Rainhas e machos em abelhas sem ferrao: o que eles nos ensinam?
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Resumo

As abelhas sem ferrdo exercem importante papel ecolégico como polinizadores de muitas espécies vegetais das
regides tropicais e tem significativo potencial para uso na polinizagéo de culturas agricolas. A criagao de espécies
de abelhas € um componente essencial para a conservagao da biodiversidade, além de uma alternativa de fonte
de renda. Para tanto, esforgos de conservacdo e programas de criacdo em escala comercial requerem
conhecimento biolégico mais amplo, principalmente os relacionados a produgéo de sexuados (rainhas e machos).
Nesse contexto, apresentamos aqui alguns dos resultados de nossas pesquisas que julgamos importantes para
aplicagcao em programas de criagao de abelhas sem ferrdo e de melhoramento genético.
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Importancia das abelhas sem ferrdao, em
especial as do género Melipona

As abelhas sem ferrao, Meliponini,
compreendem o grupo mais diverso de abelhas
eusociais [1, 2], com distribuicdo nas regides
tropicais e subtropicais do globo [1]. Face a
extrema diversidade de espécies, os Meliponini
apresentam uma gama de variagbes quanto a
aspectos comportamentais, sistemas de
comunicacdo, estratégias de forrageamento,
densidades populacionais, arquiteturas de
ninhos, entre outros [1, 2].

Nesse grupo diverso, destaca-se o género
Melipona, que compreende cerca de 65
espécies distribuidas pela regido Neotropical
[8]. Muitas delas s&o conhecidas por
polinizarem eficiente e efetivamente uma ampla
variedade de espécies vegetais em ambientes
naturais 4; 5]. Como a polinizagdo é um dos
servigos ecossistémicos essenciais para manter
e melhorar o bem-estar humano [6], as abelhas
Melipona, assim como outras espécies de
Meliponini, sdo agentes de importancia crucial
para a conservacao da biodiversidade natural
nos tropicos [7].

Além do valor ecolégico, as abelhas Melipona
tém importancia tanto em aspectos culturais,
associados a rituais religiosos, quanto
econdmicos [8]. Por armazenarem consideravel
quantidade de mel e pdlen em seus ninhos, e
produzirem bastante cerume, essas abelhas
representam importante complemento de renda
para muitas familias [9]. Também, muitas
espécies sao polinizadoras-chave de culturas
agricolas economicamente importantes, tais
como tomate, urucum, pimentao e berinjela [10].

A necessidade de colbénias para uso em areas
agricolas abertas ou em casas de vegetacao,
atualmente, € uma demanda crescente, e a
venda de ninhos para polinizagdo dessas
culturas tem se tornado mais uma potencial
fonte de renda [9].

Conservacao das pequenas populacoes

As espécies de Melipona sao sensiveis a
disturbios antropogénicos, especialmente ao
desmatamento [11], pois utilizam cavidades
arbéreas como substrato de nidificagcdo [1].
Assim como em outras abelhas sem ferrdo, nos
eventos  naturais de  reproducdo, por
exameagem, o vinculo entre colbnia-filha e
colénia-mae permanece por certo periodo, ja
que a primeira depende de recursos [alimento e
materiais de construcdo] armazenados na
colénia-mae [12]. Essa estreita relagdo no inicio
do ciclo das col6nias-filhas impede que elas se
dispersem para grandes distancias e uma vez
que a colénia é fundada e se estabelece no
0co, ela permanece ali até o fim do seu extenso
ciclo de vida, pois a rainha perde a capacidade
de voar [1]. Devido a essas caracteristicas, as
colénias sdo altamente dependentes da
existéncia de arvores que abrigam seus ninhos
e as protegem de potenciais predadores [11,
13], bem como de recursos florais que as
provem alimento, e a perda de habitats se torna
uma das maiores ameacas a sua continua
existéncia [14].

Como consequéncia da degradacdo de
habitats, as populagbes de inUmeras espécies
de Melipona tem se tornado cada vez menores,



fragmentadas e separadas umas das outras por
grandes distancias [11]. Com a diminuigdo do
nimero de ninhos em uma area, e a
consequente reducdo na diversidade genética,
as populagdes enfrentam uma ameacga
adicional a sua sobrevivéncia, o]
endocruzamento [14, 15].

Na tentativa de minimizar os efeitos negativos
do endocruzamento em pequenas populagdes,
0 manejo ou criacdo de espécies de abelhas se
torna um componente essencial para a
conservacao da biodiversidade [16]. Além das
razbes econdmicas (e.g, venda do mel, pdlen e
ninhos), a criacdo de abelhas sem ferrao,
conhecida como meliponicultura, no cenario
atual, surge como uma atividade de
desenvolvimento sustentavel indicada para
preservagao e uso dos recursos naturais [17, 9].
O crescente interesse do publico em geral,
comunidade cientifica e 6rgaos publicos, pela
meliponicultura, pode ajudar a compensar, em
moderada extensdo, a continua perda de
habitat e garantir a polinizacdo adequada de
flores de espécies em ambientes naturais e de
culturas agricolas.

Embora no Brasil a meliponicultura tenha
crescido rapidamente e haja técnicas de manejo
para criagdo de diferentes abelhas sem ferrdo
que sdo constantemente implementadas [17], a
maioria dos criadores ainda mantém um
pequeno numero de ninhos de mesma espécie
[9]. Para atender as atuais e as futuras
demandas, ha a necessidade da criacdo de
colénias em ampla escala e, para isso, a
multiplicagdo de ninhos se torna necessaria.
Mas para que isso ocorra, num futuro préximo,
assim como acontece com algumas espécies
de Bombus no hemisfério norte [18], uma
combinacgao de fatores se faz necessaria, entre
eles o conhecimento biolégico mais amplo,
principalmente os relacionados a produgéo de
sexuados [rainhas e machos].

Producao de rainhas e machos em Melipona
Em geral, a producdo de sexuados em abelhas
sem ferrdo é influenciada por condicoes
externas as colbnias, como fatores climaticos
que agem diretamente na disponibilidade de
recursos troficos, e condicées internas, tais
como o numero de operarias no ninho [19, 20].
Contudo, possivelmente, fatores intrinsecos as
colbénias sejam mais pronunciados na producao
de rainhas e machos, ja que cada uma possui
sua propria dindmica [21].

Ao contrario do que ocorre em outros géneros
de Meliponini, todos os individuos (rainhas,
machos e operarias) em colbnias de Melipona
sdo produzidos em células de cria de mesmas
dimensdes e, portanto, eles devem ingerir
quantidades similares de alimento [1, 22]. Além
disso, as rainhas de Melipona sao produzidas

em alto numero [23, 24, 25]. Na tentativa de
compreender essa super-produgédo de rainhas,
algumas teorias foram propostas, baseadas em
niveis diferentes de explicagdo [em termos
proximais [como?] e em termos finais [por
qué?]]. Kerr foi o primeiro a propor uma
explicagao proximal de determinacdo de castas
baseada em um modelo de dois-loci-dois-alelos,
em que individuos duplo-heterozigotos podem
ser tornar rainhas [26, 27]. Posteriormente, a
teoria foi implementada e condigbes alimentares
foram consideradas importantes para direcionar
0 destino de casta das larvas femininas
determinadas geneticamente a se tornarem
rainhas [23, 28]. A explica¢do evolutiva, ou final,
para essa alta producdo é dada por
consideragbes tedricas acerca do conflito de
castas e estrutura de parentesco [29]. De
acordo com esse modelo, uma larva fémea tem
certo controle sobre seu destino de casta e
obtém mais beneficios, em termos de aptidao
direta, em se tornar uma rainha devido a
reproducédo direta [29, 24].

Outro aspecto importante na biologia do género
se refere a frequente presenga de operarias
reprodutivas ndo apenas em colbnias 6rfas,
mas também na presenca da rainha-mae [30,
31, 32, 33]. Essas operarias tém ovarios
desenvolvidos e podem botar o6vulos néao-
fertilizados, que dardo origem a machos. Isso
acarreta um conflito reprodutivo entre rainha-
operaria, bem como entre operéria-operaria, na
producédo de machos, ja que cada uma delas é
mais relacionada aos seus préprios filhos, do
que aos seus irmaos ou sobrinhos [34, 35].

Principais contribuic6es de nossos estudos
para entender a producdao de rainhas e
machos em Melipona (baseadas em [36])

Nossos trabalhos, nos Ultimos cinco anos,
proporcionaram  informagbes  inéditas e
atualizadas sobre a producdo de machos e
rainhas em pequenas populagcdes de Melipona,
um dos géneros mais diversos de abelhas sem
ferrdao. Uma das principais contribuigbes foi a
demonstracdo que uma populacdo de M.
scutellaris, iniciada com poucas col6nias e em
condigdes de isolamento genético (na Fazenda
Aretuzina, em Sao Simao, SP), possui menor
variabilidade genética, tanto no loco neutro
quanto no sexual, quando comparada a
populagdo mantida na area natural de
ocorréncia da espécie (na Granja Sao Sarué,
em lgarassu, PE). Dado que apenas 4 alelos
sexuais estavam presentes na populagéo de S.
Simao, cerca de metade das rainhas que
realizaram v6os nupciais eram fecundadas por
machos que compartiihavam um mesmo alelo
sexual. Consequentemente, havia alta produgao
de machos dipl6ides, que representam um



custo elevado para as colbnias que os
produzem e, finalmente, para a populagdo. Sem
davida, o manejo adequado e constante (como
por exemplo, prover abundante flora apicola,
alimentagédo artificial com solugdo agucarada,
caixas com isolamento térmico, trocar favos de
cria de col6nias fortes para colbnias fracas)
possibilitou que os ninhos fossem multiplicados
sucessivamente e a populagdo fosse criada
com sucesso por dez anos, minimizando os
efeitos negativos da producdo dos machos
dipl6ides na viabilidade da populagéo [37].
Outro fator, que provavelmente contribuiu para
diminuir os efeitos dos machos dipl6ides, foi a
substituicdo das rainhas-mae que os produzem
[37]. Embora as operarias ndo matem a rainha-
mae logo apds o aparecimento dos primeiros
machos dipléides, ou seja, assim que eles
emergem, elas o fazem alguns dias depois.
Assim, uma nova rainha inicia as atividades de
postura de ovos, havendo a possibilidade de
gue essa rainha ndo produza machos dipléides.
E para corroborar esse mecanismo de
compensagao na producdo desses machos,
dois resultados foram fundamentais. O primeiro
foi relativo a longevidade de rainhas que
produzem machos dipléides, que vivem cerca
da metade do tempo que vivem as rainhas que
ndao os produzem [37]. O outro resultado, de
certa forma surpreendente, foi que as
freqliéncias de rainhas nas colénias de S.
Siméao foram significativamente maiores que as
mantidas em Igarassu, onde o nimero de alelos
sexuais foi elevado, 26 [37]. Assim, produzir alto
nuamero de rainhas pode ser uma resposta para
a alta taxa de trocas de rainhas que copularam
com machos que compartilhavam mesmo alelo
sexual e, portanto, produziram machos
dipldides. Ou seja, criar muitas rainhas, embora
seja um custo para a col6nia, pois deixa-se de
produzir algumas operarias (ie., para cada
rainha produzida, uma operaria deixa de ser
criada), pode ser um mecanismo que limita os
efeitos negativos do baixo numero de alelos
sexuais na populagéo [36]).

Também, o baixo nimero de alelos sexuais em
S. Simao foi, provavelmente, o fator que
influenciou as altas frequéncias de rainhas e
machos. Isso porque tanto as operarias quanto
os sexuados criados por colénias em S. Simao
e em Igarassu eram de tamanhos corporais
similares. Ou seja, as colbnias investiram
quantidades semelhantes de recursos na
producédo desses individuos e, portanto, o fator
quantidade de recurso ndo pareceu ter sido a
maior influéncia nessa diferenca [36].

Mas independente da localidade em que
colénias de Melipona estejam e quais sejam as

influéncias, elas sempre produzem rainhas. Em
maior ou em menor numero, elas sempre estao
presentes e, na grande maioria das vezes, sao
mortas pelas operérias [38, 39]. Mas se elas
sdo mortas frequentemente, a pergunta pode
ser: por que muitas rainhas s&o produzidas
continuamente, se representam um gasto de
recursos para as colbnias? Até entdo, essa
pergunta, em relagdo a termos de
funcionalidade, era respondida em diferentes
contextos: 1) as rainhas sao produzidas para
eventos de enxameagem; 2) as rainhas sao
produzidas para alguma substituicdo casual de
suas rainhas-mae, seja por motivo fisioldgico
(e.g. senilidade) ou mesmo quando essas
produzem machos dipléides [40, 41]. Assim, até
o momento, a alta taxa de rainhas era
entendida como um verdadeiro estoque para
eventualidades. Contudo, outra contribuicdo
dessa tese € que as rainhas, caso escapem de
serem mortas pelas operarias em suas
colénias-natais, e na&o acompanhem um
enxame ou ndo substituam suas maes,
possuem outra estratégia reprodutiva. Quando
nao encontram oportunidades reprodutivas em
seus ninhos-natais, elas acham-nas em outras
colénias [36, 42, 43]. Ou seja, muitas rainhas
podem sair de suas colbnias [44],
provavelmente devem se acasalar com machos
disponiveis nas proximidades, penetram em
colbénias 6rfas [45], sdo aceitas pelas operarias
dessas colbnias e 14 iniciam normalmente suas
atividades de postura de ovos, agindo como
parasitas sociais, uma vez que vao operarias
nao-aparentadas a ajudam na criagao de sua
prole [36, 43]. Dessa forma, no geral, em
termos de aptidao, as rainhas parasitas obtém
beneficios diretos ao invadir outros ninhos e la
colocarem seus ovos, e as operarias que as
expulsam, ou as deixam, das coldnias obtém
beneficios indiretos 45, pois suas irmas tem
oportunidades reprodutivas em outros ninhos
[36, 43].

Dado que rainhas penetram em ninhos n&o-
natais e sdo bem-sucedidas em suas atividades
de postura [36, 43] esperava-se que, no caso
de poliginia em M. quadrifasciata (descoberta
por um meliponicultor) alguma(s) das oito
rainhas fisogastricas ndo tivesse(m) relagéo de
parentesco com as demais [46]. Outro
complemento a essa hipétese foi que as oito
rainhas se estabeleceram no mesmo periodo,
em que a colénia estava 6rfa. Os resultados
apontaram que todas as oito rainhas
substituiram sua ma&e no mesmo momento e,
portanto, eram irmas completas, embora nem
todas (cinco) contribuiram nas atividades de
postura [46]. Esse episodio ocasional de



poliginia deve ser outra estratégia reprodutiva e,
provavelmente deve ocorrer quando algumas
rainhas virgens saem da colbnia 6rfa para
realizar o vOo nupcial e retornam, mais ou
menos, no mesmo momento. Dessa forma, elas
exploram o curto periodo de tempo que as
operarias aceitam as rainhas recém-
acasaladas. Se muitas rainhas podem
aproveitar a chance de se reproduzirem, nem
gue seja por pouco tempo, elas obtém amplos
beneficios, em termos de aptidao direta [46].
Porém, ndao sé as rainhas tem oportunidades
reprodutivas na produgéo de cria. As operarias,
embora impossibiltadas de se acasalarem,
também as tem. Consequentemente, um
conflito pela maternidade dos machos ocorre na
arena do favo de cria, seja entre rainha—
operaria, seja entre operaria—operaria [33]. Isso
porque, ter um filho (relacionamento genético
(0, r = 0,50) é mais vantajoso, em termos de
relacionamento genético, do que ter um irméo (r
= 0,25) ou sobrinho (r = 0,375). Apesar de as
rainhas serem as maiores produtoras de
machos em M. scutellaris, 20% deles séo filhos
de operaérias [33]. O mais surpreendente nao foi
esse resultado, mas sim que as operarias que
mais produziram machos (80%) foram aquelas
que eram filhas das rainhas que foram
substituidas [33]. Ou seja, as operarias filhas de
uma dada rainha ainda permaneciam no ninho,
mesmo apds a substituicdo de sua mae e a
producéo de novas operarias (sobrinhas), tendo
uma longevidade maior do que a média das
demais operarias, as que nao se reproduziram.
Essas operarias mais longevas parasitam
reprodutivamente a forgca de trabalho da
geracao seguinte e obtém mais beneficios em
explorar a coldnia quando os custos sao
arcados por individuos menos relacionados,
gue no caso, foram as suas sobrinhas [33].
Dessa forma, esses estudos contribuiram para
entender melhor a producdo de sexuados em
pequenas populagbes, além de prover
informacbes Uteis para a criacdo de abelhas
sem ferrdo, que pode ser aliada a acdes
voltadas para conservagdo. Além do mais, 0s
resultados obtidos mostraram que ha
necessidade de reavaliar as metodologias e
conceitos, utilizados até o momento, no
melhoramento genético das abelhas sem ferrao
e na manutengdo de pequenas populagdes em
melipondrios. Também mostrou a importancia
do uso da biologia molecular como uma
ferramenta que se torna cada vez mais
necessaria, devido ao seu amplo potencial em
resolver questdes de cunho evolutivo e
ecologico, além de ser uma préatica acessivel,

relativamente barata e altamente confiavel,
quando bem empregada e interpretada.

Assim, como as préticas de criacdo de abelhas
podem influenciar profundamente a diversidade
genética das populagdes naturais, além de
transmissdo de patéogenos e hibridizacao,
algumas recomendacgdes sao necessarias:

a) escolher espécies que ocorrem na regiao
onde o melipondrio sera mantido e prover boas
e adequadas condi¢cbes de manejo;

b) evitar a troca de favos de cria, de rainhas
fecundadas e mesmo de coldnias entre regides
geogréficas muito distintas, ja que cada
populagdo estd adaptada as condicoes
ambientais locais. Além disso, a freqUente troca
de material genético tem como conseqléncia a
homogeneizagdo do conjunto (pool) genético
entre diferentes regides geograficas [47, 48];

¢) iniciar um meliponario com, no minimo,
quatro colbnias, para que a populagao tenha
variabilidade genética (a0 menos seis alelos
sexuais) suficiente para minimizar as
consequéncias de baixo numero de alelos e a
consequente producdo de machos dipléides —
esses cdlculos foram baseados no caso da
populagéo-fonte (ie., de onde as coldnias sao
obtidas) ter cerca de 25 alelos sexuais. Estudos
anteriores em populagdes manejadas de outras
espécies de abelhas sem ferrdo (M. bicolor
(Alves et al., em preparacao), M. compressipes
[49], M. quadrifasciata [50], M. scutellaris [51],
Scaptotrigona postica [52] e Trigona carbonaria
[53]), embora tenham mostrado que machos
dipldides foram produzidos, nenhuma delas
tinha menos de seis alelos sexuais, 0 que
novamente, corrobora os calculos realizados
[36, 37].

d) avaliar se as colbnias estdo produzindo
machos dipléides. Para isso, embora o uso de
marcadores moleculares seja mais eficaz, a
porcentagem de machos presentes nos favos
de cria € um bom indicativo [54]. Caso mais de
um favo contenha porcentagem superior a 50%
de machos entre as pupas presentes, essa é
uma maneira adequada de verificar se a rainha-
mae esta produzindo machos dipléides, ja que
0s estes nao diferem em tamanho corporal dos
machos hapléides;

€) considerar a mobilidade das rainhas que
escapam de suas coldénias e penetram em
ninhos 6Orfaos, para o0s programas de
melhoramento genético e organizar um modelo
de organizacdo espacial dos ninhos no
melipondrio a fim de selecionar as
caracteristicas desejaveis das colonias (e.g.
maior produ¢do de mel, maior estoque de
pélen, resisténcia a doencas, maior producao
de cria, producao de propolis, agressividade).



Para revisdo, sobre métodos de selecdo para
melhoramento genético em abelha sem ferréo,
[55].
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