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INTRODUCAO GERAL

A familia Apidae (Insecta: Hymenoptera) constitui uma das Familias com
maior diversidade de abelhas e possui mais tribos do que qualquer outra Familia,
tornando dificil encontrar caracteristicas comuns a todas elas. Este grupo, que
tradicionalmente incluia apenas as abelhas corbiculadas, atualmente engloba outras
tribos com morfologia e habitos comportamentais amplamente distintos (NATES-
PARRA, 2006; ROUBIK, 2006).

A tribo Meliponini (Apidae: Apinae) sensu Michener (2000) agrupa todas
aquelas abelhas conhecidas como “abelhas sem ferrdo” encontradas nas areas tropicais e
subtropicais do mundo (ROUBIK, 1989). Assim, junto com as tribos Apini ¢ Bombini
sdo as unicas que possuem comportamento eussocial (MICHENER, 2000; NATES-
PARRA, 2006). Ha centenas de espécies de meliponineos, porém seu nimero real €
dificil de ser estabelecido devido a abundéancia de espécies cripticas (MICHENER,
1990) e diferencas geograficas, as quais muitas vezes diferem entre si por caracteres
muito superficiais. Nesse contexto, o Brasil contém a maior diversidade de
meliponineos do planeta, sendo a Amazdnia a regido onde ocorre o dapice dessa
diversidade (SILVEIRA, 2002).

O tamanho das colonias ¢ bastante varidvel, desde espécies de Melipona com
populagdes que ndo ultrapassam de 100 a 500 individuos, até outras como 7rigona
spinipes Fabricius, 1793 que podem conter cerca de 100 mil abelhas (VELTHUIS,
1997). Apesar de seu ferrdo ser reduzido ou ausente, elas exibem diversos mecanismos
de defesa, desde uma simples fuga até um ataque de véarias operdrias que mordem,
impregnam resinas (MICHENER, 1974; NATES-PARRA; CEPEDA, 1983; PARRA,
1990).

As operarias de abelhas sem ferrdo coletam pdlen e néctar além de outros
materiais para constru¢do dos ninhos durante suas atividades externas. Isto ¢ conhecido
como atividade de voo, ou atividade externa (HILARIO; RIBEIRO; IMPERATRIZ-
FONSECA, 2007a). Diversos fatores podem influenciar este tipo de atividade, como a
oferta de recursos florais, condigdes internas da colonia (reserva alimentar,
produtividade da rainha) e por fatores abidticos, como temperatura, umidade relativa,
intensidade luminosa, precipitagio e velocidade do vento (HILARIO; IMPERATRIZ-
FONSECA; KLEINERT, 2000; HILARIO; IMPERATRIZ-FONSECA; KLEINERT,
2001; BORGES; BLOCHTEIN, 2005; HILARIO; RIBEIRO; IMPERATRIZ-



FONSECA, 2007a; 2007b; HILARIO; IMPERATRIZ-FONSECA, 2009). Elas podem
coletar pélen de plantas localizadas até aproximadamente 2 km da colonia (OLIVEIRA;
ABSY:; MIRANDA, 2009) e apresentam uma alta fidelidade as floradas durante os voos
de coleta de polen (RAMALHO; IMPERATRIZ-FONSECA; GIANNINI, 1998). Essa
fidelidade torna a espécie um potencial polinizador de muitas espécies vegetais nativas
(WHITE; CRIBB; HEARD, 2001). Do ponto de vista ecoldgico, as atividades de voo
das abelhas fornecem dados fundamentais ao conhecimento da biologia dos
meliponineos € seu uso na conservacdo de espécies e planejamento efetivo da
polinizacdo de plantas agricolas (HILARIO; IMPERATRIZ-FONSECA; KLEINERT,
2000; HILARIO; IMPERATRIZ-FONSECA; KLEINERT, 2001; BORGES;
BLOCHTEIN, 2005; HILARIO; RIBEIRO; IMPERATRIZ-FONSECA, 2007a; 2007b;
HILARIO; IMPERATRIZ-FONSECA, 2009).

Apesar da literatura sobre atividade de voo ser vasta, novas abordagens de
assuntos ja amplamente estudados sdo possiveis. Por exemplo, estudos de atividade de
voo certamente se enquadram bem na cronobiologia, pois s@o meras descrigdes de
ritmos biolégicos arrastados pelo Zeitgeber solar, como a coleta de pdlen e néctar.
Investigar caracteristicas cronobiologicas em meliponineos permite compreender como
espécies com alta sobreposicdo de nicho conseguem coexistir. Possivelmente, as
diferengas ritmicas na atividade de voo das espécies seja resultado da parti¢do temporal
do nicho. Nesse caso, diferencas nos ritmos de coleta em espécies competidoras s@o
uteis para evitar uma competi¢do temporal (SOMMEIJER et al., 1983; WILLMER;
CORBET, 1981). Uma forma de avaliar isso ¢ representando os ritmos em séries
temporais permitindo a comparagdo do nicho temporal das espécies. Através disto, o
nicho temporal € melhor explicado e, junto ao nicho espacial e comportamental, fornece
possibilidades adicionais para exploragdo do habitat.

Observagdes de como o tempo interfere nos organismo ndo € recente. Desde a
Antiguidade tem sido descritos eventos ritmicos da natureza e sua influéncia em plantas,
animais ¢ no homem (ROTENBERG; MARQUES; MENNA-BARRETO, 2003).
Porém somente no ultimo século as pesquisas referentes a esse fendmenos ganharam
maior proje¢do no meio cientifico com o surgimento da Cronobiologia. Esta ¢
responsavel pelo estudo sistematico das caracteristicas temporais da matéria viva, nos
seus diversos niveis de organizagdo (ROTENBERG; MARQUES; MENNA-
BARRETO, 2003).



A presenga de ritmos circadianos em eucariotos é considerada universal, e
também esta presente em alguns procariotos, cianobactérias que, assim como as plantas,
apresenta uma importante fun¢do no ajuste do metabolismo para fotossintese (RAVEN;
EVERT; EICHHORN, 2007). Relogios biologicos permitem aos organismos
anteciparem variagcdes ambientais ciclicas (PAHL et al., 2007), por exemplo os ciclos
claro-escuro (ESCOBAR et al, 2009). A habilidade para realizar tais associagdes ¢
crucial a sobrevivéncia e ao sucesso reprodutivo dos animais (BENEDITO-SILVA,
2003). Atualmente sabe-se que o relogio biologico tem origem enddgena, pois mantém-
se constante em ambientes também constantes (e.g., luminosidade constante). As
oscilagdes externas sdo responsaveis por alteragdes no ritmo biologico (ciclos
endogenos) e sdo chamadas de sincronizadoras externas ou “Zeitgeber”. E o processo
responsavel pela sincronizagdo do reldégio bioldgico (enddgeno) com o Zeitgeber €
chamado de arrastamento (ROTENBERG; MARQUES; MENNA-BARRETO, 2003).

Do ponto de vista adaptativo, ¢ frequentemente alegado que os insetos
aprendem apenas o que eles sdo geneticamente programados para aprender, devido a
alegacdo da falta de plasticidade dos seus comportamentos. Muitos testes de
aprendizado aplicados a insetos sdo limitados a simples paradigmas que investigam
associacdo Estimulo-Resposta, como a resposta da extensdo da probdscide (PELZ;
GERBER; MENZEL, 1997). Este mecanismo consiste no reflexo de uma abelha com
fome associar um recurso alimentar oferecido com um odor estendendo a probodscide
para obté-lo. Se a abordagem behaviorista pode explicar a maioria das respostas
comportamentais das espécies de insetos que enfrentam situagdes muito simples, o
comportamento requer outras estratégias de aprendizagem e memorizacdo de
informag¢des ambientais em espécies confrontando condigdes ecologicas complexas e
variaveis, como € o caso de muitas espécies de Hymenoptera (BEUGNON et al., 1996).

Estudos com himenopteros t€ém revelado a capacidade de distinguir, selecionar,
compilar e transmitir informagdes espaciais, a fim de programar o seu comportamento
alimentar (BEUGNON et al., 1996; MOORE et al., 1998; MURPHY; BREED, 2008).
Assim, o formato de representacdo de memdrias espaciais e temporais em algumas
espécies de insetos parece ser mais sutil do que se pensava (BEUGNON et al., 1996).

Este estudo explorou um aspecto particular da ecologia de forrageamento de
abelhas sem ferrdo, verificar o aprendizado espago-tempo através da atividade alimentar

antecipatoria (AAA), como escopo central. Para isto foram utilizadas duas espécies com
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caracteristicas comportamentais distintas para verificar se estas diferengas traduzem-se

também em resposta de aprendizado distintas.
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RESUMO

Os meliponineos sdo um taxon chave para manutenc¢io da biodiversidade por realizarem
a polinizagdo de diversas espécies. O padrdo de coleta de recursos florais € amplamente
estudado e estd relacionado a polinizagdo, pois influencia tanto a coleta de recursos
pelas abelhas quanto na fecundagdo cruzada das plantas. Néctar e pdlen sdo recursos
altamente disputados, tanto por outras espécies de meliponineos quanto por outros
animais. Dessa maneira, aprender a localizagdo de um recurso, e a hora do dia em que
tal recurso ¢ oferecido, ¢ uma vantagem adaptativa importante. Neste trabalho foi
estudado se duas espécies de abelhas sem ferrdo, Melipona fasciculata e Scaptotrigona
postica, apresentam atividade alimentar antecipatoria (AAA) como mecanismo
importante para maximizacdo da exploragdo de um recurso renovavel. Em ambas
ocorreu o fendmeno de antecipagdo, que deve ter evoluido para minimizar a competigéo
com outras colonias, embora a precisdo dessa antecipagdo varie entre as duas espécies.
PALAVRAS-CHAVE: Meliponineos / coleta de recursos / cronobiologia / atividade

alimentar antecipatdria / hora do dia

1. INTRODUCAO

A abelha Apis mellifera Linnaeus, 1758 ¢ o animal mais bem conhecido em
relagdo aos ritmos circadianos de insetos por sua “memoéria temporal”, ou
Zeitgeddchtnis. Isto permite as forrageiras fazerem associagdes precisas entre a presenga
do alimento e a hora do dia. Uma série de estudos estabeleceu que a espécie poderia ser
treinada para recolher alimentos em praticamente qualquer momento do ciclo circadiano
e que esta capacidade de cronometragem € controlada por um reldégio circadiano
enddgeno. Ritmos comportamentais em abelhas foram analisados utilizando diversas

abordagens, tanto em estudos de laboratorio e como de campo, € em novas areas de



16

pesquisas estdo sendo estudadas atualmente (Moore et al., 1998; Pahl et al, 2007),
como a ontogenia da ritmicidade comportamental e o seu papel na divisdo de tarefas da
colonia (Moore, 2001).

Num ambiente de constantes mudangas, imprevisiveis ou ndo, saber localizar
um recurso como, por exemplo, alimento ¢ uma habilidade importante. Entretanto os
recursos variam através do tempo e do espago. Saber a disponibilidade espago-temporal
de um recurso confere uma significativa vantagem evolutiva aos animais e permite
maximizar a exploracdo (Thorpe and Wilkie, 2006). A capacidade de relacionar o
horério (tempo) com o local (espa¢o) no qual o recurso estd disponivel ¢ chamado de
aprendizado espaco-temporal (TPL) (Schatz et al., 1999; Thorpe and Wilkie, 2006). Sua
natureza circadiana foi mostrada apenas em abelhas (4. mellifera, Moore et al., 1998) e
em algumas aves (Biebach et al., 1989).

A literatura sobre aprendizado espago-tempo em meliponineos, como sio
conhecidas as abelhas sem ferrdo (Apidae, Meliponini), € muito escassa; resumindo-se a
dois estudos com as abelhas sem ferrdo 7rigona amalthea (Breed et al., 2002) e Trigona
fulviventris (Murphy and Breed, 2008). Ambos os estudos provaram que as operarias
forrageiras possuem aprendizado espago-temporal ao antecipar a visitagdo em um
alimentador artificial nos dias subsequentes a descoberta do mesmo. A falta de estudos
correlatos dificulta a compreensdo do comportamento de aprendizado em abelhas, pois
ndo ha descri¢cdes sobre os aspectos cronobiologicos, tdo pouco os que relacionem com
a ecologia de forrageio, nem com os fatores evolutivos precedentes. Este tipo de
abordagem ¢ importante, pois permite unir diferentes areas da biologia para fornecer
novas informagdes sobre a evolucdo e coexisténcia dos meliponineos, um grupo muito

diverso e com grande sobreposi¢do de nicho.
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A cronobiologia permite novas abordagens de assuntos consagrados. Estudos
de atividade externa certamente se enquadrariam, pois nada mais sdo do que descri¢cdes
de ritmos biologicos arrastados pelo Zeitgeber solar, e.g., a coleta de recursos florais.
Nao so atividade externa, mas outros ritmos, como a divisdo de tarefas e oviposi¢do
também sdo passiveis desta abordagem. Uma vantagem seria a comparagdo desses
estudos utilizando métodos ja conhecidos na cronobiologia nas espécies de
meliponineos. Assim seria possivel comparar seus ritmos (nichos temporais) e
estabelecer relacdes filogenéticas. Valendo-se desta ideia, utilizou-se a parte efetiva do
ritmo biologico de coleta de néctar para avaliar o aprendizado espaco-tempo em duas
espécies de abelhas sem ferrdo.

O aprendizado espago-temporal e sua acuridcia foram estudados em duas
espécies de abelhas sem ferrdo com caracteristicas distintas. Melipona fasciculata
Smith, 1854 sdo meliponineos maiores, as colonias apresentam um nimero menor de
operdrias e sdo menos agressivas. Em relacdo a espécie anterior, Scaptotrigona postica
Latreille, 1807 faz parte de um género de meliponineos agressivos, pequenos, com
colonias bastante populosas (Schmidt et al., 2003). A escolha das espécies teve por
objetivo verificar se estratégias diferentes de forrageamento das duas espécies refletem
em diferencas respostas de aprendizado espaco-temporal. Operarias do género Melipona
normalmente forrageiam em pequenos grupos, muitas vezes individualmente, e suas
taxas de recrutamento sdo normalmente baixas. J& operarias de Scaptotrigona spp.
apresentam forrageio em massa, utilizando trilhas de cheiro aéreas, que levam as
recrutas ao recurso desejado, podendo expulsar operdrias competidoras de um recurso
(Lichtenberg et al., 2010; Nieh. 2004; Schmidt et al., 2003).

Para comparar a antecipacdo das duas espécies, as operarias foram submetidas

a um treinamento padronizado a um alimentador artificial durante um periodo fixo de
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tempo, simulando o Zeitgeber, tal qual ocorreria numa flor que apresentasse 0 mesmo
periodo de abertura. Assim, foi estudado se as espécies apresentam atividade alimentar
antecipatoria (AAA) ajustando o ritmo de coleta ao horario estabelecido e ao horario da

descoberta para garantir a obtengéo do recurso o quanto elas sdo capazes de antecipar.

2. MATERIAL E METODOS
2.1. Area de estudo
Os experimentos foram realizados no meliponario do laboratério de botanica,
no campo de pesquisa da Embrapa Amazonia Oriental, em Belém, PA (1°26°08.44”S
48°26°33,0470, Fig. 1). A érea esta localizada em uma Area de Preservagio Ambiental
de Belém e parcialmente no Parque Estadual do Utinga, possuindo 3.000 ha sendo 69%
constituido de areas florestadas, na sua maioria, floresta nativa. Apresenta clima Af,

segundo a classificagdo climatica atualizada de Képpen-Geiger (Peel et al., 2007).

Figura 1. Foto de satélite do laboratério de botanica da Embrapa Amazonia Oriental, escala de

1:100.000 (Fonte: Google Maps).
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2.2. Protocolo experimental
As operarias de M. fasciculata e S. postica foram treinadas a visitar um
alimentador artificial com xarope de agua com agucar na concentracdo 3:2, para cada
trés partes de agucar, duas de agua. Houve adicdo de duas gotas de esséncia de rosas por
litro de xarope para aumentar a atragdo das forrageiras de acordo com Nogueira-Neto
(1997). O alimentador artificial consistiu em um conjunto de eppendorfs, preenchido
com xarope, dispostos radialmente num recipiente cilindrico, simulando uma

inflorescéncia (Fig. 2).

12em

Figura 2. Alimentador artificial com os eppendorfs dispostos radialmente para simular
uma inflorescéncia. Os eppendorfs foram preenchidos com xarope na proporgdo 3:2 de
agucar e agua, respectivamente, com adi¢cdo de duas gotas de esséncia de rosas por litro

de xarope.
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Para o treinamento, no primeiro dia um eppendorf foi aberto as 8h, proximo a
entrada da colonia para que as forrageiras patrulhas pudessem ser atraidas pelo xarope,
em seguida foram marcadas com uma cor de tinta acrilica brilhante Acrilex®. No
momento em que pousavam, o eppendorf foi afastado da colonia, gradativamente, até a
posicdo final do experimento a 200 m das colonias. Dez operarias, que aprenderam a
localizagdo apenas na posi¢do final, foram utilizadas para verificar o aprendizado
espaco-temporal. Para identifica¢do individual destas foram utilizadas combina¢des de
duas cores no mesonoto (Fig. 3). Assim foi verificado o horario da primeira ocorréncia
de cada operaria no alimentador. As abelhas treinadas no caminho foram removidas e
mantidas isoladas durante o experimento, uma vez que nido conheceram o recurso na

posicdo final.

Figura 3. Operaria de Melipona quadrifasciata sendo marcada no momento da

alimentag@o.
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O alimentador permaneceu aberto por um periodo de 4 horas, das 8h as 12h,
em cada dia do experimento. Do segundo ao quinto dia observou-se a revisitagdo das
forrageiras empregadas bem como das recrutas do ninho no mesmo local onde foi
fechado no dia anterior (posi¢ao final). Em cada dia foi registrado o nimero de recrutas
e o horario de visitagdo de cada abelha que visitava o alimentador. Desta forma,
verificou-se se ocorria a antecipagdo em relagdo ao horario da descoberta do recurso e
ao horario de abertura do alimentador. Os critérios para a classificagdo comportamental

das operarias forrageiras seguiram as definicdes propostas por Biesmeijer and Vries

(2001; Tab. I).
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Tabela 1. Defini¢gdes das operarias de acordo com o seu comportamento de

forrageamento. Adaptado de Biesmeijer and Vries (2001).

Categoria Comportamental Definicao

Individuo no interior da coldnia, sem qualquer
Forrageira novata
experiéncia de forrageamento.

Individuo usando somente informacdes internas para
Batedora buscar uma fonte de alimento na qual ndo conhece

previamente.

Individuo usando informagdes externas para buscar uma
Recruta

fonte de alimento na qual ndo conhecia previamente

Individuo que conhece e explora uma fonte rentavel sem

Forrageira empregada
seguir a informacdo externa
Individuo no interior da coldnia, com experiéncia

Forrageira experiente
anterior, mas que ndo esteja envolvida na procura de

desempregada
recursos alimentares.
Individuo, (temporariamente) ndo envolvido na procura
Inspetora de alimentos, que espontaneamente revisita uma fonte de
alimento na qual ja conhecia.
Individuo (temporariamente) ndo envolvido na procura
Forrageira reativada de alimento, que revisita um local anterior, apds ter

obtido informagdes externas sobre esse local.

Do segundo e ao quinto dia foi observada a visitacdo das forrageiras
empregadas, bem como das recrutas do ninho, a partir das Sh na posi¢do final. O

alimentador artificial com xarope de agticar permaneceu aberto por um periodo unico de
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4 horas, das 8h as 12h, simulando uma flor com abertura nesse mesmo horario. Este
desenho objetivou verificar o comportamento de inspe¢do das abelhas marcadas. Deste
modo foi possivel determinar se houve antecipagdo ou ndo, quanto antecipou e se houve
busca pelo recurso a tarde, quando o alimentador estava fechado.

Foram feitas quatro repeti¢des deste experimento para M. fasciculata, e trés
repeticdes para S. postica, sendo que para cada alimentador foram treinadas no maximo
10 operarias. As excedentes foram contabilizadas como recrutas, mas foram capturadas
e descartadas para manter o numero maximo de 10 forrageiras empregadas constantes.
Para cada repeticdo foram utilizadas colonias diferentes. Foi usado o critério de
antecipacdo da visitagdo, em relagdo ao hordrio de treinamento e ao horario de abertura
do alimentador, para avaliar o aprendizado espago-temporal.

Para M. fasciculata, os experimentos foram realizados de 21/03 a 15/04/2011
devido a espécie responder melhor ao treinamento no periodo chuvoso. Durante o verdo
a oferta de recursos florais interfere no treinamento, pois o interesse das forrageiras pelo
alimentador é menor. Para S. postica, os experimentos foram realizados de 05/12/2011 a
06/01/2012, na transi¢do do periodo seco ao chuvoso, devido a espécie ser mais

facilmente treinavel a visitar o alimentador, mesmo nos periodos de maior floragéo.

2.3. Analise dos dados
Os horérios de visitagdo, do 2° ao 5° dia, foram comparados com os horarios de
abertura do alimentador e com o horario da descoberta do recurso para verificar se o
fendmeno de antecipag¢do ocorre nas espécies estudadas. Foi utilizado o teste F de
Watson-Williams para verificar a diferenca entre os horarios da primeira ocorréncia das

operarias, comparando-se o primeiro dia, o horario de descoberta do recurso, com os
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dias subsequentes (Jammalamadaka and SenGupta, 2001). O mesmo foi feito com os
horarios da ultima ocorréncia de cada dia.

O teste Q de Cochran foi utilizado para avaliar se as abelhas visitaram ou ndo
(presenga ou auséncia), antes (antecipagdo) e depois (inspeg¢do) do periodo de oferta do
recurso no alimentador. Também foi feita uma correlag@o circular-linear para verificar

se ha uma relacdo entre horario e taxa de recrutamento (Zar, 1999).

3. RESULTADOS
3.1. Melipona fasciculata

Em relagdo ao horario de abertura alimentador, houve diferenca significativa
entre as primeiras visitagdes que ocorreram antes das 8h (87,5%; n= 112), e as que
ocorreram depois desse horério (12,5%; n= 16) (Cochran, Q ( = 128 ar=3) = 36,00; p <
0,01). As visitas ao alimentador ocorreram quase na totalidade durante o horario de
abertura do recurso, entre 8h e 12h, correspondendo a 97% (n= 12.198) de todas as
visitagdes.

Em relagdo ao horario de descoberta do recurso, todas as abelhas que
frequentaram o alimentador durante todos os dias anteciparam a visitagdo, apresentando
diferenca significativa entre os dias de visitagdo (Watson-Williams, F = 167, ar= 4) =
133,2 p <0,01). A variancia diminuiu ao longo dos dias. Houve aumento da média do
horario de visitagdo até o 4° dia com posterior redugdo no 5° dia, aproximando o horario
de chegada ao horario de abertura do alimentador (Fig. 4). Ndo houve diferenca
significativa entre o 3° e 5° dia (Watson-Williams, F (=3, ar=1) = 2,397 p < 0,126) e
entre 3° e 4° dia (Watson-Williams, F =9, gr=1) = 0,094 p <0,761), mas houve entre o

4° e 0 5° dia (Watson-Williams, F (=65, ar=1) = 549.8 p < 0,022).



25

Antecipagdo M. fasciculata

1° Dia 2° Dia 3° Dia

00:00 0000

Figura 4. Médias dos horarios de chegada das forrageiras empregadas de Melipona
fasciculata ao alimentador em cada dia de experimento. A redugdo da varidncia
representa a convergéncia das operarias para o horério de abertura do alimentador. p
representa a média de hordrio da primeira ocorréncia, enquanto ¢ representa o desvio-

padréo circular dos horérios.

Em relagdo ao horario da ultima inspe¢do, houve diferenca significativa entre
os dias (Watson-Williams, F = 167, ar=4) = 6,393 p < 0,01). O 1° dia diferiu de todos,

mas ndo houve diferenca no intervalo do 2° ao 5° dia (Tab. II).
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Tabela II — Teste F de Watson-Williams comparando os dias em relagéo ao horario da

ultima inspecdo de Melipona fasciculata.

Dias F p
1° dia e 2° dia 8,288 0,006
1° dia e 3° dia 7,389 0,009
1° dia e 4° dia 15,445 0,001
1° dia e 5° dia 14,88 0,001
2° dia e 3° dia 0,047 0,828
2° dia e 4° dia 2,571 0,113
2° dia e 5° dia 3,884 0,053
3°dia e 4° dia 1,19 0,279
3°diae 5° dia 1,781 0,187
4° dia e 5° dia 0,329 0,569

Em relagdo ao horario de fechamento do alimentador, houve diferenga
significativa entre as tltimas visitagdes que ocorreram antes e depois (Cochran, Q (=124
ar=3 = 20,45, p <0,01). As operarias tendem a convergir suas visitas ao horario de
fechamento e, mesmo com o alimentador fechado, continuavam a inspecionar o

alimentador regularmente, verificando se ele voltou a oferecer recurso (Fig. 5).
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Ultima visitagdo M. fasciculata
1° dia 2°dia 3°dia

0000 0000 00:00

=4 55 alice o S

1200

5° dia p=12:21
0000 ¢=01:11

|
18.00 —% %
|

" =12:06 ) =12:02
6 =00:36 ¢ =00:08

Figura 5. Médias dos horarios de ultima visitacdo das forrageiras empregadas de
Melipona fasciculata ao alimentador em cada dia de experimento. A reducdo da
variancia representa a convergéncia das operarias para o horario de fechamento do

alimentador.

3.2. Scaptotrigona postica
Em relacdo ao horario de abertura alimentador ndo foi identificada antecipagéo.
Sendo registrada a antecipag@o de apenas uma operaria de um total de 30. Em relago ao
horario de descoberta do recurso, apenas as operarias de uma coldnia, no segundo dia
ndo anteciparam. Nos demais dias e nas demais colonias todas anteciparam
apresentando diferenga significativa entre os dias de visitagdo (Watson-Williams, F (=
100, df = 4) = 36,527 p < 0,01) . Assim como em M. fasciculata, a varidncia diminuiu ao

longo dos dias, mas ao contrario dela, S. postica apresentou diminui¢do da média do
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horéario de visita¢do até o 5° dia (Fig. 6), aproximando o horario de chegada ao horario

de abertura do alimentador. N@o houve diferenga significativa do 3° ao 5° dia.

Antecipagdo S. postica
1° Dia 2°Dia

0000 0000

1200 1200

p=13:25 p=11:16
c=01:12 4° Dia 6=01:19 5°Dia

0000 0000

L n=0934
c=01:03

Figura 6. Médias dos horarios de chegada das forrageiras empregadas de Scaptotrigona

postica ao alimentador em cada dia de experimento.

Em relacdo ao horéario de fechamento do alimentador, ndo houve diferenga
significativa entre as ultimas visitagdes que ocorreram antes e depois (Q (= 124 dar = 3y~
2,111, p=0,55).

Em relagdo ao horario da ultima inspeg¢do, houve diferenca significativa entre
os dias (Fig. 7), além de ndo existi diferenga significativa comparando o 2° com o 5° dia,

bem como do 3° até 5° dia (Tab. III).
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Tabela III — Teste F de Watson-Williams comparando os dias em relag@o ao horario da

ultima inspecdo de Scaptotrigona postica.

Dias F p
1° dia e 2° dia 19,028 0,00
1° dia e 3° dia 29,487 0,00
1° dia e 4° dia 31,752 0,00
1° dia e 5° dia 10,694 0,002
2° dia e 3° dia 4,295 0,044
2° dia e 4° dia 10,057 0,003
2° dia e 5° dia 0,159 0,693
3° dia e 4° dia 0,252 0,619
3°dia e 5° dia 1,28 0,267

4° dia e 5° dia 4,168 0,055
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Ultima visitagdo S. postica
1° dia 2°dia 3°dia

00.00 0000 00.00

n= 13:44 4° dia u= 12:33 5° dia u= 11:56
¢ =01:06 000 6 =00:45 0000 c=01:14

oy =11:44 " =12:26
c=00:33 c =00:55

Figura 7. Médias dos horarios de ultima visitacdo das forrageiras empregadas de
Scaptotrigona postica ao alimentador em cada dia de experimento. A flutuacdo da
variancia representa a falta de convergéncia das operarias para o horario de fechamento

do alimentador.

3.3. Recrutamento
Para M. fasciculata, o recrutamento foi baixo com maior concentracio
acontecendo nas trés primeiras horas de abertura do alimentador. Apesar disso, a
correlacdo circular-linear ndo mostrou relagdo direta entre o numero de recrutas e o
horério de visitagdo (Tab. II). Para S. postica, o recrutamento foi maior, com maior
concentragdo acontecendo nas trés horas ultimas de abertura do alimentador. Apesar
disso, correlagdo circular-linear também ndo mostrou relagdo direta entre o nimero de

recrutas ¢ o horario de visitagdo (Tab. IV). Apesar de estatisticamente ndo indicar



31

correlacdo em nenhuma das espécies, o recrutamento parece estar associado ao horario

de oferta do recurso (Fig. 8).

Tabela IV. Valores comparativos do recrutamento das duas espécies.

M. fasciculata S. postica
Numero de recrutas 120 481
Intervalo de maior
8h-11h 9h-12h
concentracdo
Me¢édia (hora) 9:29h 10:38h
Me¢édia (graus) 142,5° 159,5°
R 0,071 0,033
P 0,599 0,821
Melipona fasciculata Scaptotrigona postica

p=9:29
r=0,071; p=0,599

00:00

100—80——60——40——20

12:00

n=10:38
r=0.,033; p=0,821

Figura 8. Médias dos horarios de chegada das recrutas de Melipona fasciculata e

Scaptotrigona postica ao alimentador para todas as colonias. Notar o recrutamento

concentrando-se basicamente durante a oferta de recurso.
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4. DISCUSSAO

O comportamento antecipatorio das duas espécies mostrou algumas semelhancas
em relagdo aos 7. amalthea (Breed et al., 2002) e T. fulviventris (Murphy and Breed,
2008). Melipona fasciculata apresentou antecipag¢do tanto ao horario de abertura do
alimentador quando ao horario de aprendizado, enquanto que S. postica apresentou
antecipacdo somente ao horario de aprendizado e ndo ao alimentador.

O aprendizado espacgo-tempo em 7. amalthea (Breed et al., 2002) foi avaliado
apenas com relacdo a presenca de forrageiras antes do horario de abertura do
alimentador com alguns intervalos regulares antes e depois da oferta do recurso, sem
aferir o hordrio de chegada individual das operarias. Com 7. fulviventris (Murphy and
Breed, 2008) foram utilizadas apenas seis operarias marcadas. Ambos forneceram o
recurso por trés dias e o abstiveram por dois. Além disso, os estudos ndo diferenciaram
entre os hordrios de aprendizado e abertura do recurso. Deste modo, torna-se impreciso
estabelecer um paralelo entre as espécies estudadas neste trabalho e as espécies de
Trigona da literatura. Apesar disso, M. fasciculata e S postica apresentaram aumento na
visitagdo proximo ao horédrio e proximo ao hordrio que aprenderam o recurso,
respectivamente, tal qual as espécies de Trigona.

Nao foi possivel afirmar se as visitagdes antes e depois da abertura do
alimentador estabilizam no quinto dia ou algum outro dia posteriormente.
Possivelmente é o efeito de ajuste do horario que a forrageira empregada aprendeu
(mais tardio) ao horério de abertura do alimentador (mais cedo). Este € um forte indicio
de ajuste do Zeitgeber nas abelhas minimizam o esforco na busca pelo recurso em
horérios onde ndo ha alimento disponivel, i.e., estariam maximizando o forrageamento

durante a oferta do recurso.
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Como ja era esperada, a maioria das visitagdes ocorreram durante a abertura do
alimentador, pois se trata da resposta direta (visitagdo) ao estimulo (alimento). A
diferenca significativa entre o 1° dia os demais, tanto em relagdo ao horario de abertura
do alimentador, quanto ao horario de descoberta do recurso, pode ser atribuido ao
arrastamento do reldégio biologico da espécie com Zeitgeber imposto pelo alimentador
(Fig. 4 e 6). Isso implica em uma estratégia de forrageamento que maximiza a coleta de
recurso e tenta evitar a competicdo com espécies que chegam mais tarde ou encontram o
recurso eventualmente (Hubbell and Johnson, 1978).

A redugdo do desvio-padrdo, ao longo dos dias, pode ser atribuida ao
recrutamento, pois ndo € necessario que todas as abelhas que conhecem o recurso
visitem-no. As forrageiras que conhecem o recurso podem inspeciond-lo e comunicar as
demais operarias o estado do alimentador, embora em Melipona seja, na maioria das
vezes, uma decisdo individual de revisitar um alimentador (Biesmeijer et al., 1998;
Biesmeijer and Vries, 2001). O mecanismo de inspe¢do serviria para garantir a
reutilizagdo do recurso rapidamente, caso ele volte a ser proveitoso. Isso reforca a
evidéncia de aprendizado espago-tempo, pois demonstra que meliponineos revisitam
principalmente pelas informagdes intrinsecas do que pelas informagdes extrinsecas de
outras operarias. Outro exemplo que reforca esta ideia ¢ a antecipagdo no tubo de
entrada no final do periodo escuro no género Scaptotrigona (Bellusci and Marques,
2003). Mostrando que os meliponineos se preparam para coleta de recurso antes do seu
horario de atividade externa.

O aprendizado espago-tempo de um recurso alimentar ¢ favorecido
evolutivamente quando a sua disponibilidade se mostra regular num dado local em

intervalos constantes de tempo (Schatz et al., 1999). Recursos florais, como o néctar e

pélen, permanecem disponiveis no ambiente em periodos regulares. Logo, € presumivel
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que animais dependentes destes recursos apresentem AET, como foi demonstrado em
Apis mellifera (Moore, 2001) e nos meliponineos 7rigona amalthea (Breed et al., 2002)
e T. fulviventris (Murphy and Breed, 2008). O mesmo pode ser visto no alimentador
artificial durante o periodo de abertura dos eppendorfs. Neste trabalho também ficou
evidente a antecipagdo, tanto em relacdo ao horario de descoberta do recurso, quanto o
horério de abertura do alimentador, com excecdo de S. postica.

Uma questdo muito importante a ser avaliada sobre o aprendizado espago-
tempo ¢é: qual o cendrio evolutivo conduziu ao aparecimento desse carater nas abelhas?
No Cretaceo, cerca de 130 milhdes de anos atras, surgiram as primeiras angiospermas e
com elas também, um novo recurso proteico, as gotas de polinizagdo aderentes,
exsudadas pelo estrobilo. Contudo a polinizagdo era passiva, liberada em grandes
quantidades, feita pelo vento e os insetos fitofagos alimentavam-se de forma
oportunista. As gotas tinham por finalidade capturar os graos de poélen e atrai-los para
micropila e os insetos buscavam alimentar-se desse recurso e das pecas florais. Como se
deslocavam de uma planta para outra em busca de recurso, essa nova interagdo conferiu
maior eficiéncia no transporte do polen do que a feita pelo vento (Raven et al., 2007).
Provavelmente nesse momento come¢a uma mudanga na producdo de pdlen e coleta
pelo polinizador de um evento assincronico para um sincronico. Segundo Krebs (1979)
¢ mais correto pensar que as abelhas desenvolveram diversas formas de explorar os
recursos florais, em contrapartida as plantas desenvolveram mecanismos para minimizar
os custos dessa exploragdo para transferéncia do polen.

Constancia e fidelidade floral sdo dois termos muito aplicados em estudos de
biologia reprodutiva e polinizagdo. A fidelidade floral implica na capacidade do
visitante carregar pdlen da mesma planta no corpo, enquanto a constancia floral na

visitagdo de flores da mesma espécie na sua rota. Apds conhecerem a fonte de recurso,
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as abelhas s3o capazes de responder a estes dois quesitos utilizando o seu aprendizado
espaco-tempo. Logo a defini¢do de fidelidade floral nas abelhas pode ser chamada de
aprendizado espago-temporal, ou no minimo de aprendizado espacial. Pois se as
operarias revisitam uma flor em um dado local e, provavelmente, nos mesmos horarios,
logo € presumivel que seja uma resposta comportamental do aprendizado espago-tempo.

A vantagem da fidelidade floral ¢ a mesma do aprendizado espago-tempo, pois
ele serve para economizar o gasto de energia na busca por recurso (Ramalho, 2004).
Isso pode ser evidenciado em M. scutellaris houve pouca varia¢do nas espécies florais
coletadas ao longo dos meses (Ramalho et al., 2007). A légica por tras deste
comportamento ¢ que mesmo que diminua a quantidade do recurso em, pelo
aprendizado espago-tempo, as abelhas continuam visitando-o, pois é mais econdmico
revisitar um recurso que ja se conhece, do que despender energia constantemente
buscando novas fontes mais abundantes. Ecologicamente, além do beneficio para as
abelhas, as plantas s@o beneficiadas pela polinizagdo coespecifica. Quando somente um
ou poucos tipos de visitantes polinizam uma dada planta, as caracteristicas destes
visitantes sdo favorecidas pela sele¢cdo natural, promovendo a constancia destas espécies
de polinizadores aquela planta (Raven et al., 2007).

Diferencas no aprendizado espago-temporal s@o tuteis na coexisténcia de
diferentes espécies. Mesmo quando espécies apresentam condigdes 6timas semelhantes,
ou superposi¢do, como temperatura e umidade relativa, os periodos de maior atividade
de voo ndo sdo idénticos, possibilitando a parti¢do temporal de recursos florais (Kleinert
et al., 2009). No nosso estudo, provavelmente a maior precisdo do Zeitgeddchtnis de M.
fasciculata permite a ela evitar competicdo direta com espécies com recrutamento em
massa, como S. postica, e forrageiras do género 7rigona, que podem expulsar espécies

com menor nimero de recrutas de um recurso valioso (Johnson and Hubbell, 1974). Em
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diferentes regides neotropicais, a particdo temporal na coleta de recursos foi registrada
para o género Melipona (Bruijn and Sommeijer, 1997) e aumentando a possibilidade de

diferentes espécies de meliponineos coexistirem em uma mesma localidade (Kleinert et

al., 2009).
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