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Introducéo Geral

Aspectos gerais sobre o parasitismo

O parasitismo é uma interacdo ecoldgica que ocorre entre organismos de
diferentes espécies, onde um deles, o parasita, se beneficia a custa de outro
organismo, o hospedeiro (Schmidt e Roberts 2009; Phillips 2012). Esse tipo de
interacdo é considerado uma forma de simbiose, uma vez que envolve a associacéo
intima entre as duas espécies, pelo menos durante um dos estagios da vida dos
organismos envolvidos (Parmentier e Michel 2013). Os organismos e as interacdes
parasiticas apresentam grande relevancia médica e econdmica, uma vez que essa
interacdo ndo é harmoniosa, acarretando danos ou prejuizos ao hospedeiro. Por
exemplo, véarias patologias estdo associadas a infeccdes parasitarias em diversos
organismos, inclusive nos seres humanos, e figuram como uma das principais causas
de mortes (Crompton 1999; Engels et al. 2002; de Silva et al. 2003). Ainda, existem
parasitas que atacam animais e plantas economicamente relevantes, causando
diminuicdo na produtividade e consequentes impactos econémicos (Steelman 1976;
Corwin 1997; Chitwood 2003). N&o obstante, espécies parasitas também
desempenham um importante papel na dindmica de popula¢6es naturais, afetando, por
exemplo a suscetibilidade de seus hospedeiros a predacdo, modificando padrdes de
reproducdo, e levando a alteracbes na abundancia de espécies endémicas e
introduzidas (Dobson e Hudson 1986; McCallum e Dobson 1995; Lefevre et al.
2009).

Existem estratégias distintas dentro do parasitismo e diferentes denominagdes
sdo aplicadas para classifica-las. As mais simples delas incluem divisGes dicotdmicas,
como por exemplo a classificagdo entre endoparasitas, que sdo parasitas confinados

dentro do organismo dos hospedeiros, e 0s ectoparasitas, que sdo espécies parasiticas
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que vivem no exterior do corpo do organismo (Bush et al. 2001). Outra divisdo
dicotdbmica muito utilizada é a divisdo entre parasitas obrigatdrios e parasitas
facultativos. Os parasitas obrigatorios sdo organismos que ndo conseguem completar
seu ciclo de vida na auséncia de pelo menos um periodo de relacionamento parasita,
enquanto os facultativos utilizam dessa estratégia oportunamente (Schmidt e Roberts
2009). Para além dessas classificacbes dicotdmicas, existem varias definicdes que
levam em consideracdo outros aspectos da biologia dos organismos parasitas, como,
por exemplo o parasitoidismo, onde a larva do parasita se desenvolve dentro de seu
hospedeiro, extraindo nutrientes até emergir como um adulto de vida livre, o que
resulta na morte do hospedeiro como consequéncia direta ou indireta do seu
desenvolvimento (Eggleton e Gaston 1990; Labandeira e Li 2021).

A transicdo de um modo de vida ndo parasitico para o parasitismo evoluiu
independentemente em varios grupos de organismos (Blaxter et al. 1998; Phillips
2002; Poulin 2011), sendo que esse tipo de relacionamento é considerado um dos
modos de vida mais comuns no planeta (Windsor 1998; Dobson et al. 2008; Poulin
2014). Alem disso, esse tipo de interacdo provavelmente é antigo na historia
evolutiva. Registros fésseis datados do Paleozoico sugerem que alguns gastropodes ja
apresentavam comportamento parasitico (Leung 2017). Ndo obstante, é possivel que
relacBes parasiticas ja ocorressem em espécies de procariontes e eucariontes
unicelulares no Pré-Cambriano, embora ndo haja evidéncias fosseis que corroborem
essa hipdtese até o0 momento (De Baets e Littlewood 2015).

Dentre os animais, estimativas conservadoras sugerem que 0 parasitismo
tenha evoluido ao menos 223 vezes em 15 filos diferentes (Weinstein e Kuris 2016).
Estima-se que um tergo das espécies descritas é parasita (de Meels e Renaud 2002),

sendo a maioria invertebrados (Phillips 2012). Em especial, destaca-se o Arthropoda,
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onde praticamente todos os tipos conhecidos de parasitismo sdo observados (Schmidt
e Roberts 2009). Dentro dos artropodes, a ordem Hymenoptera € uma das mais
diversas, tanto em relacdo as estratégias, quanto em numero de espécies parasitas

(Pennacchio e Strand 2006).

Parasitismo em Hymenoptera

A ordem Hymenoptera é composta por duas subordens: Symphyta que é um
grupo parafilético que agrega membros mais ancestrais (como, por exemplo, as
superfamilias Tenthredinoidea, Megalodontoidea e Orussoidea); e Apocrita, um
grupo monofilético que contém mais de 95% das espécies de himendpteros
(Pennacchio e Strand 2006). Estima-se que os primeiros himendpteros surgiram ha
aproximadamente 220 milhdes de anos, e que o0 parasitismo dentro dessa ordem tenha
surgido por volta de 160 milhdes de anos atrds, com o ancestral comum de

Orussoidea+Apocrita (Figura 1) (Rasnitsyn 1988; Whitfield 1998).
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Figura 1. Filogenia simplificada das superfamilias de Hymenoptera adaptada de Sharkey et al. (2012).
O ponto vermelho representa o posicionamento filogenético do ancestral comum que deu origem ao

parasitismo em Orussoidea+Apocrita.
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Dentro de Apocrita, que inclui as abelhas, formigas e vespas, mais de 75% das
espécies apresentam comportamento parasitico, sendo a maioria delas parasitoides
(Pennacchio e Strand 2006; Santos e Quicke 2011). Ndo obstante, existem outras
estratégias de parasitismo observadas em himenoOpteros que nao envolvem a
exploracdo do corpo do hospedeiro. Um ponto critico em relacdo a essas estratégias
de parasitismo é a terminologia empregada, pois apresenta algumas ambiguidades que
podem interferir na distincdo desses comportamentos. Por exemplo, o termo
parasitismo social pode receber diferentes conotacdes na literatura. Uma definicao
mais ampla, que aqui designaremos como parasitismo social latu senso, envolve o
conceito de um parasita se incorporar ao sistema social de um hospedeiro e explora-lo
sem ser detectado (Schmid-Hempel 1998; Huang e Dornhaus 2008). Em teoria, essa
definicdo de parasitismo social latu senso compreende a maioria das estratégias
parasitas em Hymenoptera. No entanto, cada uma apresenta especificidades
importantes. Sendo assim, a seguir é apresentada uma descricdo dos diferentes tipos
de parasitismo em espécies de himenopteros e sua respectiva terminologia.

Além da acepcdo mais ampla do parasitismo social (latu sensu), existe uma
estratégia especifica que recorrentemente também é denominada como parasitismo
social, ou ainda parasitismo permanente, que aqui designaremos como parasitismo
social stricto sensu. Este é um comportamento observado em espécies com
comportamento social, onde o parasita entra no ninho de outra espécie e utiliza a
forca de trabalho das operarias hospedeiras para cuidar de sua prole, tornando-se
inteiramente dependente dos hospedeiros para completar seu ciclo de vida (Cervo
2006; Michener 2007; Buschinger 2009; Lhomme e Hines 2018). Frequentemente o
parasita ndo produz nenhuma operéria, investindo principalmente na geracdo de

machos e fémeas reprodutivas (Talbot 1976; Ward 1996; Cini et al. 2019). Alguns



13

autores sugerem a utilizacdo do termo inquilinismo para designar esse
comportamento (Wilson 1971; Breed et al. 2012). No entanto, esse termo também é
utilizado para determinar outra forma de simbiose, 0 comensalismo, que no contexto
do inquilinismo, ocorre quando o simbionte convive no refagio (por exemplo, no
ninho) ou no proprio corpo do hospedeiro, sem resultar necessariamente em prejuizo
para o hospedeiro (discutido em Parmentier e Michel 2013). O termo parasitismo
temporario, € utilizado quando o parasita invade uma coldnia hospedeira e mata ou
esteriliza sua rainha. Assim como nos casos mais extremos do parasitismo social
stricto sensu, apds a invasdo as operarias hospedeiras remanescentes cuidam de prole
da rainha parasita (Bourke e Franks 1991). No entanto, como 0 nome sugere, ndo
existe uma dependéncia permanente da espécie parasita em relacdo a espécie
hospedeira, uma vez que nessa estratégia a rainha parasita produz suas proprias
operéarias, que substituem as operarias hospedeiras a medida que essas perecem pela
idade (Holldobler e Wilson 1990). Ou seja, nessa relacdo o parasita depende de seu
hospedeiro apenas na fase de fundacdo da coldnia (Buschinger 1986; Buschinger
2009). Ainda, algumas espécies de formigas exibem um tipo de parasitismo
denominado xenobiose, onde a rainha e operarias parasitas se estabelecem em algum
material ou nas paredes do ninho da espécie hospedeiras (Buschinger 1986). Esse
comportamento se difere dos demais porque a prole de ambas as espécies € mantida
separada, mas os cuidados ficam a cargo da espécie parasita (HOlldobler e Wilson
1990). O que caracteriza essa associacdo como parasitica, € que a espécie parasita
depende nutricionalmente da espécie hospedeira, ndo forrageando por conta propria,
além de provavelmente depender da protecdo fornecida pelo ninho (Buschinger 1986;
Buschinger 2009). De fato, essas espécies xenobioticas sdo parasitas obrigatdrios, ndo

sobrevivendo por muito tempo sem hospedeiros (Buschinger 1986; Buschinger 2009).
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Em formigas, um outro tipo de parasitismo conhecido é a dulose, podendo ser
uma estratégia obrigatdria ou facultativa. A espécie parasita captura e cria as pupas de
operarias de outras espécies para utilizar como forca de trabalho (Wilson 1971;
Alloway 1980; Ward 1996). Por esse motivo, essas espéecies parasitas também séo
frequentemente denominadas como formigas “escravagistas” (do inglés, slave-
making) ou com outros termos relacionados a escraviddo. O préprio termo dulose,
apesar da aparente neutralidade cultural, tem raizes na palavra doulos do grego
antigo, que faz referéncia a escravo (Trager 2013; Breed 2020). Considerando a carga
cultural representada por palavras relacionados a escravidao alguns autores sugerem
termos alternativos, como “comportamento leistico” (proveniente de leistos, referente
a pirata) (Herbers 2007) e “cleptotectonico” (do grego Klepto, roubar, e tekton,
artesdo) (Breed 2020). Ainda, muitas espécies de formigas duloticas iniciam suas
colénias por parasitismo temporario (De La Mora et al. 2020). Esse é um bom
exemplo sobre controvérsias quanto a classificacao do tipo de parasitismo.

H& ainda outros dois tipos de parasitismo observados em espécies de
himendpteros, a cleptobiose e o cleptoparasitismo, os quais sdo o foco de investigacao
deste trabalho. A cleptobiose é um comportamento parasitico caracterizado pela
pilhagem de recursos alimentares de outros individuos ou col6nias (Breed et al.
2012). Esse € um comportamento comum entre espécies animais, especialmente em
sua forma facultativa (lyengar 2008). Embora ocorra entre espécies solitarias de
himendpteros, a cleptobiose é mais associada a espécies de formigas e abelhas
sociais, onde tem sido observada em relacfes intra e interespecifica (Holldobler 1986;
Perfecto e Vandermeer 1993; Yamaguchi 1995; Richard et al. 2004; Griter et al.
2016; Ronque et al. 2018). Ja o cleptoparasitismo é caracterizado pela oviposicao

feita pelo parasita em ninhos de espécies solitarias, sendo que a prole, ao emergir, se
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alimenta dos recursos aprovisionados anteriormente pelo hospedeiro adulto
(Michener 2007; Danforth et al. 2019). Em Hymenoptera, o cleptoparasitismo ocorre
em espeécies de abelhas e vespas solitarias (O’Neill 2001; Michener 2007; Danforth et

al. 2019).

O termo cleptoparasitismo é frequentemente utilizado de forma genérica para
se referir a comportamentos distintos de parasitismo, principalmente em relacdo ao
comportamento cleptobidtico (Breed et al. 2012). Neste sentido, alguns autores
defendem que o termo parasitismo de ninhada (do inglés brod parasitism) seja mais
adequado para denominar o comportamento cleptoparasitico (Breed et al. 2012). No
entanto, o termo parasitismo de ninhada por vezes tem sido empregado como
sinbnimo de parasitismo social latu sensu (Soler 2019; Stoldt e Foitzik 2021).
Também é frequente a utilizacdo de termos que fazem referéncia aos passaros cuco
(como, por exemplo, abelhas-cuco, do inglés cuckoo bees), pois varias dessas aves
apresentam comportamento cleptoparasitico (Krlger e Pauli 2017). Entretanto, esses
termos também geram problemas, especialmente no caso das abelhas do subgénero
Bombus (Psithyrus) (Apidae: Bombini), que sdo frequentemente denominadas como
abelhas-cuco, embora apresentem comportamento de parasitismo social stricto sensu
(Lhomme e Hines 2019). Ao longo deste trabalho optou-se por utilizar o termo
cleptoparasitismo para designar a estratégia de oviposicdo em ninhos de outras

espécies, e cleptobiose para a pilhagem de recursos alimentares.

Abelhas e o comportamento parasitico
As abelhas constituem um grupo monofilético (Anthophila) dentro da
superfamilia Apoidea que compreende mais de 20.700 espécies descritas (Ascher e

Pickering 2023). Anthophila atualmente é dividido em sete familias: Apidae (6.090
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espécies), Halictidae (4.510), Megachilidae (4.123), Andrenidae (3.077), Colletidae
(2.731), Melittidae (207), e Stenotritidae (21) (Michener 2007; Hedtke et al. 2013;
Ascher e Pickering 2023). Apesar do senso comum atribuido as abelhas, pouco mais
de 5% das espécies sdo eussociais (Engel et al. 2020). A vasta maioria apresenta
comportamento solitario ou comunal (Wcislo e Fewell 2017). No geral, as abelhas
apresentam comportamento florivoro, coletando polen e néctar nas flores para
alimentacdo propria e aprovisionamento para sua prole (Engel et al. 2020). Devido a
esse comportamento, as abelhas constituem um dos grupos mais importantes na
polinizacdo de plantas silvestres e cultivadas (Potts et al. 2016). No Brasil, por
exemplo, 66,3% de todas as espécies de polinizadores sdo abelhas, sendo essas
associadas a 92% dos cultivos agricolas (Wolowski et al. 2019).

Em relacdo as espécies de abelhas parasitas, apesar de existirem registros de
visitas a flores (Bogusch 2005; Machado e Sazima 2008; Campolo et al. 2016;
Venancio et al. 2016), sua significancia na polinizacdo provavelmente é menor que a
de espécies ndo parasitas. Essas abelhas possuem menos pelos distribuidos pelo
corpo, diminuindo sua capacidade de transferéncia de pélen (Michener 2007). Ainda,
elas geralmente sdo menos abundantes em relacdo as ndo parasitas (Oertli et al. 2005;
Danforth et al. 2019), e para algumas espécies nao ha nenhum registro de visita floral,
indicando que ndo utilizam nenhum recurso floral de forma direta (Michener 1946;
Sakagami e Laroca 1963). A despeito disso, é sugerido que as abelhas parasitas
desempenhem outro importante papel ecossistémico, o de manutencao da estabilidade
das comunidades de abelhas ndo parasitas através do controle populacional de seus
hospedeiros (Sheffield et al. 2013). Ainda, é possivel que pressdes provenientes de
interacOes parasiticas tenham influenciado na evolucéo de caracteristicas das espécies

hospedeiras (Gruter et al. 2017). A seguir sdo apresentadas algumas consideragfes



17

sobre a evolugéo dos trés comportamentos parasiticos presentes em abelhas.

Abelhas parasitas sociais

O parasitismo social (stricto sensu), até o momento, foi descrito em poucas
espécies de abelhas. No entanto, estima-se que esse comportamento provavelmente
evoluiu de forma independente nas familias Apidae e Halicitdae (Michener 2007). A
maioria dessas provaveis origens ocorreu em espécies da tribo Allodapini (Apidae:
Xylocopinae). Essas abelhas parasitam apenas espécies proximas filogeneticamente, e
estima-se que esse comportamento evoluiu de forma independente ao menos oito
vezes em Allodapini, sendo que cinco origens ocorreram entre espécies do género
Braunsapis, uma em espécies de Macrogalea, e as demais nos respectivos ancestrais
dos géneros Inquilina e Eucondylops (Smith et al. 2013; Packer 2018). No entanto,
outros potenciais parasitas sociais ndo foram avaliados (Michener et al. 2003;
Michener 2007), entdo é possivel que origens adicionais possam ainda ser reveladas
em estudos futuros. Além disso, com excec¢do de Inquilina, nenhuma das linhagens de
parasitas da tribo Allodapini compreende mais que duas espécies (Michener 2007), ou
seja, mesmo considerando as mdltiplas origens, ainda sdo poucas as espécies que
apresentam esse tipo de parasitismo. As demais espécies de parasitas sociais da
familia Apidae pertencem ao género Bombus (mamangavas), sendo o subgénero
Psithyrus um dos exemplos mais conhecidos de parasitismo social, uma vez que é
composto apenas por espécies parasitas (Lhomme e Hines 2019). Além do subgénero
Psithyrus, o parasitismo social também evoluiu de forma independente em outras
espécies de mamangavas dos subgéneros Thoracobombus e Alpinobombus (Hines e
Cameron 2010). Todas as espécies de Bombus parasitas ttm como hospedeiro outras

espécies do mesmo género (Michener 2007; Lhomme e Hines 2019). Na familia
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Halictidae algumas espécies de Lasioglossum (Dialictus) (Halictini), Microsphecodes
(Sphecodini) e Sphecodes (Sphecodini) também séo classificadas como potenciais
parasitas sociais (Eickwort e Eickwort 1972; Bogusch et al. 2006; Michener 2007,
Gibbs et al. 2012; Gongalves 2021). No entanto, a evolugcdo do parasitismo nesse
grupo ainda é pouco compreendida, pois a distincdo entre parasitas sociais e
cleptoparasitas ndo é clara (Michener 2007; Danforth et al. 2019).

H& ainda um comportamento facultativo observado em operarias de Apis
mellifera capensis que também € denominado como parasitismo social, apesar de ser
caracterizado por interacdes intraespecificas. As operarias invadem outras colnias de
A. m. capensis bem como de outras subespécies de Apis mellifera para depositar seus
ovos (Hartel et al. 2006), especialmente em células de rainhas (Jordan et al. 2008).
Essa subespécie possui a capacidade de se reproduzir através de partenogénese
telitoca (Oldroyd et al. 2021). Sendo assim, a prole dessas operarias é cuidada pelas
operéarias hospedeiras (Neumann 2001). O parasitismo por operarias de A. m. capensis
leva ao fendtipo colonial denominado "Sindrome do declinio da colénia",
caracterizado por uma reducdo inicial na atividade de forrageamento, seguida por
lutas entre operarias invasoras e hospedeiras, o nascimento da prole de A. m.
capensis, a perda da rainha hospedeira, e a eventual morte da coldnia hospedeira

(Neumann e Hepburn 2002).

Abelhas cleptoparasitas

O cleptoparasitismo é de longe o comportamento parasitico mais comum em
abelhas, sendo estimado que aproximadamente 13% das espéecies exibam esse
comportamento (Danforth et al. 2019). Existem registros de espécies cleptoparasitas

em 4 familias de abelhas (Figura 2): Apidae, Halictidae, Megachilidae e Colletidae.
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Figura 2. Filogenia simplificada das familias de abelhas de acordo com a topologia proposta por
Hedtke et al. (2013). O ponto vermelho representa o ancestral das abelhas. As setas indicam as familias

de abelhas com registro de espécies cleptoparasitas.

A familia Apidae apresenta a maior diversidade de espécies cleptoparasitas
(28% das suas espécies) (Cardinal et al. 2010). Uma de suas subfamilias, Nomadinae,
é composta unicamente por espécies cleptoparasitas. Esse € o maior grupo de abelhas
parasitas e que, provavelmente, derivou de um ancestral comum cleptoparasita
(Straka e Bogush 2007; Cardinal et al. 2010; Bossert et al. 2019; Sless et al. 2022a).
Existem registros de ataques de espécies de Nomadinae a ninhos de abelhas de ao
menos cinco familias: Apidae, Colletidae, Melittidae, Andrenidae e Halicitidae
(Danforth et al. 2019). Além de Nomadinae, € sugerido que o cleptoparasitismo tenha
evoluido pelo menos mais duas vezes em Apidae, uma vez na tribo Ctenoplectrini
(genéro Ctenoplectrina), e a outra na tribo Euglossini (no ancestral comum dos
géneros Exaerete e Aglae) (Bossert et al. 2019; Sless et al. 2022a). Esses
cleptoparasitas parasitam apenas especies de suas proprias tribos (Michener 2007;

Danforth et al. 2019).
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A familia Megachilidae é a segunda maior em relagdo ao nimero de géneros
cleptoparasitas (15% das suas espécies) (Michener 2007). Estima-se que o
cleptoparasitismo tenha evoluido de forma independente provavelmente 5 vezes nessa
familia: uma vez no ancestral da tribo Dioxyini; duas vezes na tribo Anthidiini
(ancestral de Hoplostelis+Austrostelis; e no ancestral dos géneros Stelis, Euaspis e
Afrostelis); uma vez em Osmiini (no subgénero Hoplitis (Hoplitis)); e pelo menos
uma vez na tribo Megachilini (no ancestral de Coelioxys+Radoszkowskiana) (Litman
et al. 2013; Trunz et al. 2016; Gonzalez et al. 2019). Os cleptoparasitas dessa familia
costumam atacar ninhos de espécies de Megachilidae, mas espécies de Coelioxys e
Hoplostelis podem parasitar ninhos de abelhas da familia Apidae (Rozen 2001;
Michener 2007).

A familia Halictidae, por sua vez, conta possivelmente com o maior nimero
de origens independentes do comportamento cleptoparasitico. Estima-se que o
cleptoparasitismo tenha evoluido 9 vezes nessa familia: cinco vezes na tribo Halictini;
trés em Augochlorini; e uma no ancestral comum de Sphecodini; embora, como ja
mencionado, exista a possibilidade de que algumas dessas linhagens parasitas
constituam parasitas sociais (stricto sensu) (Michener 2007; Danforth et al. 2019;
Goncalves 2021). As espécies de cleptoparasitas descritas para a familia Halictidae
atacam principalmente ninhos de outros halictideos, mas ha registro de parasitismo a
ninhos de abelhas de outras familias (Pesenko 1999; Michener 2007; Danforth et al.
2019).

Por fim, na familia Colletidae o cleptoparasitismo evoluiu apenas uma vez,
dentro do subgénero Hylaeus (Nesoprosopis). Esses parasitas atacam apenas ninhos
de espécies ndo parasitas do mesmo subgénero (Michener 2007; Danforth et al.

2019).
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Existem algumas convergéncias adaptativas notaveis entre as espécies de
abelhas cleptoparasitas. Talvez a mais caracteristica seja a perda ou reducdo de
estruturas relacionadas ao transporte do pdlen, como as escopas e a corbicula
(Michener 2007; Danforth et al. 2019). Em algumas linhagens cleptoparasitas
derivadas de ancestrais que nidificavam no solo, também ha a perda ou reducdo de
estruturas que auxiliam na construcdo dos ninhos nesse substrato (Michener 2007).
Além disso, modificacdes na anatomia interna, especialmente do sistema reprodutivo,
permitem que varias espécies cleptoparasitas ovipositem mais rapidamente em

relacdo as espécies hospedeiras (Rozen 2003; Michener 2007; Danforth et al. 2019).

Cleptobiose em abelhas

A cleptobiose facultativa € comumente observada entre espécies altamente
sociais da familia Apidae, nas tribos Apini e Meliponini, especialmente em situacoes
de escassez de recursos troficos (Bohart 1970; Wecislo 1987; Michener 2007).
Algumas espécies da tribo Meliponini (abelhas sem ferrdo) sdo cleptobiontes
facultativos, e realizam ataques a ninhos de outras abelhas sem ferrdo frequentemente
(Nogueira-Neto 1970). E o caso, por exemplo, da Melipona fuliginosa (Camargo e
Pedro 2008), que realiza ataques altamente organizados onde o nivel de agressividade
varia de acordo com a resposta da col6nia atacada (Costa et al. 2018). No entanto,
essas abelhas aparentemente tendem a realizar pilhagens apenas em situacdes de
escassez floral (Nates-Parra 1995), mantendo o0 comportamento usual de
forrageamento em condicOes favoraveis.

Por outro lado, algumas espécies de meliponineos sdo cleptobiontes
obrigatdrios, ou seja, nunca visitam flores para a coleta de recursos, mas os pilham de

ninhos de outras abelhas (Michener 1946; Sakagami e Laroca 1963). Esse
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comportamento evoluiu independentemente em apenas dois géneros: Lestrimelitta e
Cleptotrigona (Portugal-Aradjo 1958; Wittmann et al. 1990; Sakagami et al. 1993;
Marchi e Melo 2006; Rech et al. 2013). O género Lestrimelitta conta com 23 espécies
descritas, sendo que 14 dessas ocorrem no Brasil (Marchi e Melo 2006; Camargo e
Pedro 2013). A maior parte dessas espécies ocorre na regido Neotropical, mas duas
delas, Lestrimelitta chamelensis e Lestrimelitta niitkib, sdo nearticas (Camargo e
Pedro 2013). Essas abelhas atacam varias especies de abelhas sem ferrdo (Griiter et
al. 2016), mas aparentemente os ataques sao mais frequentes a espécies de Plebeia,
Nannotrigona e Scaptotrigona (Nogueira-Neto 1970; Bego et al. 1991; Sakagami et
al. 1993). Ja a espécie Cleptotrigona cubiceps, a Unica do género, é encontrada
apenas na regiao Paleotropical (Portugal-Aradjo 1958; Marchi e Melo 2006). Essa
espécie ataca colonias de Hypotrigona e provavelmente de Liotrigona (Eardley
2004), porém aparentemente exibe uma preferéncia por ninhos de Hypotrigona
braunsi (Portugal-Aradjo 1958). Ataques realizados por essas espécies cleptobidticas
variam em relacdo a agressividade, mas potencialmente podem levar a morte de
varias operarias do ninho atacado, e consequentemente a morte da colonia (Michener
1946; Schwarz 1948; Portugal-Aradjo 1958; Nogueira-Neto 1970; Bego et al. 1991).
Por fim, € possivel que as duas espécies do género neotropical Trichotrigona também
sejam cleptobiontes obrigatdrios. A perda do pente de pdlen nas tibias traseiras, a
auséncia de potes de armazenamento de mel e pdlen, bem com o fato de os ninhos
dessas espécies estarem anexos aos de espécies de Frieseomelitta, suportam essa
hipétese (Camargo e Moure 1983; Camargo e Pedro 2007). No entanto, esse possivel
comportamento cleptobidtico seria distinto do observado em Lestrimelitta e

Cleptotrigona, pois ndo ha evidéncias de ataques massivos realizados por espécies de
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Trichotrigona, sendo mais provavel que essas abelhas ajam individualmente, furtando

0s recursos dos ninhos das eventuais hospedeiras (Camargo e Pedro 2007).

Aspectos moleculares potencialmente relacionados ao parasitismo em

abelhas

Os avancos recentes nas técnicas de sequenciamento tém propiciado a
possibilidade da investigacdo das bases moleculares envolvidas na evolugdo de
comportamentos parasiticos em Hymenoptera (Stoldt et al. 2022). No entanto, a
maioria dos trabalhos realizados envolvem espécies de formigas e vespas (Stoldt et al.
2022). Em relacdo as abelhas, houve um grande interesse em investigar as operarias
parasitas de A. m. capensis (Wallberg et al. 2016; Aumer et al. 2018), especialmente
em relacdo as bases moleculares associadas a partenogénese telitoca (Aumer et al.
2019; Christmas et al. 2019; Yagound et al. 2020). Para além de A. m. capensis,
recentemente, Sless et al. (2022b) realizaram um estudo de gendmica comparativa
incluindo um cleptoparasita da subfamilia Nomadinae, Holcopasites calliopsidis.
Esse estudo revelou uma diminuicdo significativa do tamanho do genoma dessa
espécie em relacdo a média observada para as espécies de abelhas, incluindo outra
espécie cleptoparasita de Nomadinae, Nomada fabriciana. Além disso, essas analises
detectaram a expansdo de familias génicas relacionadas a elementos transponiveis e
retrovirais (Sless et al. 2022b). Estudos de gendmica comparativa também foram
realizados para espécies do género Bombus e foi identificado um aumento no niumero
de cromossomos e tamanho dos genomas de espécies do subgénero de parasitas
sociais Psithyrus, bem como a perda de 11 genes para receptores olfativos (Sun et al.
2021). E sugerido que a perda desses genes esteja relacionada ao relaxamento da

selecdo sob 0s mesmos, ja que as espécies de parasitas sociais teriam uma reducéo de



24

tarefas que envolveriam a comunicacdo mediada por esses receptores (Stoldt et al.
2022). No entanto, genes que mediam a atividade quimiossensorial podem ter papel
fundamental na localizacdo de hospedeiros por parte dos parasitas, como observado
para vespas parasitoides (Haverkamp e Smid 2020). De fato, diversos trabalhos
analisando padrdes de expressdao em fémeas de vespas parasitoides mostraram alta
expressdo de genes quimiossensoriais e consequentemente a presenca de seus
produtos (Qi et al. 2015; Zhou et al. 2015; Zhao et al. 2016; Nie et al. 2017; Liu et al.
2020; Li et al. 2021). Além disso, analises morfolégicas comparativas apontaram
diferencas na composicdo de sensilas nas antenas de espécies de abelhas
cleptoparasitas e hospedeiras, sendo que as cleptoparasitas apresentaram uma
predominancia de estruturas olfativas (Galvani et al. 2017). Nesse sentido, a partir de
observacOes empiricas, Cane (1983) sugere que espécies de abelhas cleptoparasitas
avaliam pistas quimicas na entrada dos ninhos de hospedeiros para definir se vao
entrar ou ndo, considerando a presenca do hospedeiro ou a visitagdo do ninho
anteriormente por outro cleptoparasita. De fato, Dotterl (2008) demonstrou através de
eletroantenografia que o cleptoparasita Epeoloides coecutiens (Apidae: Osirini)
responde aos compostos emitidos por plantas utilizadas como fonte de pélen e 6leo
pelo seu hospedeiro, sugerindo que o parasita utiliza esses sinais para a localizacdo

dos ninhos do hospedeiro.

Justificativa

Os comportamentos de parasitismo, comportamentos esses de extrema
complexidade, possuem grandes implicacdes evolutivas (Grter et al. 2012; Griter et
al. 2017) e relevancia ecologica em especial no controle populacional de diferentes
especies de abelhas (Sheffield et al. 2013). No entanto, o conhecimento sobre as bases

moleculares subjacentes a esses comportamentos ainda € incipiente. O avanco recente
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A

em métodos de andlises “Omicas” tem proporcionado abordagens globais ou mesmo
focadas em questdes especificas. Em abelhas, varios trabalhos, utilizando esses
métodos, tém contribuido para o entendimento das caracteristicas moleculares
relacionadas a comportamentos complexos (Berens et al. 2015; Araujo et al. 2018; Li
et al. 2018; Santos et al. 2018; Araujo e Arias 2021; Fahad Raza et al. 2022; Feng et
al. 2022). Neste trabalho foram utilizados dados de RNA-Seq para realizar analises
comparativas entre espécies parasitas e seus respectivos hospedeiros, com a finalidade
de realizar uma prospeccdo abrangente de genes potencialmente associados a
cleptobiose e ao cleptoparasitismo, e possibilitar a abertura de perspectivas de
investigacdo desses comportamentos complexos. Este € o primeiro trabalho a explorar
dados transcriptdmicos de espécies cleptoparasitas e cleptobidticas na perspectiva de
compreender aspectos relacionados a esses comportamentos, propondo uma
metodologia comparativa analitica para tal. Espera-se que os resultados aqui obtidos
possam fundamentar novos estudos que pretendam compreender aspectos mais

especificos dos comportamentos cleptoparasitico e cleptobidtico.
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Discussao Geral e Conclusdes

O comportamento parasita observado em espécies de abelhas é um fenémeno
complexo e diverso. Ele envolve diferentes estratégias e interacfes entre parasitas e
hospedeiros. Essas interacdes parasiticas representam importantes caracteristicas na
dindmica populacional e evolucdo das espécies de abelhas (Gruter et al. 2012;
Sheffield et al. 2013; Grter et al. 2017). Neste trabalho, utilizamos dados de RNA-
Seq para investigar a expressdao de genes em espécies de abelhas parasitas e
hospedeiras nativas do Brasil. E um trabalho pioneiro no emprego de dados
transcriptdmicos para a compreensdo de aspectos relacionados ao cleptoparasitismo e
a cleptobiose nesse grupo de insetos. Essa investigacao se deu a partir da comparacao
da expressdo de genes ortélogos entre as espécies parasitas e suas respectivas
hospedeiras, que, a despeito de suas limitacGes, resultou em dados relevantes para o
entendimento do parasitismo em abelhas.

Este trabalho oferece importantes contribui¢des ao conhecimento acerca dos
comportamentos cleptoparasitico e cleptobidtico em abelhas, uma vez que néo
existiam dados sobre a expressdo de genes no contexto desses comportamentos. Os
ortologos e resultados descritos neste trabalho compreendem genes candidatos para
trabalhos futuros, abrindo vérias perspectivas de investigacdo. A determinacdo das
funcbes desses ortologos, e da participacdo nas diferentes vias metabdlicas, pode
levar a descobertas mais especificas sobre a regulacdo dos comportamentos parasitas.
Para tanto, sdo necessarias analises da expressdo utilizando dados tecido-especificos,
como, por exemplo, em estruturas sensoriais e do sistema nervoso, uma vez que essas
estruturas podem estar relacionadas com os comportamentos parasiticos em abelhas,
como sugerem os resultados obtidos neste trabalho. Além disso, varios dos ortélogos

identificados podem estar associados a diferentes papéis dependendo de onde sua
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expressdo ocorra. Assim, a comparacao dos perfis de expresséo de diferentes tecidos
pode contribuir para elucidar a funcédo desses genes. Por fim, os dados aqui gerados
também podem ser utilizados em comparacges entre o perfil de expresséo de espécies
parasitas que utilizam estratégias semelhantes, o que certamente pode fornecer novas
evidéncias acerca dos mecanismos moleculares subjacentes ao parasitismo em

abelhas.
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Resumo

As abelhas constituem um grupo com mais de 20.000 espécies que apresentam uma
grande variedade de comportamentos. Dentre elas, existem espécies que exploram
estratégias parasiticas. Nas abelhas, sdo descritos trés tipos de parasitismo: o
parasitismo social, caracterizado por uma fémea com capacidade reprodutiva que
invade o ninho de espécies sociais e utiliza a forga de trabalho das operérias
hospedeiras para cuidar de sua prole; o cleptoparasitismo, observado entre espécies
solitarias, e caracterizado por uma fémea parasita que deposita ovos nos ninhos da
espécie hospedeira; e a cleptobiose, caracterizada por membros de uma espécie que
saqueiam alimento obtido por outra espécie. A despeito de sua importancia evolutiva
e ecoldgica, o conhecimento sobre as bases moleculares subjacentes a esses
comportamentos ainda é incipiente. Nesse sentido, neste trabalho foram utilizados
dados de RNA-Seq para realizar analises comparativas entre espécies de abelhas
parasitas e hospedeiras nativas do Brasil, com a finalidade de identificar genes e vias
metabolicas associadas aos comportamentos de cleptoparasitismo e cleptobiose. A
comparacdo da expressdo de genes ortdlogos entre essas espécies resultou na
identificacdo de genes potencialmente associados as estratégias parasiticas
investigadas, e que compreendem candidatos para trabalhos futuros, abrindo e
direcionando vérias perspectivas de investigacdo com o intuito de compreender

aspectos mais especificos desses comportamentos.
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Abstract

Bees constitute a group with over 20,000 species that display a wide range of
behaviors. Among them, there are species that exploit parasitic strategies. There are
three different types of parasitism that are described in bees: social parasitism, which
is characterized by a reproductive female invading the nest of a social species and
using the host workers' labor to care for its offspring; cleptoparasitism, which is
observed between solitary species and is characterized by a parasitic female laying
eggs in the nests of the host species; and cleptobiosis, which is characterized by
individuals of one species robbing food obtained by another species. Despite the
significance of these behaviors in terms of evolution and ecology, we still know very
little about the underlying molecular mechanisms. In this sense, RNA-Seq data were
used in this study to perform comparative analyses between parasitic and host bee
species native to Brazil, in order to identify genes and metabolic pathways associated
with cleptoparasitism and cleptobiosis. Comparison of the expression of orthologous
genes between these species resulted in the identification of genes potentially
associated with the investigated parasitic strategies, which are candidates for further
work, opening and directing different research perspectives that aim to understand

more specific aspects of these behaviors.



