il 

paragone con il piping della regina non si ferma al nome: il worker piping delle operaie viene 

accostato al quacking per il fatto che le ovificatrici si trovano in una situazione in cui “vengono 

attaccate”. Al contrario, il piping delle aggressive compagne guardiane viene comparato al 

tooting, emesso dalla regina in cerca di rivali da eliminare (Kirchner, 1993a; Ohtani e Kamada, 

1980). Ricerche più approfondite evidenziano più differenze che somiglianze tra i due pipings, 

tuttavia. Quello delle operaie dura all’incirca 1 s, è un singolo suono e non c’è modulazione di 

frequenza, che si assesta nell’intervallo 330-430 Hz (Pratt et al., 1996). Invece, entrambi i 

segnali del piping regale durano diversi secondi e sono spezzati in più sillabe (Michelsen et 

al., 1986b). La modalità di emissione è però simile: le operaie innescano la vibrazione dei 

muscoli toracici e premono il torace sul favo (Pratt et al., 1996) o sul dorso di una compagna 

(Schlegel et al., 2012), substrati solidi che trasmettono la vibrazione. Il segnale non viene 

emesso solo in famiglie orfane, ed in quelle in cui la regina è feconda è stato inizialmente 

osservato in un contesto di raccolta e deposito di risorse (Pratt et al., 1996). È stato 

successivamente dimostrato il suo ruolo nel processo di sciamatura (Seeley e Tautz, 2001). Le 

operaie che producono il segnale sono quasi sempre le esploratrici di ritorno da siti ritenuti 

validi per la costruzione di un nuovo nido (Seeley e Tautz, 2001; Seeley e Visscher, 2004). 

Solitamente queste sono anche le bottinatrici più anziane del nido (Pierce et al., 2007). Durante 

la preparazione alla sciamatura, le esploratrici eseguono il piping sulle regine. A poche ore 
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dalla partenza le esploratrici aumentano la frequenza dei contatti con la regina, probabilmente 

per stimolarla a volare (Seeley e Tautz, 2001). Il segnale viene emesso con frequenza anche 

sugli strati esterni dello sciame raccolto, soprattutto poco prima della partenza. In questo modo 

le esploratrici informano le compagne che il volo è imminente, e che è perciò necessario 

riscaldare i muscoli toracici fino a 35 °C, la temperatura ideale per sostenere un lungo volo 

(Schlegel et al., 2012; Seeley e Tautz, 2001). 

3.2.3 Tremble dance 

Una delle prime attestazioni dell’esistenza di questo comportamento risale alla monografia 

di von Frisch (1923). Nonostante egli ipotizzasse che fosse un segnale di comunicazione, il 

suo significato biologico è rimasto a lungo sconosciuto. Durante l’esecuzione, la danzatrice 

scuote il corpo in senso cranio-caudale e all’incirca ogni secondo ruota sul proprio asse 

corporeo di pressappoco 50°. La danza dura, in media, attorno ai 30 minuti e nonostante 

l’esecutrice si muova per tutto il nido, spesso si indirizza verso il nucleo di covata (Seeley, 

1992). È appurato che le danzatrici emettono dei segnali acustici durante i loro spostamenti. 

La frequenza fondamentale del suono prodotto è compresa tra 350 e 450 Hz e dura tra i 50 e i 

200 ms. Non è raro che le compagne incontrate dalla danzatrice lungo il suo tragitto la palpino 

brevemente con le antenne: questo sembrerebbe suggerire che il messaggio viene convogliato 

proprio per via vibrazionale (Kirchner, 1993b). Studi recenti attribuiscono a questo 

comportamento un ruolo regolatore dell’influsso di nettare nel nido: in effetti, viene esibito 

dalle bottinatrici di nettare nel caso in cui gli risulti difficile trovare delle compagne 

“magazziniere” a cui cedere il raccolto per trofallassi (Kirchner e Lindauer, 1994; Seeley, 

1992; Seeley et al., 1996). Inoltre, sembra avere un effetto diverso in funzione del destinatario: 

potrebbe esaltare le potenzialità delle magazziniere o aumentarne il numero favorendo una 

riallocazione della forza lavoro (Seeley et al., 1996). D’altro canto, le bottinatrici che ricevono 

il messaggio potrebbero essere disincentivate al reclutamento delle compagne verso una fonte 

alimentare altamente profittevole. In quest’ottica, rappresenterebbe un sistema di feedback 

negativo contrapposto a quello positivo della danza dell’addome (Kirchner, 1993b). 

 

3.2.4 Stop signal 

Nelle descrizioni pubblicate in origine ci si riferisce a questo comportamento come begging 

signal (traducibile all’incirca in “segnale di richiesta”). Il termine deriva dalla constatazione 

che alcune danzatrici dell’addome vengono interrotte durante la loro esecuzione da alcune 

seguaci attraverso questo comportamento, a cui sembra rispondano con il rigurgito e 



 

 42 

successiva elargizione di nettare alla postulante per trofallassi (Esch, 1964). La meccanica del 

comportamento è ormai nota: l’esecutrice colpisce la destinataria con il capo (ma si può anche 

arrampicare su di essa) (Thom et al., 2003) mentre emette un singolo impulso sonoro di breve 

durata, variabile tra 0,1 e 0,2 secondi (Pastor e Seeley, 2005). Il suono raggiunge una frequenza 

compresa tra 100 e 400 Hz (l’intervallo di frequenze a cui le api sono maggiormente sensibili 

è compreso tra 30 e 400 Hz) (Michelsen et al., 1986a), viene generato da rapide contrazioni 

dei muscoli toracici e trasmesso attraverso un substrato solido (un’altra operaia o anche il favo) 

(Nieh, 1993; Pastor e Seeley, 2005; Thom et al., 2003). La modifica del nome è dovuta, 

sostanzialmente, alla reinterpretazione del messaggio comunicato dal segnale. Uno studio 

sperimentale dimostra che il segnale viene utilizzato per interrompere le danzatrici 

dell’addome durante la loro esecuzione (Nieh, 1993). La constatazione che le esecutrici di 

tremble dance sono le operaie che più spesso eseguono anche lo stop signal (Nieh, 1993; Thom 

et al., 2003) sembra coerente: il ruolo di volano della tremble dance nella gestione dell’influsso 

di nettare è in effetti correlato al messaggio dello stop signal, e i segnali potrebbero rafforzarsi 

a vicenda. In ogni caso l’emittente raramente riceve nettare dalle danzatrici dell’addome (Nieh, 

1993; Pastor e Seeley, 2005), perciò la modifica del nome sembra ragionevole. Studi 

successivi hanno portato ad un’integrazione delle funzioni di questo segnale. Le condizioni 

del sito di raccolta del cibo sembrano avere una notevole influenza sulla tendenza alla 

produzione dello stop signal: in condizioni sperimentali medie (che non determinano, ad 

esempio, elevati influssi di nettare nel nido) è stato osservato che sono soprattutto le seguaci 

di danze addominali ad eseguire lo stop signal (Pastor e Seeley, 2005). Inoltre, lo stop signal 

potrebbe essere utilizzato nella diminuzione dei reclutamenti verso fonti alimentari in via di 

deterioramento (Lau e Nieh, 2010). La prosecuzione delle ricerche ha portato alla 

constatazione che lo stop signal viene impiegato in forma di feedback negativo da parte di 

bottinatrici che hanno subito un’esperienza spiacevole durante la raccolta (Kietzman e 

Visscher, 2015; Nieh, 2010; Srinivasan, 2010). Esempi di esperienza negativa potrebbero 

essere l’eccessiva competizione per una stessa fonte di cibo, oppure l’aggressione da parte di 

predatori o conspecifici di altre famiglie (Lau e Nieh, 2010; Nieh, 2010). Le ricerche svolte 

finora sembrano suggerire un’estesa versatilità comunicativa del segnale, e probabilmente 

molti degli effetti devono tuttora essere descritti. 
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3.3 La ricezione del suono: organi acustici in Apis mellifera 

3.3.1 L’organo subgenuale (SGO) 

L’organo subgenuale (SGO) è l’organo di senso vibrazionale delle api (Dreller e Kirchner, 

1993). Non è esclusivo di Apis mellifera e si ritrova in diversi ordini di insetti che sfruttano la 

comunicazione vibroacustica (Shaw, 1994). L’SGO permette ai membri della colonia di 

percepire le vibrazioni che vengono trasmesse attraverso un substrato solido, ad esempio i 

pipings di regina ed operaie e lo stop signal (Dreller e Kirchner, 1995). In parte anche la 

componente vibrazionale della danza dell’addome sembrerebbe essere recepita attraverso 

l’SGO: le seguaci delle danze si posizionano con le zampe a massimo una cella di distanza 

dalle danzatrici, se non esattamente sul tracciato della waggle run (Sandeman et al., 1996). 

L’SGO è un organo cordotonale (tipologia di meccanocettore negli insetti), ha all’incirca la 

forma di un cono e si rinviene nel tratto prossimale della tibia di ciascuna zampa (figura 3-2), 

sospeso all’interno di un canale emolinfatico. L’SGO occlude quasi completamente il canale 

ed il nervo di sua competenza fuoriesce dal suo apice (Kilpiner e Storm, 1997; Storm e 

Kilpinen, 1998). Non c’è ancora chiarezza sul funzionamento dell’organo. Il modello 

fisiologico più recente prevede che l’organo oscilli alla stessa frequenza delle vibrazioni 

recepite, subendo un dislocamento all’interno del canale emolinfatico. Rilevazioni 

elettrofisiologiche suggeriscono che gli scolopidi (organelli sensitivi negli insetti) di cui è 

costituito vengano stimolati dallo spostamento dell’organo all’interno del canale (Kilpinen e 

Storm, 1997; Storm e Kilpinen, 1998). Sembrerebbe che il dislocamento massimo, 

corrispondente secondo il modello alla più elevata sensibilità dell’organo, si osservi tra i 300 

e i 600 Hz (Sandeman et al., 1996). 

 

3.3.2 L’organo di Johnston (JO) 

Il suono è una sensazione generata dal rilevamento di onde sonore che vengono generate 

da gradienti di pressione e provocano lo spostamento delle particelle del mezzo attraverso cui 

si propagano. La maggior parte dei vertebrati percepisce il suono attraverso la detezione di 

variazioni pressorie, mentre alcuni invertebrati-tra cui Apis mellifera-recepiscono le onde 

sonore attraverso gli spostamenti delle particelle d’aria da esse causati (Towne e Kirchner, 

1989). Parte della comunicazione acustica in Apis mellifera è basata proprio su oscillazioni 

delle particelle aeree: ad esempio, durante la danza dell’addome la danzatrice produce getti 

d’aria facendo vibrare le ali (Michelsen et al., 1987; Michelsen, 2011) dorso-ventralmente. La 

vibrazione genera un suono alla frequenza fondamentale di circa 260 Hz (Michelsen et al., 
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1987), che non produce vibrazioni nei substrati solidi ed è veicolato per via aerea (Michelsen 

et al., 1986a). Vibrazioni a bassa frequenza (10-15 Hz) vengono generate dallo scuotimento 

addominale della waggle run, e le seguaci sono in grado di separare le due componenti 

(Kirchner, 1993a). Le oscillazioni provocano spostamenti d’aria nell’ordine dei millimetri, per 

questo le seguaci delle danze rimangono a contatto con la danzatrice durante la waggle run, 

palpandola anche con le antenne (Michelsen et al., 1987; Towne e Kirchner, 1989). 

Esperimenti eseguiti sfruttando un robot capace di emulare la danza addominale hanno 

dimostrato l’indispensabilità dei segnali acustici in un’efficace trasmissione delle informazioni 

spazio-temporali (Michelsen et al., 1989; Michelsen et al., 1992). Dunque, le seguaci per 

ottenere informazioni devono essere capaci di percepire oscillazioni aeree a brevissima 

distanza. Un esperimento condotto da Dreller e Kirchner (1993) ha dimostrato che nelle api è 

l’organo di Johnston (JO) a percepire tali stimoli. JO è un organo cordotonale situato nel 

pedicello dell’antenna (figura 3-2). È costituito da circa 300-320 scolopidi vincolati alla 

cuticola della circonferenza interna del pedicello attraverso delle connessioni interarticolari 

dipanate tra il pedicello ed il primo flagellomero (Dreller e Kirchner, 1995; Tsujiuchi et al., 

2007). All’epoca della scoperta della relazione funzionale non era sconosciuto ed era stato già 

oggetto di ricerche analoghe in altri insetti, tra cui alcuni Culicidi (Belton, 1989). L’intervallo 

di frequenze nel quale i neuroni scolopidiali manifestano la maggiore responsività è compreso 

tra 250 e 300 Hz, all’incirca lo stesso intervallo di frequenze delle oscillazioni aeree prodotte 

durante la waggle run (Ai e Itoh, 2011). Non solo, anche il flagello antennale ha una frequenza 

di risonanza compresa tra i 260 e i 280 Hz (Tsujiuchi et al., 2007). La risonanza è un 

collegamento fondamentale nella fisiologia della trasmissione. Quando il flagello viene fatto 

oscillare non si piega, bensì vibra alla stessa frequenza dell’oscillazione aerea percepita  

(risuona). Le connessioni interarticolari di JO recepiscono la vibrazione, che stimola i neuroni 

scolopidiali. L’eccitazione provoca l’innesco di potenziali elettrici d’azione, che favoriscono 

la trasmissione dello stimolo per via nervosa fino all’area cerebrale deputata al processamento 

del segnale acustico (Dreller e Kirchner, 1995). La percezione è coadiuvata anche da elementi 

propriocettivi: la bilateralità delle antenne permette alla seguace di confrontare la posizione 

del suo corpo rispetto a quella della danzatrice. In questo modo comprende la direzione di 

esecuzione della waggle run, informazione necessaria per localizzare con precisione il sito di 

foraggiamento (Kirchner e Towne, 1994).  
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Figura 3-2: rappresentazione schematica dell’organo di Johnston (in alto) e dell’organo 

subgenuale (in basso) (fonte: https://www.researchgate.net/figure/The-Johnstons-organ-a-

and-subgenual-organ-b-are-the-primary-receptors-for_fig1_258157835). 

fonte:%20https://www.researchgate.net/figure/The-Johnstons-organ-a-and-subgenual-organ-b-are-the-primary-receptors-for_fig1_258157835
fonte:%20https://www.researchgate.net/figure/The-Johnstons-organ-a-and-subgenual-organ-b-are-the-primary-receptors-for_fig1_258157835
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CONCLUSIONI 

Si potrebbe concludere dicendo che la comunicazione è contemporaneamente il punto di 

partenza ed il tramite di un’organizzazione lavorativa efficace. Abbiamo constatato che Apis 

mellifera è in grado di sfruttare tutti i sensi nelle interazioni che avvengono tra i membri della 

colonia, e che alcune modalità comunicative si sono sviluppate più di altre in virtù di un 

percorso evolutivo specifico. Oltre ad alcuni mezzi di comunicazione ben sviluppati tra gli 

insetti ed in particolare tra gli Imenotteri, in A. mellifera è stata oggetto di studio, attenzione e 

curiosità (anche da parte dei profani) la danza dell’addome. In un interessante e recente articolo 

(Crist, 2004) viene posta una domanda semplice, quanto mai intrigante: le api parlano? Il 

concetto di “linguaggio” è caratterizzato da notevole fluidità. La rigidità riscontrata nel 

paragonare un sistema linguistico non umano a quello umano sembra proprio dovuta al fatto 

che il termine è strettamente riferito alla specie umana. Così come per il concetto originario di 

eusocialità si dispone di pietre miliari, punti di riferimento nella certificazione di un sistema 

comunicativo come tale: la presenza di un sistema di regole, la rigidità nella struttura unita 

all’adattabilità contestuale, l’uso di simboli nella rappresentazione di oggetti o situazioni 

distanti nel tempo e nello spazio (Crist, 2004). L’ipotesi viene argomentata in modo accurato 

e brillante, e si conclude con la presa d’atto delle molteplici affinità tra il linguaggio delle api 

e quello umano, seppure “nessuno sia in grado di affermare che i due linguaggi condividano 

la stessa complessità” (Crist, 2004). In ogni caso, benché alcuni punti siano stati fissati e 

divenuti dei trampolini di lancio per ulteriori tuffi nell’ignoto, l’unica cosa che sembra 

possibile affermare con certezza è che ciò che non è certo è passibile di revisione. 
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