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RESUMO

Abelhas eussociais sdo conhecidos por exibirem alto nivel de cooperacdo, no
entanto, suas coldnias podem ser exploradas por parasitas sociais infraespecificos.
Estes quando ndo encontram oportunidade de reproducdo direta em seus ninhos,
eles obtém-na em outros ninhos coespecificos. Dessa forma, sua prole recebe
recursos alimentares e cuidados de individuos residentes e ndo-aparentados, que
arcam com todos os custos dessa estratégia reprodutiva. Mas o parasitismo fambém
pode ocorrer no proéprio ninho-natal, em que as operdrias exploram
reprodutivamente a geracdo seguinte, como graus de parentesco reduzidos, para
obter beneficios. Com a utfiizacdo de marcadores moleculares, como 0s
microssatélites de DNA, avancos enormes ocorreram no estudo do parasitismo
social, mostrando que ele € mais generalizado do que antes se acreditava. Dessa
forma, o objetivo desse trabalho foi mostrar as recentes descobertas do parasitismo
em colénias de abelhas primitiva- e altamente eussociais, realizado tanto por
operdrias reprodutivas como por rainhas. Apesar de todas as descobertas, o assunto
ainda necessita de muito estudo, para entendermos melhor o significado adaptativo
do parasitismo social intraespecifico e os mecanismos proximais que esses individuos
usam para contornar dqueles que as coldnias desenvolveram para se proteger. Mas
acima de tudo, estudos sobre o parasitismo social intraespecifico comprovam que a
visdo de que as colénias de insetos sociais sejam entidades cooperativas e
harmdnicas, em que as operdrias como forca de trabalho sdo comandadas por

uma rainha soberana, é ultrapassada.



INTRODUCAO

As abelhas eussociais, assim como outros insetos eussociais, sGo
caracterizados por apresentaram sobreposicdo de geracdes, diferenciacdo de
castas, com a casta reprodutiva (rainha) e a ndo-reprodutiva (operdrias), e cuidado
cooperativo da prole (Wilson 1971). Embora as coldénias de abelhas eussociais sejam
conhecidas pelo seu alto grau de cooperacdo e harmonia entre os individuos que
as compdem, as assimetrias genéticas entre eles (medidas pelo coeficiente de
parentesco: r, abreviacdo de ‘“relatedness”) — influenciadas diretamente pelo
numero de acasalamentos realizados pela rainha (Fig. 1) — pode acarretar em

conflitos reprodutivos (Hamilton 1964).

Um dos conflitos em uma coldénia de abelhas ocorre entre a rainha e suas
flnas operdrias pela maternidade de machos (Wenseleers & Ratnieks 2006). A
determinacdo sexual nas abelhas, assim como os outros grupos de Hymenoptera, é
conhecida como haplo-diploide. Neste sistema, os machos sdo produzidos a partir
de ovulos ndo-fertilizados (haploides) e as fémeas a partir de ovulos fertilizados
(diploides). Assim, embora na grande maioria dos tdxons as operdrias ndo se
acasalem, elas sdo capazes de por ovos haploides que dardo origem a machos
(com excecdo de Apis melifera capensis). Mas a reproducdo por operdrias, ou seja,
a producdo de machos por elas, acarreta custos para as colénias. Caso um grande
numero de operdrias deixe de realizar as tarefas do ninho — como coleta de néctar
e podlen nas flores, defesa da colénia, cuidado com a cria — e se dedique &
reproducdo, o crescimento e a manutencdo da colénia ficam comprometidos, o
que podemos entender como os custos arcados pela colénia (Ratnieks et al. 2006).
Também, a producdo de machos pelas operdrias reflete na diminuicdo da
producdo de novas operdrias (Téth et al. 2004). Dessa forma, um dos mecanismos
para manter os niveis de reproducdo por operdrias em niveis baixos € o “worker
policing”, em que as operdrias canibalizam os ovos colocados por outras operdrias
e, assim, a prole da rainha predominard (Ratnieks & Visscher 1989). Esse

comportamento &€ encontrado em espécies em que a rainha € poliéndrica, ou seja,



que se acasalou com muitos machos, como em Apini. Com o acasalamento multiplo
redlizado pelas rainhas, as coldnias serdo compostas por operdrias que sdo irmdads-
completas (r=0,75; com mesmo pai e mde) e outras que sdo meia-irmas (r = 0,25; com
mesma made, mas pais diferentes). Consequentemente, as operdrias sdo mais
relacionadas aos filhos da rainha (rmados, r = 0,25), do que aos filhos de suas irmas
operdrias (uma mistura de sobrinhos-completos e meio-sobrinhos, r < 0,25) (Ratnieks
1988) (Fig. 1). J& as espécies em que a rainha € moné&ndrica, ou seja, que se acasala
apenas uma vez, como é o caso das abelhas Bombini e Meliponini, as operdrias sdo
irmads-completas, ndo havendo as meia-irmas. Assim, as operdrias sao mais relacionadas
geneticamente com os filhos de suas irmas-completas (sobrinhos-completos, r = 0,375),
do que com os filhos da rainha (r = 0,25), o que favorece a reproducdo por operdrias.
Mas mesmo nesse cendrio de coldnias lideradas por uma rainha mondndrica, a
reproducdo por operdrias ndo chega a taxas muito altas, provavelmente devido aos
custos em nivel colonial mencionados anteriormente (Toth et al. 2004; Wenseleers &
Ratnieks 2006).

Além de “explorarem” suas proprias coldnias ao colocarem ovos, as operdrias
de abelhas eussociais podem também parasitar reprodutivamente colénias que ndo
sdo relacionadas geneticamente a elas (Beekman & Oldroyd 2008). Isso porque 0s
ninhos de abelhas eussociais sdo um valioso recurso a ser explorado, j& que possuem
alimento estocado e porque as operdrias que neles habitam fornecem cuidado
infensivo a prole (Michener 1974). Assim, as coldénias desses insetos sdo um perfeito
alvo a ser explorado por parasitas sociais inter- e intraespecificos (Goulson 2003;
Beekman & Oldroyd 2008).

O parasitismo  social intraespecifico, até hd pouco tempo, ndo era
faciimente identificado devido d sua natureza criptica e sua deteccdo foi facilitada
com o uso de marcadores moleculares, aliados ao estudo comportamental (e.g.
Beekman & Oldroyd 2008; van Oystaeyen et al. 2013). Assim descobertas recentes
mostram que, quando individuos (os parasitas sociais, sejam eles operdrias
reprodutivas ou rainhas) ndo encontram oportunidade de reproducdo direta em
seus proprios ninhos, eles obtém-na em outros. Ao invadirem ninhos ndo-natais, esses

individuos pdem seus ovos e, assim, sua prole recebe recursos alimentares e

8



cuidados de individuos residentes e ndo-aparentados (Beekman & Oldroyd 2008).
Ou seja, enquanto os parasitas obtém os beneficios da reproducdo quando
invadem um ninho, a coldnia hospedeira arca com o0s custos dessa reproducdo,
tanto em energia, quanto em aptiddo (Beekman & Oldroyd 2008). Ou seja, as

operdrias sé perdem em criar a prole de um individuo que ndo tem nenhuma

P D

relacdo de parentesco com €las.

mde
T focal Nt -
Irmad Irmao meila-irma

completa / \ / \
sobrinho sobrinha filno filha meio- meia-
completo completa sobrinho sobrinha

Fig. 1. Coeficientes de parentesco (r, apresentados em fracdes) em organismos
haplodiploides, em que fémeas sdo diploides (circulo completo) e machos sdo haploides
(meio-circulo). Os coeficientes de parentesco sdo apresentados em relacdo a fémea
diploide central (fémea focal), e os genes maternos (rosa) e paternos (azul) compartiihados
com seus parentes. Genes ndo-relacionados (amarelo). Adaptado de Queller & Strassmann
(2002).



OBIJETIVO

O presente frabalho tem como objetivo geral a revisdo da literatura sobre o

parasitismo social intfraespecifico, realizado por operdrias reprodutivas e rainhas, em

abelhas com organizacdo primitivamente (Lasioglossum malachurum (Halictidae) e

Bombini) e altamente eussocial (Apini e Meliponini). Mais especificamente, esta

revisdo apresenta estudos recentes com quatro sistemas vulnerdveis ao parasitismo

social: parasitismo intra- e intercolonial de operdrias que produzem ovos diploides,

via partenogénese telitocall); parasitismo intercolonial de operdrias; parasitismo inter-

geracional de operdrias, e; parasitismo intercolonial de rainhas (Tabela 1).

Tabela 1. Parasitismo social intraespecifico em abelhas eussociais.

Espécie

tipo de parasitismo

Referéncia

Primitivamente eussocial:
Lasioglossum malachurum

Bombus deuteronymus
Bombus impatiens
Bombus hypnorum

Bombus occidentalis
Bombus terrestres

Altamente eussocial:
Apis melifera
Apis mellifera capensis

Apis mellifera scutellata

Apis florea

Apis cerana
Melipona scutellaris
Melipona scutellaris

parasitismo inter-colonial de operdrias
parasitismo inter-colonial de rainhas
(rainha usurpa ninho)

parasitismo inter-colonial de operdrias
parasitismo inter-colonial de operdrias
parasitismo inter-colonial de rainhas
(rainha usurpa ninho)

parasitismo inter-colonial de operdrias
parasitismo inter-colonial de operdrias

parasitismo inter-colonial de operdrias
parasitismo inter-colonial de operdrias e rainhas
(para coldnias de subespécies europeias)
parasitismo intra- e inter-colonial de operdrias
(para colbénias de A. m. scutellata)

parasitismo inter-colonial de operdrias
parasitismo inter-colonial de operdrias
parasitismo inter-geracdes de operdrias
parasitismo inter-colonial de rainhas

Soro et al. 2009
Paxton et al. 2002

Takahashi et al. 2010
Birmingham et al. 2004
Paxton et al. 2001b

Birmingham et al. 2004

Lopez-VYaamonde et al.
2004

Chapman et al. 2010
Schneider et al. 2004b

Neumann & Moritz 2002

Nanork et al. 2005
Nanork et al. 2007
Alves et al. 2009

Wenseleers et al. 2011

(M Partenogénese telitoca: évulos ndo-fertilizados resultam em fémeas.
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http://www.springerlink.com/index/l24301865r56nr58.pdf

1. ABELHAS PRIMITIVAMENTE EUSSOCIAIS

As colbénias de abelhas com organizacdo primitivamente eussocial sdo
caracterizadas por possuirem um ciclo de vida bem demarcado. A colénia é
iniciada por uma rainha jovem que, nas regides temperadas, passou por um periodo
de hibernacdo durante o inverno. Ao encontrar o local onde alojard seu ninho, essa
rainha age de forma solitdria, pois é responsdvel por construir o novo ninho, buscar
alimento nas flores, ovipositar e alimentar sua prole. A partir da emergéncia da
primeira “bateria” da prole feminina, estas atuardo como verdadeiras operdrias. A
partir desse ponto, a coldénia serd caracterizada por uma organizacdo eussocial,
com a rainha se tornando apenas responsdvel por reproduzir e as operdrias por
cuidar do ninho coldnia, forragear e ajudar a criar as novas proles. Apds o periodo
de crescimento da coldnia, ela passa para a fase de “maturacdo”, em que ocorre

a producdo de sexuados, as rainhas e 0s machos e, por fim, a morte da colénia.

As castas das espécies com coldnias com organizacdo primitivamente
eussocial sdo, muitas vezes, identificadas apenas pela diferenca de tamanho.
Embora ndo haja diferencas morfoldgicas marcantes (com excecdo de Bombus, em
que as rainhas sdo diferentes na coloracdo), as rainhas diferem das operdrias tanto

em atributos comportamentais quanto no desenvolvimento ovariano.

1.1. Lasioglossum malachurum (HALICTIDAE)

A familia Halictidoe ¢é caracterizada pela variada gama de
comportamentos sociais. As espécies que a compode podem ser solitdrias, comunais,
facultativamente eussociais ou primitivamente eussociais (Michener 1974). Essa
diversidade social, e mesmo flexibilidade intraespecifica dentro de uma mesma
populacdo (Paxton et al. 2002), pode ser devida 4 recente origem da
eussocialidade na familia (entre 20 e 22 milhdes de anos), se comparado aos outros

insetos eussociais (Soro et al. 2009).
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Entre as espécies que sdo obrigatoriamente eussociais, estd Lasioglossum
malachurum, que apesenta distingdo morfolégica das castas, operdrias que ndo
fundam ninhos sozinhas e rainhas facultativamente poliGndricas (Paxton et al. 2002)
responsdaveis majoritariamente pela postura de ovos (Michener 1974). Em regides
com climas mais frios, no inicio da primavera, apds o periodo de hibernacdo, a
rainha inicia o ninho, produzindo uma Unica bateria de operdrias e o ciclo termina
com a producdo de sexuados. Em locais com temperaturas mais amenas € mais
recursos alimentares, as rainhas produzem algumas baterias de operdrias, antes dos

sexuados (Soro et al. 2009).

Parasitismo em Lasioglossum malachurum

Durante a fase inicial da formacdo da coldnia de L. malachurum, antes da
emergéncia das primeiras operdrias, a rainha fundadora estd ausente do ninho na
maior parte do tempo. Essa auséncia se deve ds suas saidas constantes para a
coleta néctar e pdlen, necessdrios para alimentar sua prole, aumentando 0s riscos
de seu ninho ser usurpado por outra rainha. E é exatamente isso que ocorre. Rainhas
aproveitam que a rainha-residente ndo estd no ninho e o usurpa, 0 que ocorreu em

33% dos ninhos estudados por Paxton et al. (2002).

Em recente estudo, 32% dos ninhos estudados continnam operdrias que
migraram de outras coldnias das agregacdes avaliadas (Soro et al. 2009). Esses
dados podem ser explicados pelo fato de operdrias ndo-natais se reproduzirem na
presenca das rainhas, o que ndo ocorre com as operdrias natais (Paxton et al. 2002),
ou porque muitas coldénias encontravam-se orfas (Soro et al. 2009). Assim, Soro et al.
(2009) afirmam que as evidéncias acumuladas na literatura sugerem que as rainhas
usurpadoras e operdrias ndo-natais sdo uma caracteristica regular na estrutura

sécio-genética de L. malachurum

(20 Rainhas facultativamente poliGndricas sdo aquelas que podem se acasalar com um ou mais
machos.
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1.2. BOMBINI (APIDAE)

Biologia geral de Bombini (baseado em Goulson 2010)

A tribo Bombini &€ composta por um Unico género, Bombus, com cerca de
250 espécies. A grande maioria € enconfrada na regido temperada do hemisfério
norte e algumas estdo no Artico, no Mediterréineo, no sudoeste dos Estados Unidos e
em dreas tropicais. No Brasil, hd apenas seis espécies, B. bellicosus, brasiliensis, B.

brevivillus, B. morio, B. pauloensis e B. transversalis.

As mamangavas, nome comum dado as espécies de Bombus, sdo
primitivamente eussociais, visto que sua organizacdo social € mais simples quando
comparada a de Apini e Meliponini. Em linhas gerais, o ciclo de vida envolve duas
fases distintas: uma fase subsocial e uma fase eussocial. A primeira fase é
caracterizada pela fundacdo do ninho por uma rainha inseminada e a producdo
da primeira geracdo de operdrias. Para as espécies de regides temperadas, a
rainha emerge do periodo de hibernacdo no fim do inverno ou inicio da primavera
e procura um local adequado para fundar o ninho. Nessa fase, ela é responsdvel
por todas as tarefas para manter o ninho, como prover cuidado para a criq, isto &,
alimentar e incubar a cria, e forragear por recursos alimentares. Quando a primeira
geracdo de operdrias comeca a emergir, a rainha cessa as atividades de
forrageamento e passa a ser responsdvel apenas pela postura de ovos. Assim, as
operdrias comecam a realizar todas as tarefas para a manutencdo e crescimento
da colénia (e.g., coleta de pdlen e néctar nas flores, construcdo de células de cria,
alimentacdo das larvas, aquecimento da prole, limpeza do ninho). Quando a
segunda geracdo de operdrias emerge, inicia-se a fase eussocial. Nessa fase ha
coleta intensa de pdlen e néctar, que sdo estocados em células de cria vazias, das
quais operdrias emergiram, e confrole mais preciso da temperatura do ninho.
Consequentemente, com mais alimento estocado e com temperatura sem muitas
variacdes, a coldnia tem crescimento acelerado, aumentando em 10 vezes sua
massa em cerca de trés a quatro semanas. Apds cerca de 15-25 semanas de

crescimento acelerado da coldnia, a producdo de novas operdrias cessa e inicia-se
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a producdo de sexuados, os machos e as rainhas. Estes permanecem em suas
colénias até atingirem a maturidade sexual e saem para encontrar seus parceiros
reprodutivos, durante o outono. Com a saida dos sexuados, as operdrias que
permaneceram no ninho junto com sua rainha-mde morrem e o ciclo de vida
daquela colénia termina. Enquanto os machos podem inseminar algumas rainhas,
geralmente, as rainhas se acasalam com um macho. Nas regides temperadas, a
rainha inseminada procura um local para hibernar durante o periodo do inverno,
fase em que passa inativa, com reservas substanciais de gordura. No inicio da

primavera ela sai da hibernacdo e inicia um novo ciclo.

Parasitismo social em Bombini
a) Operdarias reprodutivas em Bombini

Durante o ciclo anual das coldnias de espécies em regides temperadas,
uma vez que elas atingem determinado tamanho populacional e possuem recursos
alimentares estocados, ocorre a mudanca para a producdo de sexuados. Nesse
ponto de mudanca, as operdrias ativam seus ovdrios e inicia-se uma fase de
competicdo (“competition phase”) entre operdrias e rainhas e entre as proprias
operdrias pela producdo de machos (Duchateau & Velthuis 1988). Durante essa
fase, o ambiente social muda dramaticamente, caracterizada ndo sé pela
reproducdo por operdrias, mas também pela intensa agressividade e oofagia, em
que as operdrias ingerem os ovos da rainha e esta ingere os ovos das operdrias
(Duchateau & Velthuis 1989).

Contudo, mesmo que tenham os ovdrios ativos antes da fase de
competicdo, a grande maioria das operdrias evita colocar ovos (Duchateau &
Velthuis 1989), jG que a colénia estd na fase de producdo de operdrias. Essa
“decisdo coletiva” das operdrias de evitar a reproducdo propicia oportunidades
para que aquelas operdrias que tém ovdrios ativos migrem para outros ninhos
coespecificos e tentem colocar seus ovos que dardo origem a machos (Tabela 1;
Beekman & Oldroyd 2008). Invadindo outros ninhos, as operdrias-parasitas ndo

comprometem sua aptiddo inclusiva e, pelo contrdrio, elas obtém beneficios diretos
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em aptiddo, pois se reproduzem antes das operdrias residentes do ninho hospedeiro
(Lopez-Vaamonde et al. 2004). Assim, os machos produzidos mais precocemente
tém maior probabilidade de sucesso reprodutivo de inseminar maior nimero de

rainhas, do que os machos que sdo produzidos mais tarde (Bourke 1997).

As operdrias que migram e invadem colénias ndo-natais, geralmente, sdo
mais agressivas e possuem maior numero de ovos em seus ovarios que as operarias
residentes (Lopez-Vaamonde et al. 2004; Takahashi et al. 2010; Yagound et al. 2012;
O'Connor et al. 2013). Em média, operdrias-parasitas produziom aproximadamente
20 vezes mais machos por individuo do que as operdrias-residentes em B.
deuteronymus (Takahashi et al. 2010) e sete vezes mais em B. terrestris (O'Connor et
al. 2013). Nesta espécie, todos os machos produzidos anfes do ponto de
competicdo eram filhos de operdrias parasitas. Apds esse ponto, tanto as operdrias-
parasitas quanto as operdrias-residentes tiveram o mesmo sucesso na producdo de

machos (Lopez-Vaamonde et al. 2004).

A migracdo de operdrias entre ninhos poderia ser considerada um artefato
devido as agregacdes de colbnias em condicdes artificiais ou a erros de
navegacdo. Contudo, cada vez mais hd evidéncias de que essa migracdo constitui
uma estratégia reprodutiva, em que as operdrias-parasitas aumentam sua aptiddo
direta sem prejudicar sua aptiddo inclusiva (Beekman & Oldroyd 2008).
Considerando que, em média, 28% das operdrias de uma coldnia de B. occidentalis
e de B. impatiens sdo ndo-natais (Birmingham et al. 2004), e que em B. terrestris até
50% das operdrias podem ser ndo-natais (O'Connor et al. 2013), seria muito simpldrio

considerar essas altas frequéncias em diferentes espécies como mero artefato.

Quando invadem outfras colénias antes do ponto de competicdo, as
operdrias-parasitas encontram um ambiente favordvel & sua reproducdo. Primeiro,
elas procuram aquelas colénias com maior niUmero de operdrias € mais recursos
alimentares estocados, quando comparados com seus ninhos-natais (Birmingham et
al. 2004). Isso significa que, quanto mais populosos forem os ninhos hospedeiros, mais
dificil serd a identificacdo das operdrias-parasitas por parte das operdrias-residentes

(Birmingham et al. 2004; Takahashi et al. 2010), e quanto maior o estoque de
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alimento, melhor nutrida serd a prole da parasita. Segundo, a “escolha” da colénia
hospedeira também pode estar relacionada a baixa agressividade, evitando assim
possiveis conflitos fisicos (Birmingham et al. 2004). Terceiro, devido ao fato da oofagia
ser muito reduzida no periodo anterior ao ponto de competicdo e tfambém por ndo
haver discriminacdo refinada entre os ovos da rainha e das operdrias (Beekman &
Oldroyd 2008) e muito menos entre os ovos de operdrias-residentes e operdrias-
parasitas (Takahashi et al. 2010), maiores serdo as chances dos ovos das operdrias-
parasitas ndo serem canibalizados e seguirem as fases seguintes de
desenvolvimento (Birmingham et al. 2004). Quarto, operdrias ndo-natais persistem
com alta atividade ovariana e ndo reagem aos sinais emitidos pela rainha, como as
operdrias-residentes fazem ao evitarem colocar ovos (Yagound et al. 2012). Por
Ultimo, estudos com colénias em ambientes naturais (Takahashi et al. 2010; O'Connor
et al. 2013) corroboram os resultados encontrados naqueles conduzidos em
laboratdérios ou em estudas (Birmingham et al. 2004; Lopez-Vaamonde et al. 2004).
Dessa forma, fatores internos e ambientais influenciam nas estratégias reprodutivas
individuais, sugerindo que mecanismos mais complexos de tomada de decisdo
est@o envolvidos estdo envolvidos na regulacdo das atividades de reproducdo das

operdrias (Yagound ef al. 2012).

b) Rainhas em Bombini

Provavelmente, o “roubo” ou “usurpation” de ninhos € um comportamento
comum nas abelhas primitivamente eussociais, durante as fases iniciais da formacdo
de ninhos. NGo obstante, esse comportamento foi detectado por rainhas de B.
hyonorum. A andlise genética de operdrias de 14 colbnias mostrou que metade
delas eram compostas por filhas de uma rainha fundadora e por filhas de uma

rainha sucessora (Paxton et al. 2001b).

16



2. ABELHAS ALTAMENTE EUSSOCIAIS

Em abelhas com esse tipo de organizacdo social, a integracdo enfre os
individuos € muito mais complexa que em abelhas primitivamente eussociais, e
envolve muitos padréoes de comportamento, feromdnios e adaptacdes fisioldgicas.
Nessas espécies, o0 comportamento agressivo entre individuos é pouco observado e
a comunicacdo utlizada para sinalizacdo de fontes de alimento € bem

desenvolvida e complexa.

As castas de rainha e operdria diferem grandemente entre si em diversos
quesitos, como comportamento, fisiologia, famanho e morfologia. As rainhas ndo
possuem estruturas para coletar e transportar pdlen (corbicula), além de serem
maiores em tamanho do que as operdrias. As coldnias sdo compostas geralmente
por uma rainha, responsdvel pela postura de ovos e centenas a mihares de
operdrias que possuem distintas funcdées como manutencdo e defesa da coldnia,
cuidar do desenvolvimento das crias e forragear (coleta de pdlen, néctar e dgua).
As colbnias sdo perenes e suportam condicoes adversas devido a coleta e estoque
de alimento e a alta capacidade de termorregulacdo, mantendo a cria em

temperaturas mais constantes.

Novas colbénias sdo formadas por enxameagem, em que uma rainha sai do
ninho, seguida por um grupo de operdrias e se instalam em um local onde serd
constituida uma nova colénia. O inicio dessa coldnia € marcado pela grande
producdo de operdrias e acumulo de alimentos, para evitar a dependéncia da

colbnia em relacdo ao clima.
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2.1. APINI (APIDAE)

Biologia geral de Apini (baseado em Michener 1974)

A tribo Apini, assim como Bombini, € composta por um Unico género, Apis.
Originalmente restrita & Eurdsia e & Africa, devido & sua grande importéncia na
producdo de mel, algumas subespécies foram introduzidas em diversas regioes,

estando hoje presente em praticamente todas as partes do mundo.

Nessa fribo a enxameagem ocorre de uma maneira complexa. Inicialmente
a rainha da colénia-made interrompe suas atividades de postura de ovos de forma
gradual, enguanto jovens rainhas se desenvolvem em suas células reais. Em seguida,
o abdémen da rainha-mde diminui em tamanho e ela parte do ninho com um
grupo de operdrias, o enxame, para o novo ninho. O local onde alojard a nova
coldénia foi previamente identificado e escolhido em voos exploratérios realizados
por algumas operdrias. Assim que o enxame se estabelece, as operdrias iniciam a
construcdo de favos e o ovdrio da rainha € reativado, e ela volta a ovipositar
normalmente. Enquanto isso, na colénia-mde apenas uma das jovens rainhas
sobrevive, se acasala e passa a ser a rainha-made. Esse processo € altamente
coordenado e claramente envolve comunicacdo entre os individuos, provocada

principalmente por feroménios produzidos pela rainha.

As rainhas em Apis spp. sdo altamente poliGndricas, pois se acasalam com
cerca de 10 machos ou mais (Estoup et al. 1994; Schluns et al. 2005), acarretando
uma reducdo no parentesco entre as operdrias (Ratnieks 1988). Como mencionado
anteriormente, o policiamento (“worker policing”) € um mecanismo efetivo que
previne que haja altos niveis de reproducdo por operdrias, dado que elas sGo mais
relacionadas aos seus filhos (r = 0,5) e irmdos (r = 0,25), do que seus sobrinhos (uma
mistura de sobrinhos-completos e meio-sobrinhos, r < 0,25) (Fig. 1; Ratnieks 1988). Ou
seja, em nivel proximal as operdrias sdo forcadas a desistir de se reproduzirem pelo
policiamento, j& que seus ovos tém grandes chances de serem devorados por outras
operdrias (Ratnieks & Visscher 1989). A discriminacdo entre os ovos da rainha, que

sdo mantidos intactos, e os ovos das operdrias, que sdo canibalizados, se deve
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provavelmente a pistas quimicas presentes na superficie dos ovos (Martin et al.
2005).

Parasitismo social em Apini
a) Operdrias de Apis mellifera capensis

A subespécie A. m. capensis apresenta caracteristicas comuns aos outros
Apini. Suas rainhas produzem prole feminina e masculina a partir de ovulos
fertilizados e ndo-fertilizados, respectivamente. Contudo, quando a coldnia se torna
orfd e durante periodos de enxameagem, as operdrias podem por ovos ndo-
fertilizados que se desenvolverdo em fémeas, gracas qao processo de
partenogénese telitoca (Baudry et al. 2004). Essas operdrias sdo denominadas de
“pseudo-rainhas” (Neumann & Moritz 2002) e assim que elas iniciom as atividade de
posturas de ovos, elas param de realizar as tarefas de manutencdo e crescimento
da coldnias (e.g. forragear, proteger a coldnia, cuidar da cria). Dessa forma, elas se
dedicam totalmente a se reproduzir, 0 que permite explorarem outfras colénias via

parasitismo social (Goudie et al. 2012).

No entanto, nem todas as operdrias possuem a mesma chance de se
tornarem “pseudo-rainhas” e sua posicdo na hierarquia de domindncia reprodutiva
estd altamente relacionada aos feromobnios secretados por sua glandula
mandibular. Essa secrecdo possui um componente genético que, quanto mais
semelhante aquela da rainha, mais alta sua posicdo hierdrquica (Baudry et al. 2004).
Em 2011, Hartel e colaboradores mostraram que a variacdo na concenfracdo do
feroménio da gldndula mandibular das operdrias € suficiente para regular o
processo de hierarquia das operdrias apds a perda da rainha. Esse mecanismo
contribui com o estabelecimento de uma divisdo de trabalho enfre as “pseudo-

rainhas” e as outras operdrias.

Como a determinacdo de castas em Apini ocorre via alimentacdo larval,
algum(ns) individuo(s) da prole das “abelhas-clone” pode vir a se tornar a nova

rainha da colénia. Previamente acreditava-se que as “abelhas-clone” apenas
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ativavam seus ovdrios na época de producdo de novas rainhas na colénia, mas em
2010, Holmes ef al. observaram que quando uma rainha era perdida abruptamente,
logo as “abelhas-clone” ovipositavam, mesmo ndo sendo época tipica de ativacdo
de seus ovdarios. Esse comportamento indica que algumas operdrias permanecem
com os ovdrios ativos, esperando a oportunidade ideal para ovipositar em células
reais, aumentando as chances da sua prole se tornar a nova rainha da colénia.
Outro motivo para essa rdpida ativacdo dos ovdrios em operdrias de A. m. capensis
pode ser o fato de possuirem um conjunto exclusivo de tracos relacionados &
reproducdo, com caracteristicas muito semelhantes as das rainhas (Neumann &
Hepburn 2002), como a grande proporcdo de operdrias que possuem espermateca

desenvolvida (Phiancharoen et al. 2009).

Um caso muito documentado de parasitismo social infraespecifico em Apis
é ainvasdo de A. mellifera capensis em colénias de A. mellifera scutellata. Acredita-
se que esse parasitismo ocorra com alta frequéncia, pois as operdrias de A. mellifera
capensis possuem a habilidade de por ovos mesmo na presenca da rainha de A. m.
scutellata da colénia hospedeira. A postura de ovos ocorre em decorréncia da
producdo de compostos quimicos semelhantes aos da rainha e d incompatibilidade
entre 0s mecanismos de regulacdo da reproducdo entre as duas espécies. Essa
incompatibilidade se deve a diferencas qualitativas entre os sinais quimicos emitidos
pelas duas subespécies (Dietemann et al. 2006). Estudos também comprovaram que
0s ovos de operdrias ndo-natais ndo foram mais rapidamente removidos do que os
de rainhas, como ocorre nas outras espécies, o0 que suporta que esse
comportamento de remocdo de ovos ndo é totalmente efetivo em A. m. scutellata,
tornando-a mais suscetivel a infestacdes por operdrias ndo-natais e capensis
(Neumann & Moritz 2002; Baudry et al. 2004).

Anualmente, a infestacdo de A. m. capensis ocorre em milhares de ninhos
de A. m. scutellata, comprometendo a producdo de mel regional. Estudos genéticos
mostram que a linhagem clonal é descendente de apenas uma Unica operdria que
viveu em 1990 (Baudry et al. 2004). Antes desse momento, as subespécies estavam
separadas geograficamente e ndo havia contato entre elas, j& que A. m. capensis

estava presente em apenas uma pequena regido de cabo Verde, na Africa.
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Contudo, devido as atividades humanas, A. m. capensis foi levada as regides de
ocorréncia de A. m. scutellata e o problema da infestacdo iniciou, prejudicando

muitos apicultores regionais (Martin et al. 2002).

b) Operdarias reprodutivas em Apini

As operdrias que sdo responsdveis pela protecdo das coldnias, as guardas,
discriminam entre companheiras e ndo-companheiras de ninho usando pistas
quimicas, que sdo parciaimente determinados geneticamente e parcialmente
adquiridos do ambiente (Breed 1998). Embora, as operdrias-guardas reconhecam e
discriminem individuos que sdo ou ndo seus parentes, esse sistema de
reconhecimento ndo é perfeito (Downs & Ratnieks 2000). O fato do sistema de
reconhecimento de companheiras de ninho ser, até certo ponto, ineficiente,
permite que ndo sé haja pilhagem dos recursos alimentares estocados (Downs &
Ratnieks 2000), como abre a oportunidade para que parasitas sociais se infiltfrem em

colbénias ndo-natais (Holmes et al. 2013).

A infilfracdo de operdrias reprodutivas entre colbnias de duas espécies
asidticas, A. florea (Nanork et al. 2005) e A. cerana (Nanork et al. 2007), é
relativamente comum. A primeira interpretacdo para o parasitismo social foi que as
operdrias de coldnias com rainhas invadiam ninhos ndo-natais érfdos como uma
forma de escaparem do policiamento de seus ninhos-natais. Entfrando em colénias
orfas, essas operdrias evitariam estarem sob influéncia do policiamento (Nanork et al.
2005, 2007; Beekman & Oldroyd 2008). Dados mais recentes mostram que muitas das
operdrias-parasitas sdo provenientes de ninhos orfdos (Chapman et al. 2009; Chapman
et al. 2010).

Em A. florea, as colénias com rainha geralmente apresentam em média 2%
de operdrias ndo-natais. No entanto, apds a perda de sua rainha, a porcentagem
de operdrias-parasitas aumenta muito, chegando a 4,5% (Nanork et al. 2005).
Adicionalmente, essas operdrias apresentam maiores taxas de ativacdo de ovdario e
reproducdo do que as operdrias natais. Essas taxas sugerem que as operdrias-

parasitas provavelmente procuram ativamente colénias para se reproduzir. Colénias
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orfas de A. florea sempre sucumbem antes que a prole de machos se desenvolva
com sucesso até a maturidade sexual (Nanork et al. 2005, 2007), o que pode ter
favorecido evolutivamente a migracdo de operdrias entre colénias 6rfds. Somando-
se a isso, a reproducdo dessas operdrias ndo-natais em colénias hospedeiras
aumenta a aptiddo de seus parentes que ficaram na colénia original. Contudo, a
taxa de operdrias que saem de coldnias com rainha em A. florea e em A. mellifera
para parasitar coldnias orfas € muito baixa. Possivelmente, mesmo impossibilitadas
de se reproduzir devido & presenca da rainha, permanecer em suas coldnias-natais
traz maiores beneficios em aptiddo inclusiva em relacdo aos beneficios de

reproducdo direta em uma colénia ndo-natal (Chapman et al. 2009, 2010).

Assim como em A. florea (Nanork et al. 2005) e em A. melifera (Chapman et
al. 2010), as operdrias-parasitas de A. cerana tém maior sucesso reprodutivo em
relacdo as operdrias-residentes (Nanork et al. 2005). Em ninhos o6rfdos, 73% das
operdrias com ovdrios ativos corresponderam das ndo-natais (Nanork et al. 2007).
Embora os ninhos de A. cerana sejam alojados em cavidades, como em A. melifera,
Chapman e colaboradores (2008) observaram que a aceitacdo de operdrias ndo-
natais € um pouco maior por coldnias o6rfds do que aquelas com rainha. Portanto, os
autores propuseram que, nessa espécie, as guardas protegem as coldnias apenas
contra as operdrias ladras de alimento estocado, mas ndo de operdrias-parasitas
reprodutivas como em A. mellifera (Chapman et al. 2010). Resultados obtidos por
Holmes e colaboradores (2013) corroboraram essa hipdtese. Em seu experimento, as
guardas de A. cerana aceitaram em taxas significativamente maiores as forrageiras
companheira de ninhos do que aquelas que ndo eram companheiras de ninho.
Além disso, as guardas ndo discriminaram entre as operdrias ndo-companheiras que
eram apenas forrageiras das que seriam potenciais parasitas reprodutivas, j& que

estas estavam com ovdrios ativos.

c) “Roubo de ninho” (“usurpation”)

Devido as infroducdes humanas da abelha africana (A. m. scutellata) no

confinente americano, ela passou a usurpar os ninhos das subespécies de origem
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europeia (A. m. mellifera, A. m. ligustica, A. m. carnica e A. m. caucasia). Nessa
estratégia reprodutiva, pequenos enxames da abelha africana saem de suas
coldénias-natais, invadem uma colénia hospedeira da abelha europeia, matam a
rainha-made residente (caso ela esteja presente) e dominam a coldnia. As faxas
desses ataques em algumas regides no México chegam a 4%, mas atingem 25% no
Arizona, EUA. Essa forma de parasitismo social tem sido atriouida como uma das
causas da expansdo das abelhas africanas na América Latina e pode conftribuir

com a perda das matrilineas nos Estados Unidos (Schneider et al. 2004b).

Acredita-se que os fatores utilizados para identificacdo de possiveis coldnias
para usurpar sejam associados a compostos quimicos que indicariam a condicdo
da colénia (6rfd ou ndo) e a performance da rainha. Uma possivel explicacdo para
o surgimento desse tipo de parasitismo € que esses enxames inicialmente fundariam
novas coldénias, mas por terem baixa probabilidade de sobrevivéncia, a invasdo de

coldnias preexistentes se tornou uma opc¢do secunddria (Schneider et al. 2004a).
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2.2. MELIPONINI (APIDAE)

Biologia geral de Meliponini

A tribo Meliponini, popularmente conhecida como abelhas sem ferrdo, é
composta por muitos géneros. Apenas na regido Neotropical, encontramos cerca
de 400 espécies (Camargo & Pedro 2007). Sua existéncia se restringe ds regioes
tropicais e algumas subtropicais do planeta, sendo especialmente abundante no

Brasil.

As abelhas sem ferr@do sdo insefos altamente eussocais que possuem
aspectos bioldgicos muitos parecidos com os das abelhas meliferas, como: colbénias
perenes que se dividem pelo processo de enxameagem; ninhos grandes que
comportam de centenas a milhares de individuos; estoque de alimento em potes
especiais para pdlen e para mel; sistema eficiente de comunicacdo de fontes de
alimento; capacidade elaborada de termorregulacdo (Michener 1974; Sakagami
1982).

Embora haja similaridades bioldgicas entre as duas tribos, algumas diferencas
sdo marcantes, principalmente as relacionadas aos aspectos reprodutivos. Uma delas €
o0 nUmero de machos que se acasalaram com as rainhas, j& que nos Meliponini,
geralmente, a copula Unica é aregra (Peters et al. 1999; Strassmann 2001; Palmer et al.
2002). A segunda diferenca é a forma como ocorre a reproducdo colonial. Nesse
processo, as rainhas séo incapazes de fundar novas colénias de forma independente e,
consequentemente, as colénias se multiplicam por enxamegem. Ou seja, a rainha e um
grupo de operdrias partem da colénia-mde para fundar um novo (Michener 1974). O
processo de enxameagem é lento e inicia quando as operdrias localizam um novo
local para alojar o ninho. A partir desse momento, elas passam a tfransportar materiais
de construcdo, como cerume e resina, e alimentos da colénia-mae para © hovo NiNho
durante muitos dias, até que a rainha virgem migre para Id (Nogueira-Neto 1954). Dessa
forma, o vinculo enfre colbnia-filna e colbnia-mde permanece por certo periodo, j&
que a primeira depende de recursos (alimento e materiais de construcdo)

armazenados na coldnia-mde (Nogueira-Neto 1954). Essa estreita relacdo no inicio
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do ciclo das coldnias-filhas impede que elas se dispersem para grandes distGncias e
uma vez que a coldnia é fundada e se estabelece, ela permanece ali até o fim do
seu extenso ciclo de vida, pois a rainha perde a capacidade de voar (Michener
1974). Outra diferenca acentuada se refere a forma como as células de cria sdo
aprovisionadas. Nas abelhas sem ferrdo, o aprovisionamento € massal, ou seja, cada
célula é preenchida com alimento larval liquido regurgitado pelas operdrias, seguido
pela oviposicdo da rainha e pelo fechamento das células pelas operdrias (Sakagami &
Zucchi 1963; Zucchi et al. 1999). Dessa forma, as larvas possuem todo o alimento
necessArio para o seu desenvolvimento, sem a necessidade de nenhum contato com

as operdrias adultas (Michener 1974; Sakagami 1982).

Parasitismo social em Meliponini

a) Operarias reprodutivas em Meliponini

Em abelhas sem ferrdo, além das vdrias atividades que as operdrias
desempenham no ninho, em muitas espécies, elas desenvolvem seus ovarios e botam
ovos froficos e reprodutivos, que diferem entre si fanto em morfologia quanto na
maneira pela qual sdo postos (Koedam et al. 1996, 2001; Velthuis et al. 2002). Os ovos
tréficos sdo postos depois que as células de cria estdo preenchidas por alimento larval e
em geral, sdo ingeridos pela rainha antes de sua oviposicdo (Sakagami 1982). J& os
ovos reprodutivos, logo apds serem botados, as operdrias poedeiras fecham
imediatamente as células de cria, que pode ou ndo ser reaberta por outra operdria
poedeira (Velthuis et al. 2002). O papel das operdrias na producdo de machos em
meliponineos tem sido estudado através de observacdes comportamentais e com as
técnicas moleculares disponiveis, mostrando que hd uma ampla variagcdo entre as
espécies (para revisdo, Hammond & Keller 2004; Toth et al. 2004; Velthuis et al. 2005;
Wenseleers & Ratnieks 2006). Desconsiderando as condicdes de orfandade colonial,
0s machos podem ser produzidos pela rainha (Paxton et al. 2001a; Téth et al. 2003)),
ou quase que inteiramente pelas operdrias (Sommeijer et al. 1999)) ou, mais
comumente, pela rainha e operdrias em diferentes proporcdes (Toth et al. 2004;
Velthuis et al. 2005).
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Até o momento, apenas dois estudos moleculares tentaram avaliar a
presenca de operdrias reprodutivas como parasitas sociais intraespecificas em
abelhas sem ferrdo. No primeiro, o parasitsmo ndo foi detectado, j& que as
operdrias de Tetragonula carbonaria ndo tém ovdarios ativos e, consequentemente,
ndo colocam ovos na presenca de uma rainha fecundada (Gloag et al. 2007). O
segundo, com M. scutellaris, mostrou que, apesar de ndo haver migracdo de
operdrias entre ninhos, quando hd uma substituicdo de rainhas, as operdrias que ja
estavam na coldnia parasitam a forca de trabalho da geracdo seguinte (filhas da
nova rainha) (Alves et al. 2009). Nessas colénias a porcentagem de reproducdo por
parte das operdrias é relativamente alto, chegando a 23% de machos produzidos
por operdrias em colénias de M. scutellaris (Alves et al 2009). Diferentemente do que
ocorre nos oufros grupos mencionados anteriormente (Bombini e Apini), Alves et al.
(2009) demonstraram que 80% destes machos fiveram os gendtipos incompativeis
como sendo filhos das operdrias das rainhas-made residentes e sim eram a prole de
operdrias filhas das rainhas-mde que foram substituidas. Assim, as operdrias
reprodutivas parasitam a forca de trabalho da geracdo seguinte e obtém mais
beneficios de aptiddo em explorar a coldnia, pois os custos sGdo arcados por
individuos menos relacionados geneticamente (ou seja, os custos sGo arcados por
suas sobrinhas (r = 0,375) ao invés de serem arcados por suas irmads (r = 0,75)) (Alves
et al. 2009; Oldroyd & Beekman 2009).

b) Rainhas

No género Melipona, rainhas sdo produzidas em grande nUmero e
continuamente. Anteriormente acreditava-se que as rainhas sé tinham duas rotas
reprodutivas, via substituicdo de suas rainhas-made ou via enxameagem, formando
uma nova coldnia junto com suas irmdas operdrias. Consequentemente, as rainhas
qgue ndo obftivessem éxito em nenhum desses dois processos, eram mortas pelas
operdrias (Silva et al. 1972; Wenseleers et al. 2004). Apds novos experimentos foi
comprovado que algumas rainhas virgens conseguem, ndo sé sair do seu ninho
natal (Sommeijer et al. 2003b) como invadir outros e agir como parasita social

(Wenseleers et al. 2011).
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Apesar de alguns relatos na literatura, como para M. compressipes (Kerr
1996) e M. subnitida (Bruening 2001), Sommeijer e colaboradores (2003a) foram os
primeiros a quantificar a saida de rainhas virgens de suas coldnias natais. Cerca de
57% das rainhas produzidas, ndo foram atacadas pelas operdrias de M. favosa.
Também observaram que o comportamento agressivo demora um certo tempo
para comecar, permitindo a saida das jovens rainhas de suas coldénias-natais. Como
as operdrias sdo irmdas das jovens rainhas, permitir sua saida indiretamente aumenta
o fitness das operdrias.

A partir de observacdes pontuais, Sommeijer et al. (2003a, 2003b)
especularam que o parasitismo infraespecifico possa ocorrer em Melipona, em que
as rainhas que saiam vivas das coldnias poderiam invadir coldnias o6rfas da
populacdo. Apenas em 2011 sua hipdtese foi testada e corroborada, usando para
isso a biologia molecular como ferramenta de andlise. Cerca de 25% das
substituicdes de rainhas em M. scutellaris foram realizadas por rainhas vindas de
outras coldnias (Wenseleers et al. 2011). A hipdtese mais aceita € que o parasitismo
infraespecifico de rainhas foi uma estratégia reprodutiva que evoluiy,
provavelmente no género, em resposta a vasta producdo de rainhas (Wenseleers et
al. 2011).

Recentemente, o primeiro estudo comportamental das rainhas parasitas de
M. scutellaris, utilizando etiquetas de identificacdo de frequéncia de radio de ponta
(RFID), conseguiu rastrear os movimentos desses individuos. As rainhas-parasitas
apresentam um comportamento muito peculiar, primeiro elas detectam, de alguma
forma, as colénias que estdo orfas. No fim da tarde, elas conseguem invadir os
ninhos-alvo quando a eficiéncia das operdrias-guardas encontra-se reduzida. Entrar
no ninho quando as guardas ndo estdo em seu alerta mdximo € uma estratégia de
sucesso, j@ que minimiza as chances de rejeicdo ou mesmo de ataque por parte
dessas operdrias que ficam na enfrada da colénia. Talvez esses dois mecanismos
subjacentes ndo sejam mutuamente exclusivos, aumentando as chances de sucesso

na infiltracdo de colénias ndo-natais (van Oystaeyen et al. 2013).
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CONSIDERACOES FINAIS

Mesmo que coldnias de abelhas eussociais sejam bem conhecidas pelo seu
alfo grau de cooperacdo, a heterogeneidade genética dos individuos que as
compodoem define o palco para potenciais conflitos reprodutivos. Como os interesses
reprodutivos ndo sdo os mesmos, diferentes estratégias reprodutivas devem ter sido
selecionadas, incluindo o parasitismo social infraespecifico realizado tanto por
operdrias reprodutivas quanto por rainhas.

O uso de técnicas moleculares em estudos comportamentais, de cunho
evolutivo ou mesmo aplicado, permitiv a identificacdo dessa estratégia numa
ampla gama de espécies pertencentes a diferentes grupos de insetos sociais, € mais
precisamente nesta revisdo, em abelhas eussociais. Suas coldnias podem ser
exploradas por parasitas sociais intraespecifcos, que se beneficiam de recursos
estocados e/ou, muitas vezes, dos cuidados providos pelos individuos do ninho
hospedeiro. Ao invadirem esses ninhos, as operdrias e rainhas-parasitas obtém
beneficios diretos em aptiddo, ndo comprometendo sua aptiddo inclusiva. Ao
contrdrio, quaisquer custos decorrentes de sua reproducdo sdo arcados por
operdrias residentes e ndo-aparentadas (do ninho parasitado/hospedeiro).

Esta revisGo apresentou estudos que investigaram o significado adaptativo
do parasitismo social intraespecifico, bem como os mecanismos proximais que esses
parasitas usam para driblar os mecanismos que as coldnias desenvolveram para se
proteger. Contudo, algumas questdes evolutivas e proximais ainda permanecem em
aberto: HG uma predisposicdo genética para que alguns individuos se tornem
parasitas sociaise Todos os individuos que migram entre ninhos sdo potenciais
parasitas reprodutivose Quais sGo as pistas que os parasitas utilizam para invadir os
ninhos-alvo?2 H4& alguma influéncia do parasitiimo social na genética de
populacdes?e Qual o impacto das intfroducdes de espécies exdticas sobre as

espécies nativas, considerando suas estratégias reprodutivas?
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