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ESTUDO COMPARATIVO DE ALGUMAS GLANDULAS DAS ABE-
LHAS (HYMENOPTERA, APOIDEA) E RESPECTIVAS IMPLICA-
COES EVOLUTIVAS !

CARMINDA DA CRUZ LANDIM2
ABSTRACT

The present paper presents comparative studies of the salivary gland
system (including mandibular gland, hypopharingeal glands and salivary glands
proper) of 78 bee species, belonging to the families Colletidae, Andrenidae,
Halictidae, Megachilidae, Anthophoridae and Apidae, as well as studies of the
wax and scent glands in the social Apidae (Bombini, Meliponini and Apini).

The aim of the comparisons, involving situation, histology, morphology and

morphogenesis, was to elucidate possible evolutionary relationships among dif-
ferent groups.

It was confirmed that the histology of different glands was more or less

constant, while localization, morphology and degree of differentiation differed
considerably from group to group.

Bees considered primitive based upon other criteria, such as habits, external
morphology, etc., showed, in general, the simpler and less differentiated glandular
organization.

The results obtained lead to the conclusion that the evolutionary tendency
is, in general, for an increase of secretive surface in each glandular system.
Thus the Apidae possess the largest secretive surface among all bee groups
examined. The only exception to this general tendency concerns the wax glands,
whose secretive surface was larger in the Bombini than in the more specialized
Meliponini and Apini. But it is still open to question whether or not the wax
glands of Bombus are more efficient than those in the other two tribes.

However, it is apparent that in general the comparisons are more illumi-
nating within subfamilies than between them. Nevertheless, an attempt has
been made to apply the data to a tentative philogenetic tree of bees so as to
show the evolutionary level reached by each species examined in respect of its
glandular development. To measure such degrees of development, each glandular
system was given a numerical weight between zero and twenty, specialized
types receiving higher values. In the phylogenetic tree presented, branching
follows Michener (1944), and the sums of the above-mentioned scores (varying
from zero to 140) are listed for all examined species.
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The following criteria of primitiveness and specialization were used:

Character Primitive Specialized
1. Salivary glands of head absent Fresent
2. Tubuli of thoracic sali- long branching Short, simple

vary glands

3. Salivary excretor duct broad, flattened, ending Thin, cylindrical, en-
in small circular ope- ding in a dilation
ning (salivarium)

4. Reservoir of thoracic sa- present absent

livary glands

5. Cephalic salivary bursa present absent

6. Hypopharingeal glands restricted to hypopha- in a long
ringeal plate cluster

7. Secretory portion of man- relatively small well developed

dibular gland

8. Wax glands absent present

9. Odoriferous glands of present absent
workers

10. Sexual or cast differen- absent present

ces in glands

11. Axial excretory duct of branching not branching
hypopharingeal glands

INTRODUGCAO

A evolucdo das abelhas tem sido encarada de diversos angulos e
néstes ultimos anos vimos trabalhando nésse problema estudando-o
através da morfologia, histologia e funcées de algumas glandulas, especial-
mente do sistema salivar (glandulas salivares, mandibulares e hipofarin-
geas), glandulas de céra e de cheiro.

Este trabalho se enquadra dentro de um grande plano de pesquisa
que vem sendo desenvolvido no Departamento de Biologia Geral da Fa-
culdade de Filosofia, Ciéncias e Letras de Rio Claro e que tem por fi-
nalidade um estudo exaustivo de tudo que diz respeito & evolucdo désses
interessantes ingsetos.

As glandulas das abelhas prestaram-se muito bem ao tipo de estudo
que nos propusemos realizar, por objetivarem um belo exemplo da mul-
tiplicidade de funcdes que um mesmo 6rgio pode exercer em espécies
diferentes de animais no decorrer da evolugdo, e fornecerem dados muite
interessantes a respeito das interrelacées dentro do grupo Apoidea.
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REVISAO BIBLIOGRAFICA

Um dos primeiros pesquisadores a fazer um estudo sisteméitico de
todas as glandulas presentes nos himenéptero foi Bordas, que publicou
em 1895 um trabalho no qual féz um apanhado geral da morfologia, his-
tologia e homologia das glandulas das principais familias das subordens
dos Aculeata e dos Apocrita ou Clistogastra.

O trabalho de Bordas (1895) tem servido de base para os estudos de
quase todos os autdéres entomologistas, que se interessaram posterior-
mente pelo assunto, e é de grande importancia por apresentar, ordenada-
mente, a descricdo dos diferentes sistemas glandulares e por procurar
sempre estabelecer homologias entre as glandulas correspondentes das
diferentes espécies que analisou.

Em tempos mais recentes, outros pesquisadores se tém interessade
pelo estudo das glandulas dos himenépteros. Especialmente Heselhaus
(1922) e Snodgrass (1925), que como Bordas (1895), fizeram traba-
lhos que tratam de glindulas especiais e uma revisdo de Ribbands (1953).

Daremos entdo a seguir, o que pudemos encontrar na literatura ao
nosso alcance, sobre as glandulas que foram assunto da nossa investi-
gacao.

O SISTEMA SALIVAR

Bordas (1895) descreveu como fazendo parte do sistema salivar
dos himendépteros, nada menos que nove pares diferentes de glandulas,
quais sejam: 1. glandulas salivares toracicas; 2. glandulas salivares da
cabeca; 3. glandulas supracerebrais; 4. glindulas laterofaringeas; 5.
glindulas mandibulares internas; 6. glindulas mandibulares externas;
7. glandulas sublinguais; 8. glandulas linguais; 9. glandulas sublabiais.
Com raras excegdes tédas elas presentes nas espécies que estudou.

Os autdores (Heselhaus, 1922; Snodgrass, 1925; Ribbands, 1953)
que posteriormente trabalharam no mesmo assunto (e mesmo os ante-
riores, como Schiemenz, 1883) nio estdo de acdrdo com Bordas (1895).
Verificaram (e as nossas investigacGes concordam com éles, como vere-
mos) que muitas das “glandulas” que descreveu ndo passam de acimu-
los de células gordurosas ou cendcitos, os quais sdo muito frequentes em
diversas partes do corpo dos insetos.

Heselhaus (1922), estudando varias espécies de abelhas solitirias e
algumas de vespas, encontrou sdmente as seguintes glandulas fazende
parte do sistema salivar: 1. glindulas faringeas (=supracerebrais,
sublinguais e laterofaringeas de Bordas); 2. glandulas labiais (=sali-
vares toracicas 4 salivares da cabeca e linguais de Bordas) ; 3. glandulas
mandibulares (=mandibulares externas de Bordas) ; 4. glandulas postge-
nais (=mandibulares internas de Bordas) ; e 5. glandulas latero-frontais
(tipo novo descrito por Heselhaus).

Snodgrass (1925) acha que as glandulas linguais e sublinguais de
Bordas nada mais sdo que massas de tecido gorduroso, que as glandulas
supracerebrais e laterofaringeas sio, na realidade, uma tnica glandula
— a glandula faringea ou hipofaringea — e, quanto as glandulas man-
dibulares internas e sublabiais, éle nem sequer as menciona.
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De revisbes posteriores do préprio Snodgrass (1956) e Ribbands
(1953), conclui-se que pelo menos no que diz respeito a Apis, dos nove
pares de glandulas constituintes do sistema salivar descritos por Bor-
das (1895), restam apenas trés: 1. glandulas hipofaringeas; 2. glandu-
las mandibulares; e 3. glandulas labiais (tabela I).

A. Glandulas mandibulares. As glindulas mandibulares foram
pela primeira vez descritas por Meinert (1860) em Apis, depois nova-
mente por Schiemenz (1883) em Apis e abelhas solitarias, o qual as deno-
minou sistema IV, e finalmente por Bordas (1895), que generalizou a
sua ocorréncia a todos os himenépteros e as denominou mandibulares
externas.

Estas glandulas sdo pares, localizando-se uma de cada lado da
cabeca, em intima relacdo com a mandibula. O seu canal excretor fica
na face interna da articulagdo da mandibula com a cabeca, escorrendo
a sua secrecdo, quande descarregada, por um sulco mandibular apro-
priado.

Segundo Bordas (1895), de uma maneira geral estas glandulas sio
saculares, sendo histologicamente formadas por trés elementos distintos:
1. uma membrana basilar ou prépria, muito fina e transparente, locali-
zada externamente; 2. um epitélio secretor simples, intermediario; e 3.
uma membrana intima, quitinizada, interna. Com esta estrutura bésica
estdo de acoérdo todos os autores que temos citado. No entanto, apenas
em Apis o epitélio secretor ocupa téda a extensdo do saco glandular.
Na maioria dos casos descritos por Bordas (1895), a sua localizacéo,
embora bastante variada, acha-se restrita apenas a certas porcdes déle.
Também o aspecto histologico do epitélio pode apresentar variacdes de
espécie para espécie. Em Bombus (Hortobombus) hortorum e Bombus
(Agrobombus) pascuorum, segundo Bordas (1895), o epitélio é formado
por células isodiamétricas, frouxamente ligadas entre si. J4 em Cilissa,
parece tratar-se de um epitélio pseudoestratificado, com ntcleos muito
irregulares. Em todas as espécies descritas por Bordas (1895), as célu-
las secretoras sdo providas de canaliculos intracelulares, que as percor-
rem e levam os produtos de sua atividade, através da intima, até ao
limen- da glandula.

Heselhaus (1922) nao se detém em descrever a morfologia das glan-
dulas mandibulares das abelhas que examinou, mas descreve muito bem
a histologia da porcio secretora de Bombus (Agrobombus) agrorum (Q).
Segundo ésse autor, as células glandulares dessa abelha sdo notéiveis
por apresentarem um canaliculo interno muito desenvolvido e em cuja
ponta se vé uma estrutura semelhante a uma escova de lavar tubos de
ensaio (rabdoma). Notou ainda que ao redor do canaliculo se coloca
uma densa massa de secrecdo, fortemente cordvel pela hematoxilina de
Heidenhein, enquanto o citoplasma restante (periferia da célula) se apre-
senta muito vacuolizado. Das abelhas examinadas por Heselhaus (1922),
apenas Colletes e Apis apresentavam o saco glandular inteiramente reves-
tido por células glandulares, enquanto as demais apresentavam a por-
cao secretora restrita a uma determinada regifo, embora esta pudesse
apresentar maior ou menor desenvolvimento. Também no que diz res-
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peito & histologia, o autor citado nédo encontrou grandes variagdes, exceto
em Apis, onde as células sdo na face interna, limitadas por uma mem-
brana cuticular e penetradas por canais dessa mesma membrana.

S6 recentemente, as glandulas de outras abelhas sociais que nao
as dos géneros Bombus e Apis comecaram a ser estudadas.

Nedel (1960) descreve essa glandula em Trigona (Scaptotrigona)
postica. Verificou que o saco glandular é bifido, ficando uma parte
localizada superiormente ao lobo 6tico do cérebro e outra inferiormente,
entre a musculatura da cabeca. Nessa abelha todo o saco superior e
parte do inferior sdo formados por um epitélio cibico simples (Fig. 1),
cujas células sdo providas de grandes nucleos e canaliculos intracelula-
res, longos e «<lelicados, que as percorrem enrolando-se ao redor do
nlcleo. A mesma morfologia para a glandula mandibular foi encon-
trada por Kerr & Cruz (1961) em Trigona (Oxytrigona) tataira (Est.
1, fig. 1), com a diferenca de que apenas a parte anterior do saco
glandular é secretora, enquanto a posterior funciona apenas como reser-
vatério. Ambas as porcdes possuem aproximadamente o mesmo tama-
nho. A conformacio das células em tataira é também diferente. Tra-
ta-se aqui de células achatadas, formando uma espécie de epitélio escu-
moso simples. Cada célula é provida de um canaliculo nitidamente divi-
dido em duas por¢des. Uma extracelular de calibre bastante grosso e
reforco de quitina em espiral, semelhante ao que ocorre nas traquéias, e
outra intracelular bem mais delicada. Ao entrar na célula, os cana-
liculos formam um bulbilho ao qual podemos ver chegar ramificacoes
extremamente finas (Est. 2) que lhe ddo o aspecto de escova de lavar
vidros, ja4 mencionado por Heselhaus (1922) para Bombus. O bulbilho
sempre se forma encostado no nicleo, e em seguida a éle o canaliculo
se torna fino e muito delicado, forma sob a qual d4 meia volta na célula
(Kerr & Cruz, 1961). Exame ao microscopio eletrdnico de células man-
dibulares de Bombus (Stein, 1962) demonstrou que o aspecto de escova
da parte terminal do canaliculo intra-celular ndo é devido a ramifica-
coes finas déste pois ndo h4 nenhuma parede limitante, mas simples
“escorregadores” por onde a secrecido é canalizada para o duatulo coletos.

Embora reste ainda muito que esclarecer a respeito da funcio da
glandula mandibular, do conhecido podemos deduzir que, no curso dc
sua evolucdo, ela tem-se especialzado nas mais diferentes funcdes. Assim,
em Bombus, a sua secrecio é usada pelos machos para atrair as fémeas
(Haas, 1946-1952). Em operarias de Apis a secrecio € usada para dis-
solver a céra (Orozi-Pal, 1957) fato que também se verifica em Trigona
(0.) tataira (Kerr & Cruz, 1961). Nas rainhas de Apis a secregéo
dessa glandula constitui a chamada substancia de rainha (responsavel
pela integracéio da colmeia). Experiéncia realizadas por Groot & Voogd
(1954) e Butler (1956) e Butler, Callow & Johnston (1959) demonstra-
ram que as operarias de uma colmeia sem rainha nédo providenciam a
criacdo de outra rainha, se dentro da dita colmeia for conservado em
extrato alcodlico das glandulas mandibulares renovado cada trés dias,
o corpo de uma rainha. Gary (1961) verificou que rainhas fecunda-
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das de Apis mellifera cujas glandulas mandibulares haviam sido extrai-
das deixavam de exercer qualquer atracdo sdbre as operarias, o que
concorda com as experiéncias realizadas por Groot & Voogd (1954) e
Butler (1956). O principal componente quimico da secrecio da glan-
dula mandibular de operarias é o acido 10-hidroxi-2-decenoico, o qual
constitui a maior parte do componente gorduroso do alimento dado as
larvas (Simpson, 1961). Em rainhas aparece um 4cido diferente, acido
9-0x0-2-decenoico (Callow & Johnston, 1960).

Nedel (1960) néo concorda com ésses autores, pois segundo os resul-
tados de suas investigacgdes, rainhas sem as glandulas mandibulares
conseguem néo sé sobreviver mas também serem aceitas na colmeia.
Entdo, para Nedel (1960), a funcdo das glindulas mandibulares seria
a de secretar um liquido odorifico que exerceria funcio atrativa sébre
os machos. De qualquer maneira, a glandula mandibular das rainhas
é mais desenvolvida que a das operarias, em Apis.

As trigonas superiores, de uma maneira geral, usam a secrecio das
glandula mandibulares para a comunicacdo (Lindauer, 1956; Lindauer
& Kerr, 1958 e 1960; Kerr & Cruz, 1961) por métodos variiveis que
nio cabe aqui discutir. Trigona (0.) tataire acrescenta & funcio de
comunicacdo a de defesa (Kerr & Cruz, 1961) pois a secrecio dessa
glandula, a qual as abelhas liberam quando se sentem em perigo, é
ciustica, provocando queimaduras. Supde-se que essa seja a causa da
existéncia de um canaliculo excretor tao reforcado, como o relatado atras.

B. Glandulas hipofaringeas. As glandulas hipofaringeas foram
pela primeira vez descritas por Meckel (1946, in Ribbands, 1953) com
o nome de glandulas supramaxilares. Posteriormente, foram redescritas
por Schiemenz (1883) (sistema I), Bordas (1895), Heselhaus (glandu-
las faringeas) (1922), Snodgrass (1956) (glandulas hipofaringeas),
ete. :

As glandulas hipofaringeas sdo muito desenvolvidas em operarias
de Apis. Cada glandula consta de um canal quitinizado, muito longc,
ao qual se unem grande ntmero de grupos de células secretoras, orga-
nizadas sob a forma de Acinos (Schiemenz, 1883). O canal glandular
é fortemente quitinizado, mas sem qualquer estrutura especial, e desem-
boca na chamada placa hipofaringeas em um orificio de forma circular
que leva a um reservatéorio (Heselhaus, 1922). Segundo as descricdes
de Bordas '(1895), estas glandulas ndo apresentaram nas abelhas por
éle estudadas quaisquer variacdes, a nfo ser no que diz respeito & mor-
fologia e grau de desenvolvimento. Mas, Heselhaus verificou que em
Apis os 4cinos que se ligam ao ducto excretor sdo formados por grupos
de células, enquanto em Bombus, nas abelhas solitirias e vespas, cada
acino é formado por uma célula dnica. As células secretoras, mesmo
em Apis onde varias se agrupam para constituir um uUnico alvéolo, con-
servam sempre sua independéncia e sdo providas internamente de um
canaliculo que por uma porcido extracelular as liga ao conduto excretor
final. As verifica¢es de Heselhaus (1922) foram recentemente corro-
boradas por Kapil (1958) ao estudar Apis indica.
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As glandulas hipofaringeas, como ja foi dito, sdo muito desenvol-
vidas em operéarias de Apis, chegando cada glandula em Apis mellifera
a alcancar, quando distendida, 1 a 1,5 ecm (Kratky, 1931). Em Bombus
essas glandulas sdo, igualmente, muito desenvolvidas, mas um pouco
menores que em Apis, quando se leva em consideragio o tamanho do
animal (Heselhaus, 1922). Nas abelhas solitdrias essas glandulas sio
geralmente muito pequenas em relagio as correspondentes sociais e em
muitos casos o ducto excretor final pode faltar e entdo os canaliculos
provenientes de cada célula desembocam individualmente na placa hipo-
faringea, conforme o verificado em Anthidium e outros himenéptercs
por Heselhaus (1922).

Histologicamente, as glandulas hipofaringeas sdo muito parecidas
nas diferentes espécies de abelhas, mas em Apis essas glindulas passam
por um ciclo de desenvolvimento e regressdo. Logo apds a eclosdo, as
operarias tém as suas glidndulas ainda pouco desenvolvidas; com cérca
de 18 dias de idade, apresentam-nas no méaximo de desenvolvimento e
entdo as células se apresentam com o citoplasma muito granuloso e
vacuolizado (Soudek, 1927). No fim da vida, quando a operaria se
torna campeira, essas glandulas regridem e as células se apresentam
cheias de uma massa amarelada (Heselhaus, 1922).

A secrecdo dessas glandulas é nitidamente 4cida e se cora fortemente
pela eosina (Heselhaus, 1922) e acontece, as vézes, que diferentes acinos
apresentam diferentes caracteristicas tintoriais (Schiemenz, 1883).

Do que se conhece da glandula hipofaringea de Apis, pode-se dedu-
zir que a sua funcdo é produzir tdodas as larvas até 3 dias de idade e as
rainhas durante tdda vida (Schiemenz, 1883; Langer, 1912), ou seja,
a geléia real. Rosch (1925) verificou que o desenvolvimento das glan-
dulas hipofaringeas estd bem ligado & alimentacfo, o que foi confirmado
por Lindauer (1952) e Sakagami (1953). Xistes autores verificaram
ainda que essa correspondéncia pode mudar segundo os necessidades da
colmeia (Rosch, 1930; Milojevie, 1939 ; Lindauer, 1952). Alguns auto-
res, como Kratky (1931), pretendem ainda ter verificado a presenca
de enzimas (invertase e didstase) como componentes da secrecdo hipo-
faringea, o que foi confirmado por Iglesent (1940). Finalmente, Zan-
der & Becher (1925) verificaram através de transplante de larvas de
celas de operarias para celas reais que o desenvolvimento da glandula
hipofaringea é determinado mais ou menos 3 dias apds a eclosédo.

C. Glandulas labiais. A denominacédo de glandulas labiais foi dada
por Janet (1894) ao descrever as glidndulas das vespas. Bordas (1895)
as denominou glandulas salivares, mas Heselhaus (1922) voltou & desig-
nacio primitiva, no que foi acompanhado por Snodgrass (1925). As
glandulas labiais dos himenépteros adultos originam-se das glandulas
de séda da larva as quais, alids, substituem. As glandulas salivares
ou glandulas de séda da larva originam-se de evaginacdes ectodérmicas
do segmento labial da cabeca do embrido; dai Snodgrass (1925) pre-
ferir a designacéio de glandulas labiais. 7

Segundo Heselhaus (1922), as glandulas labiais sfo, na realidade,
constituidas por trés pares de glandulas: 1. glandulas torécicas, localiza-
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das no térax; 2. glandulas postcerebrais, localizadas na cabeca; e 3.
glandulas glossais, localizadas na base da lingua. Esses pares glandu-
lares ndo estio presentes em tdodas as abelhas. Em Apis faltam as
glandulas glossais, e nas abelhas solitarias as postcerebrais. Das abe-
lhas examinadas por Heselhaus, apenas Bombus apresentava os trés
pares glandulares.

A glandula toracica (Fig. 2), também denominada glandula sali-
var toracica sistema III (Schiemenz, 1883), localiza-se na parte anterior,
ventral do térax, sob o tubo digestivo, em intima relacdo com as tra-
quéias que servem essa parte do corpo, as quais as vézes se acham
aderidas (Snodgrass, 1956). A parte secretora dessa glandula em Apis
é tubular, formada por um epitélio ciibico simples. Em geral sdo quatro
por tiibulo em corte transversal (Snodgrass, 1925; Kapil, 1958). Esses
tibulos reunem-se em grupos de 2, 3 ou mais para formar os ductos
coletores, os quais se vdo ligando uns aos outros e por fim terminam
num reservatério. Do reservatério parte o ducto condutor de cada glan-
dula do par toracico. Os ductos condutores dirigem-se para a frente,
correndo de cada lado do es6fago, em direcdo 4 cabeca. Tao logo passam
o fordmen occipital, os dois ductos se unem em um s6 (Snodgrass, 1956),
que continua para a frente sob a faringe, em direcdo & lingua.

Segundo Bordas (1895), as glandulas salivares torécicas estio pre-
sentes em todos os himenépteros, embora possa haver diferenca quanto
ao grau de desenvolvimento que apresentem.

Heselhaus (1922) verificou também diferencas histolégicas con-
forme a espécie considerada. Em Bombus sp., a glandula é histologi-
camente igual a Apis mas, em algumas abelhas solitirias, ela apresenta
uma organizacdo peculiar. Em Anthophore, por exemplo, a glandula se
apresenta alveolar e cada alvéolo formado por uma célula grande cen-
tral, em toérno da qual se encontra uma bainha de células chatas que
se continua na parede dos ductos coletores. O canal coletor do &cino
penetra dentro da célula grande central, a qual parece ser a efetuadora
da secrecio.

As glandulas postcerebrais (Fig. 3) ou salivares da cabega, siste-
ma II (Schiemenz, 1883), localizam-se no género Apis (uma de cada
lado) contra as paredes latero-posteriores da cabeca, sob o cérebro. Séo
formadas por massas alveolares em forma de péra, as quais se reunem
em grupos para formar ductos coletores que eventualmente formam o
ducto excretor de cada glandula. Segundo Snodgrass (1925), originam-
se de evaginacdes do ducto excretor das glindulas toricicas durante a
pupacdo. Consequentemente, os ductos condutores das glandulas saliva-
res da cabeca se juntam ao ducto excretor do par toricico, mais ou menos
a meio caminho entre o foridmen occipital e a lingual, para com éle
formaram um ducho tdnico que di vazdo & secregio salivar.

Os ductos das glandulas salivares possuem um espessamento espi-
ral, interno, de quitina, muito semelhante ao das traquéias. O ducto
excretor final, em Apis, termina em uma dilatacio denominada salivario,
localizada na base da glossa (Snodgrass, 1925).
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Em Bombus, essas glandulas sao morfolégicas e histolégicamente
parecidas com o descrito para Apis, mas no ponto de unido do ducto
toracico com os das glandulas da cabeca, aparece uma dilatacio achatada
que ndo existe em Apis (Heselhaus, 1922).

Como ja foi dito, as glandulas salivares da cabeca geralmente nio
foram verificadas em nenhuma das abelhas solitirias estudadas pelos
autores citados, mas Schiemenz (1883) relata a presenca em Megachile
e Coelioxys de uma tal glandula, embora com caracteristicas morfoldgi-
cas e histolégicas bem primitivas. Também Bordas (1895) relata a
presenca de um prenincio da glandula postcerebral em Osmia.

As glandulas glossais ou sistema V (Schiemenz, 1883) ou glandu-
las linguais (Bordas, 1895) foram descritas pela primeira vez por Leydig
(1859, in Heselhaus, 1922) e em Bombus localizam-se no lugar onde o
canal salivar desemboca na lingua. Trata-se de células isoladas, cada
qual com o seu préprio ducto excretor, os quais desembocam individual-
mente no chamado “cribum” da lingua. Heselhaus (1922) encontrou
essas glandulas também em Xylocopa, Anthophora, Anthidium, Coelioxys,
Nomada, Halictus e Osmia, mas ressalva que frequentemente elas sao
muito pouco desenvolvidas e, entdo, dificeis de se ver. O maior desen-
volvimento ocorre em Bombus, onde o nimero de células, que as cons-
tituem, anda ao redor de 70-80 células (Heselhaus, 1922).

A funcdo das glandulas labiais ndo estd ainda bem esclarecida. A
secrecdo das glandulas salivares é misturada ao néctar que as abelhas
colhem e com éle é engolida e é também usada para limpar o corpo da
rainha (Simpson, 1961). Embora Ribbands (1953) ache que os testes
de digestdo indicam que dos sucos das glandulas do sistema salivar é
o das labiais que tém maior poder digestivo, 0 mesmo Simpson verificou
que a secrecdo dessas glandulas ndo contém invertase.

A secrecdo da glandula salivar toracica é muito aquosa e Heselhaus
(1922) supde que nas abelhas solitarias ela forneca o material com que
é revestido internamente o ninho. Nas abelhas que usam céra para
construcido do ninho éle atribui o papel de fornecedora de 4gua. A secre-
cdo da glandula salivar da cabeca é olecsa e seria utilizada (em Apis)
para dissolver a céra. Quanto & glandula glossal, parece que o papel de
sua secrecdo é produzir uma graxa para lubrificar as superficies do
exoesqueleto lingual que sofrem atrito. Segundo Heselhaus (1922),
haveria muitos agrupamentos glandulares désse tipo, espalhados por
varias regides do corpo das abelhas. Denominou essas glandulas de
tegumentais.

GLANDULAS DE CERA

A céra é usada pelas abelhas para construgdo do ninho, mas apenas
as abelhas sociais a produzem e utilizam em larga escala. Muitas abe-
lhas solitarias usam substincias semelhantes em composicdo, mas que
nio sdo propriamente a mesma coisa que a céra das abelhas sociais;
alguns halictideos, no entanto, revestem a superficie interna das celas
de cria com uma camada de céra (Sakagami & Michener, 1962).
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Na literatura que consultamos, encontramos ainda uma referéncia
de von Ihering (1903) a respeito da producdo de céra por uma abelha
golitaria do género Euglossa, fato éste que foi observado por Moebius.

Mas, apesar de todos os Apinae sociais, desde Bombus, produzirem
céra, as glandulas responsaveis pela sua elaboracio s6 foram descritas
para Apis. '

Nas operarias de Apis, todos os esternitos do IV ao VII, apresen-
tam em sua parte anterior, duas zonas de superficies polidas (uma de
cada lado) que sdo denominadas placas de céra ou espelhos de céra.
Sob a cuticula que constitui estas zonas se encontram os quatro pares de
glandulas responsaveis pela producdo de céra.

Dreyling (1903) descreveu as glandulas de céra e estudou seu fun-
cionamento em Apis, Segundo ésse autor, essas glindulas nada mais
sdo que uma especializacdo da hipoderme que reveste internamente o
exoesqueleto das abelhas. Dreyling (1903) e autores que posteriormente
se interessaram pelo assunto, como Rogch (1927), verificaram ainda que
o grau de desenvolvimento da glandula varia com a idade da abelha e
as necessidades urgentes da colmeia.

Numa abelha recém-emergida, a hipoderme dos espelhos de céra
apresenta-se como um epitélio achatado, no qual é impossivel perceber
o limite entre as células, portanto, em tudo semelhante & hipoderme do
resto do corpo. Mas, & medida que a operaria avanca em idade, e sua
atividade na colmeia aumenta, as células da regido citada comecam a
alongar-se verticalmente e a separacdo entre elas torna-se nitida. O
desenvolvimentc prossegue com o aparecimento de espacos claros entre
as células e chega ao maximo quando a abelha se acha ativamente pro-
duzindo céra ao redor dos 12-18 dias de idade (Rosch, 1927). Nésse
estagio, as células se apresentam muito altas, estriadas longitudinalmente,
contendo numerosos granulos baséfilos no seu interior, e separadas entre
si por largos espacos vazios (Reiman, 1952). Em idade avancada, pas-
sado o periodo de producio de céra, essas glindulas involuem, voltando
as células ao estado primitivo indiferenciado (Snodgrass, 1956).

A cuticula quitinosa sdbre a zona secretora dos externitos é, segundo
Lewke (1950), provida de poros por onde a secrecdo seria eliminada, mas
Reiman (1952) nido conseguiu comprovar a existéncia désses poros.
Sabemos que a céra produzida forma escamas sobre a cuticula, sendo
dai retirada pela abelha com o auxilio do par de patas posterior. Rei-
man (1952) acredita que a céra atravesse a cuticula dissolvida em
alguma secrecido especial, muito volatil, ¢ que na superficie externa por
evaporacdo do dissolvente, as moléculas de céra se condensam e esta
endureca.

Como ja tivemos oportunidade de mencionar, Heselhaus (1922) des-
creve agrupamentos das chamadas gldndulas tegumentais em vérias
regides do corpo das abelhas solitdrias, especialmente nas articulacdes
do exoesqueleto e lhes atribui a funcdo de lubrificadoras. Em alguns
casos, como em Bombus, por exemplo, a descricio désse autor, coincide
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quase completamente com a descricio que acabamos de dar para as
glandulas de céra. As glandulas post-genais sdo désse tipo. Em outros
casos as glandulas tegumentais se apresentam semelhantes ao descrito
para as glandulas glossais. Lukoschus (1962) verificou que as glan-
dulas post-genais de Apis nio sé6 passam por um ciclo de secrecdo seme-
lhante ao das glandulas de céra, como s@o diferentes na rainha e ope-
raria.

GLANDULAS DE CHEIRO OU GLANDULAS DE NASSANOV

Quando uma operaria do género Apis curva a parte posterior do
seu abdémen para baixo, ela expée uma &rea larga e palida que geral-
mente fica reccberta pela parte livre do VI tergito. Essa regido cor-
responde a uma porcido pouco quitinizada do VII tergito (Snodgrass,
1956). Sob essa regido se localiza a glandula de cheiro, cuja secrecio
é responsavel pelo odor caracteristico da colmeia.

A estrutura dessa glandula foi descrita por McIndoo (1914) e Jacobs
(1924). Segundo ésses autores, ela é constituida por um agrupamento
de células livres, mais ou menos esféricas, cada uma das quais provida
de um delicado canaliculo excretor, cujo inicio ocorre dentro da célula
em um espaco claro que dominaram ampulha. O canaliculo se abre
diretamente para o exterior através da cuticula da regido anterior do
VII tergito. As abelhas dobram o abdémen e expéem ao ar a regido
do tergito em que desemboca a glandula, em diversas situacfes como,
por exemplo, ao redor de uma fonte de alimento, na entrada da colmeia,
ete.. Segundo Frisch & Rosch (1926) e Kaltoven (1951), tratar-se-ia
de um tipo de comunicacéao.

Os dois autores citados concordam em que a glandula de cheiro nic
aparece nos machos de Apis, mas discordam quanto & sua presenca na
rainha, sendo que McIndoo (1914) é a favor de sua presenca.

Como vemos, a descricao das glandulas de cheiro de Apis, coincide
com a descricdo dada por Heselhaus (1922) para as glandulas glossais,
exceto no que diz respeito & localizacéio.

MATERIAL E METODOS
MATERIAL

O material utilizado em nossos estudos incluiu as glandulas inte-
grantes do sistema salivar de t6das as abelhas aue tivemos a nossa dispo-
sicio e mais as glindulas de céra e de cheiro dos Apinae sociais.

A classificacio usada é a de Michener (1944) até tribo, exceto para
os Anthophoridae para os quais nos baseamos em opinido de Moure &
Kerr (com. verbal). Os nomes cientificos dos meliponideos foram dados
de acérdo com o que é comumente aceito no laboratério de Biologia Geral
da Faculdade de Filosofia, Ciéncias e Letras de Rio Claro.

Foram examinados as seguintes formas:

I. Colletidae
1. Colletinae
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A. Paracolletini

a.

b.

2. Hylaeinae

a.
b.
II. Andrenidae
1. Oxaeinae
a.

2. Panurginae

Trichocolletes venustus (Smith), & ¢,
Ipswich, Queensland, Australia

Paracolletes tuberculatus insularis (Cocke-
rell), & ¢, Stradbrake, Queensland, Aus-
tralia

Heterapoides bacillarius (Cockerell), 3 ¢,
Queensland, Australia
Meroglossa torrida Smith, &4 ¢, Yaamba,
Quensland, Australia

Oxaea flavescens Klug, & ¢, Rio Claro, SP,
Brasil

A. Panurgini

a.

b.

III. Halictidae

1. Halictinae

a.
b.

c.

Perdita lacteipennis Swenk & Cockell, ¢,
Lake View, Kansas, USA

Psaenythia atriventris Schrottky, 8 ¢, Rio
Claro, SP, Brasil

Halictus halictus ssp., &, Rieti, Italia
Megalopta sp., 8 ¢, Barro Colorado Island,
Canal Zone, Panama

Augochlora aurinasis (Vachal), ¢ ¢, Pre-
sidente Venceslau, SP, Brasil

Augochlora pura (Say), 8 ¢, Lawrence,
Kansas, USA

Augochloropsis brachycephala Moure, 8 2,
Brasil

Pseudagochloropsis graminea Smith, & <.
Rio Claro, SP, Brasil

Dialictus (Chloralictus) sp., & ¢, Rio Claro,
SP, Brasil
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h. Dialictus (Chloralictus) wversatus (Robert-
son), & ¢, Lone Star Lake, Kansas, USA

i. Dialictus (Chloralictus) rhytidophorum Mou-
re, 3 ¢, Curitiba, PR, Brasil

j. Dialictus (Chloralictus) opacum Moure, 3 9.
Presidente Venceslau, SP, Brasil

2. Nomiinae

a. Nomia pulchribalteata Cameron, ¢, B. River,
Papua, Northeast New Guinea

IV. DMegachilidae

1. Lithurginae
a. Lithurgus sp., &, sem localidade
2. Megachilinaz
A. Anthidiini

a. Hypantidioides gregaria. (Schrottky), 4,
Presidente Venceslau, SP, Brasil

B. Megachilini

a. Megachile (Austromegachile) susurans Holi-
day, ¢ ¢, Rio Claro, SP, Brasil
b. Megachile (Pseudocentron) curvipes Smith,
3 ¢, Rio Claro, SP, Brasil
c. Creightonella frontalis (Fabricius), &, Kore-
ma, Papua, Gulf District, New Guinea

V. Anthophoridae

1. Anthophorinae
A. Amphorini

a. Melitoma segmentaria (Fabricius), 4 ¢, Rio
Claro, SP, Brasil

B. Eucerini

a. Melissodes mnigroenia (Smith), 38 ¢, Rio
Claro, SP, Brasil

b. Thygater analis (Lepeletier), ¢ ¢, Rio Claro,
SP, Brasil
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c¢. Peponapis sp., ¢, Cuernavaca, Mexico
Ericrocini

a. Ciphomelissa diabolica Friese, ¢, Rio Claro,
SP, Brasil

Hemisiini

a. Epicharis (Triepicharis) schrottkyi Friese,
¢, Rio Claro, SP, Brasil

b. Epicharis (E.) rustica flava Cockerell, &8 ¢,
Rio Claro, SP, Brasil

Exomalopsini

a. Paratetrapedia sp., 2, Rio Claro, SP, Brasil

b. Tapinotaspoides tucumana Vachal, ¢, Rio
Claro, SP, Brasil

c. Ezxomalopsis auropilosa (Spinola), & ¢, Rio
Claro, SP, Brasil

d. FE=xomalopsis fulvofasciata Smith, 8 ¢, Rio
Claro, SP, Brasil :

e. FExomalopsis (E.) sp., ¢, Rio Claro, SP,
Brasil

F. . Centridini

a. Centris (Paraemisia) fuscata Lepeletier, ¢,
Rio Claro, SP, Brasil

b. Centris (Hemisiella) tarsata Smith, ¢, Rio
Claro, SP, Brasil

c. Centris (Melanocentris) collaris Lepeletier,
¢, Rio Claro, SP, Brasil

d. Centris (Melanocentris) pectoralis Burmeis-
ter, 8 ¢, Rio Claro, SP, Brasil

e. Centris (Melanocentris) xanthocnemis Lepe-
letier, ¢, Rio Claro, SP, Brasil

Xylocopinae

Ceratinini

a. FEuxoneura hamulate Smith, 3 ¢, Queensland,
Australia

b. Allodapula simillime Smith, & ¢, Queens-
land, Australia
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c. Ceratina curcubitae, 3, Rieti, Italia
B. Xylocopini

a. Lestis bombylans (Fabricius), ¢, Cadalaba,
Queensland, Australia

b. Xuylocopa (Neoxylocopa) sp., ¢, Rio Clare,
SP, Brasil

c. Xylocopa (Stenoxylocopa) nogueirai Hurd,
¢, Cosmoépolis, SP, Brasil

d. Xuylocopa (Neoxylocopa) hirsutissima Maild,
. & 9, Mogi Mirim, SP, Brasil
VI. Apidae

1. Apinae
A. Euglossini

a. FEuplusia violascens (Mocsari), &, Rio Claro,
SP, Brasil

b. Euglossa (E.) cordata L., ¢, Rio Claro, SP,
Brasil

c. FEulaema (Apeulaema) nigrita Lepeletier, ¢,
Rio Claro, SP, Brasil

Abelhas sociais

B. Bombini
a. Bombus morio (Swederus), ¢, Rio Claro, SP,
Brasil
b. Bombus atratus Franklin, ¢, Rio Claro, SP,
Brasil

¢. Bombus sp., 8 ¢, Rieti, Italia

C. Meliponini

a. Meliponula bocandei (Spinola), ¢, Dande,
Luanda, Angola

b. Dactylurina staudinger:i (Gribodo), ¢, Moro-
goro, Tanganyka

c. Lestrimelitta limao (Smith), ¢, Carira, Ser-
gipe, Brasil

d. Lestrimelitta ehrardti Friese, ¢, Castro, PR,
Brasil

e. Melipona m. marginata Lepeletier, & ¢,
Pocos de Caldas, MG, Brasil
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f. Melipona s. scutellaris Latreille, ¢, Riachue-
lo, SE, Brasil

g. Melipona fasciata rufiventris Lepeletier,
& 9 ¢, Meaipe, Guarapari, ES, Brasil
Melipona quadrifasciata anthidioides Lepele-
tier, ¢ ¢, Piracicaba, SP, Brasil

i. Trigona (Hypotrigona) araujor Michener, ¢,
Dande, Luanda, Angola

j. Trigona (Plebeia) droryama Friese, ¢, Rio
Claro, SP, Brasil

k. Trigono (Frieseomelitta) silvestrii Friese,
¢, Cosmépolis, SP, Brasil

1. Trigona (Frieseomelitta) freiremaiat Moure,
& ¢, Guarapari, ES, Brasil

m. Trigona (Tetragonisca) jaty Smith, ¢, Rio
Claro, SP, Brasil

n. Trigona (T.) amalthea Oliver, 2, Rio Claro,
SP, Brasil

o. Trigona (Partamona) cupira Friese, ¢, Rio
Claro, SP, Brasil

p. Trigona (T.) spinipes Fabricius, ¢, Rio
Claro SP, Brasil

q. Trigona (T.) h. hyalinatea Lepeletier, ¢, Rio
Claro, SP, Brasil

r. Trigona (Scaptotrigona) postica Latreille,
& ¢ ¢, Piracicaba, SP, Brasil

s. Trigona (Scaptotrigona) xanthotricha Moure,
¢, Pirapora do Bom Jesus, SP, Brasil

t. Trigona f. fulviventris Guérin, ¢, Ilha do
Cardoso, PR, Brasil

u. Trigona (Oxytrigona) tataira flaveola Friese,
2, Presidente Venceslau, SP, Brasil

v. Trigona (Cephalotrigona) capitata Moure, ¢,
Cosmoépolis, SP, Brasil

D. Apini

a. Apis florea Fabricius, ¢, Colombo, Ceildao

b. Apis dorsata Fabricius, ¢, Colombo, Ceildo

c. Apis cerana indica Fabricius, ¢, Colombo,
Ceilao

d. Apis c¢. cerana Fabricius, ¢, Hong Kong,
China

e. Apis m. mellifera L., 3 ¢ ¢, Rio Claro, SP,
Brasil *

. * Possivelmente descendentes de abelhas de Portugal e da Alemanha, introdu-
zidas de 1858 para cad (Nogueira Neto, in litt.)
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f. Apis mellifera ligustica Spinola, 8 ¢ ¢, Rio
Claro, SP, Brasil

Como se vé, foram estudadas 77 espécies de abelhas, distribuidas por
varias subfamilias e tribos das familias: Colletidae, Andrenidae, Halic-
tidae, Megachilidae e Apidae, segundo a classificagdo de Michener (1944),
tendo, portanto, faltado apenas representantes dos Melittidae e Fidellinae
(Fidellidae) que foi colocada como familia independente por Michener
& Moure (1957). Podemos ver também que os exemplos examinados
provieram das mais diferentes localidades do mundo e que muitas vézes
houve abelhas, do mesmo género, naturais de continentes diferentes, o
que julgamos muito interessante quando se pretende estudar mudancas
evolutivas, embora a distribuicdo das diferentes espécies nido seja ainda
quantitativa e qualitativamente suficiente.

METoDpos

A nossa intencdo ao iniciar éste trabalho foi a de estudar a locali-
zacdo, morfologia, histologia e ciclo de desenvolvimento de algumas
glandulas das abelhas, estabelecendo, sempre que possivel, as linhas evo-
lutivas seguidas na aquisicdo desta ou daquela especializacdo que, por
ventura, encontriassemos nos diferentes grupos. Assim, os métodos de
que lancamos mao foram aquéles ja consagrados para ésses fins.

Para estudar a localizacido e morfologia das glandulas, usamos o mé- .
tode de disseccdo sob estereoscépio.

Quase sempre o material dissecado havia sofrido fixacdo prévia com
a mistura de Dietrich:

Alcool a 96% 17 cc
Formol a 40% 6 cc
Acido acético glacial 2 cc
Agua distilada 28 cc

ou de Weaver & Thomas:

Agua distilada 100 cc
Formol a 40% 5 cc
Hidrato de cloral 20 gr
Acido acético glacial 2,5 cc

O fixador de Dietrich é bom, conservando bem a estrutura do ma-
terial e penetrando com relativa facilidade, mesmo através da quitina,
mas torna o material aderente e quebradico, dificultando, portanto, a
disseccdo. J4 o de Weaver & Thomas (1956) tem, além de tédas as qua-
lidades do primeiro, a vantagem de ndo dificultar a disseccdo. Prefe-
rimo-lo, por isso, para as fixacbes prévias.

Esporadicamente usamos também outros fixadores e também re-
cebemos material de outras localidades, em fixadores diferentes.
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A fixacdo prévia dos exemplares que coletamos pessoalmente teve
sempre duracao entre 24 e 48 horas, depois do que, no caso de nio serem
utilizados imediatamente, eram transferidos para 4lcool 70%, para
conservacao.

Quando as dissec¢des foram feitas sem fixacdo prévia, usamos como
meio de perfusdo, durante as mesmas, solucdo fisiologica:

Agua distilada 1000 ce
NaCl 75 gr
Na,HPO, 2,38 gr
KH2P04 2,72 gr

a qual foi eficiente para as nossas necessidades.

Frequentemente usamos um corante morfolégico para melhor dis-
tinguir as glandulas dos demais tecidos adjacentes. Néste caso, prefe-
rimos o Azul de Nilo em solu¢do aquosa a 1%, porque demonstrou ter
maior afinidade para com elas.

Para estudo e desenho da configuracio anatdmica, os sistemas glan-
dulares foram isolados do animal e montados em glicerina ou em &gua
simplesmente, conforme a necessidade. Para maior precisdo, todos os
esbogos foram desenhados com auxilio de uma cdmara clara Zeiss Winkle.

As laminas para o estudo da histologia e citologia das glandulas
foram, em parte, preparadas pelo método comum de inclusio em para-
fina; em parte, por simples amassamento de partes da glandula com
corante especial, entre ldmina e laminula. O exame foi feito com mi-

croscépio Zeiss, contraste de fase e as fotografias obtidas com o foto-
microscépio Zeiss.

O material que incluimos foi éortado de 8 a 12 p de espessura e
corado com hematoxilina Delafield e eosina em solugdo alcodlica a 1%
para estudo da histologia.

Muitas vézes as células glandulares apresentavam os nicleos com
forma muito irregular e em processo acentuado de degeneracio, de ma-
neira que chegamos a ficar em divida acérca da distribuicdo do material
nuclear. Para resolver nossas duvidas, usamos coloragdo de Feulgen.

Para as técnicas de amassamento usamos de preferéncia a orceina
ou carmim acético a 1%. ZEste método revelou-se muito bom, pois as
glandulas sdo estruturas delicadas, com pequena densidade de células,
por isso, prestando-se ao exame por simples compressdo entre lamina
e laminula. Ademais, ésse método conserva melhor as relacdes estru-
turais de uma parte e outra, facilitando a interpretacdo e auxiliando
mesmo na compreensdo dos cortes. A Unica desvantagem désse método
é uma certa dificuldade que existe em tornar essas ldminas permanentes.

Fizemos também algumas preparacdes totais em que as glandulas
depois de coradas com hematoxilina ou carmim, eram desidratadas e
montadas em balsamo.

A maioria das células das glandulas que estudamos é provida de
canaliculos intracelulares, e alguns acham que &les sdo de material
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quitinoso, enquanto outros tém opinido diversa. Para testar o material
formador dos canaliculos usamos Azul de Anilina em solugdo aquosa a
3%, levemente acetificada, a qual, segundo Kenedy (1932), serve para
evidenciar a quitina, que cora de azul.

Preocupamo-nos, ainda, com a origem e desenvolvimento das glan-
dulas que estudamos. Procuramos acompanhar as transformacées que
sofrem desde o embrido até & vida adulta. Para o estudo do desenvol-
vimento embrionirio e pds-embrionario, isto é, das transformacées
ocorridas durante a fase larval e a pupacio, coletamos material de uma
colmeia experimental de Melipona quadrifasciate anthidioides, que foi
mantida em temperatura constante. Os ovos, larvas e pupas coletados
tinham idade conhecida, visto que as celas onde a rainha depositava os
ovos eram marcadas com um nUmero e a hora e data registradas em
correspondéncia com éste. Rsse material foi, na maioria das vézes, fi-
xado com a mistura de Bouin, incluido em parafina, cortado com 12-15
de espessura e corado com hematoxilina Delafield e eosina.

Para o estudo do ciclo do desenvolvimento no adulto, tomamos ani-
mais com varias idades e em varios estagios de atividade.

SISTEMA SALIVAR

Quando fizemos a revisdo da literatura existente sdébre as glandulas
das abelhas, tivemos a oportunidade de discutir a diserespincia que
existe entre os diferentes autores quanto ao nimero real de pares de
glandulas que constituem o sistema salivar. Algumas das “glandulas”
descritas como tal mostraram com exames posteriores mais acurados, ndo
passarem de oendcitos ou massa de glébulos de gordura, e outras ndo
estdo presentes em todas as abelhas.

Noés preferimos incluir no sistema salivar apenas as glandulas que
aparecem em todos os Apoidea, discutindo as demais isoladamente.
Assim, ficam fazendo parte désse sistema os seguintes pares de glandulas:
1. glandulas labiais ou salivares propriamente ditas; 2. glandulas
mandibulares; 3. glandulas hipofaringeas.

GLANDULAS SALIVARES

Snodgrass (1925), apesar de justificar e até mesmo preferir a
designacdo de glandulas labiais para estas glandulas, usa muitas vézes a
denominacido de glandulas salivares que havia sido dada por Bordas
(1895). Noés preferimos essa tltima denominacédo por varias razdes: a)
por serem o par homdlogo das chamadas glandulas salivares dos outros
insetos; b) por terem sua origem embrionaria ligada as gliandulas de
séda da larva, as quais sdo geralmente denominadas glandulas salivares;
e c¢) por a desembocadura do seu ducto excretor final ter uma localizacao
tal (na base da lingua), que o produto dessas glindulas é imediatamente
misturado com o alimento colhido, ou ingerido pela abelha.

Como ja foi dito atras, as glindulas salivares das abelhas constam
de um par de glandulas toracicas, que estd presente em todas as abelhas
¢ um par de glandulas localizadas na cabeca, que s6 aparece em algumas.
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Descreveremos a seguir a morfologia e histologia dessas glandulas
nas abelhas por nés estudadas.

Morfologia e localizagdo. As glandulas salivares das abelhas nio
formam Orgdos ou estruturas compactas como as glandulas salivares de
animais superiores. Como ja dissemos atras, ao fazer a revisdo biblio-
grafica, um, dois, ou mais tibulos ou alvéolos reunem-se para formar um
ducto. Esses ductos reunem-se em canais coletores, os quais se vio
também unindo uns aos outros, formando canais de calibre cada vez
maior, até que chegamos a formacido dos canais condutores da glandula
e da reunido déstes a um canal excretor. N&ao ha nenhum tecido ou subs-
tancia intercelular cimentando ou preenchendo os espacos deixados entre
os elementos citados. Assim, o conjunto fica com o aspecto de um cacho
que é imediatamente percebido ao exame com, estereoscépio. A compa-
cidade do conjunto podera, no entanto, ser maior ou menor segundo a
proporcio entre o grau de desenvolvimento da porcao secretora e os
canais encarregados de transportar os produtos aos locais de utilizacéo.
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Fig. 1: Epitélio secretor da glandula mandibular de Trigona (Scaptotrigona) postica
Lat. (1. membrana proépria; 2, niicleo; 3, membrana intima; 4, canaliculo intracelular).

Segundo pudemos observar, pelas disseccoes que fizemos de varias
abelhas dos mais diferentes grupos, a localizacao das glandulas salivares
toracicas é bem constante.

A figura 2 mostra numa vista superior do térax a localizagdo das
glandulas salivares toracicas em Melipoma quadrifasciate anthidioides,
mas poderia servir como ilustracio para qualquer das abelhas por nés
estudadas.

O grau de desenvolvimento que apresentam as glandulas salivares
toracicas pode variar, mas encontramos geralmente cada membro do par
formado por trés ramos. Os ramos maiores ficam colocados ventralmente,
de cada lado do tubo esofagiano; um dos menores localiza-se dorsalmente,
entre o pronoto e a musculatura longitudinal indireta do térax e o outro
mais lateralmente sob a traquéia que parte do 1.° espirdculo do térax.
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Alis, nas glindulas salivares toracicas estdo em intima relagio\com as
traquéias que servem a regifo do corpo onde se localizam, sendo as vézes
dificil separar umas das outras.
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Fig. 2: Localizagdo das glandulas salivares de Melipona quadrifasciata antidioides
Lep. (1, tubo esofagiano; 2, ducto excretor; 3, tGbulos secretores).

J4 a localizacdo das glandulas salivares da cabeca néo é tao uniforme.
Em Apis, a massa de alvéolos glandulares acha-se empacotada nas regides
latero-posteriores da cabeca, sob o cérebro. O mesmo ocorre em Bombus,
Euplusia e Euglossa que tém as gliandulas salivares da cabeca muito
desenvolvidas e formadas por massas alveolares compactas, muito pare-
cidas com as de Apis.

No esquema que segue, apresentamos os varios tipos de glindulas
salivares da cabeca e os géneros de abelhas onde ocorrem.

1. Glandulas alveolares
A. Massa compacta: Apis, Melipona (exceto marginata), Bombus,
Euplusia, Euglossa, Eulaema.

B. Grupos esparsos: Melipona marginata, Trigona, Dactylurina,
Lestrimelitta, Meliponula.
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2. Expansoes achatadas do ducto excretor final
A. Ramificadas: Megagchile, Creightonella.
B. Nio ramificadas.
a. Dbilaterais: Nomia
b.  unilaterais: Centris (P.) fuscata, Centris (H.) collaris.

3. Glandula salivar da cabega ausente
Demais abelhas examinadas.

Em Melipona quadrifasciata, scutelaris e rufivemtris (Fig. 3), a
localizagdo ja se modifica um pouco. De uma maneira geral, a posicdo
das glandulas fica deslocada um pouco para baixo. Cada glandula salivar
da cabeca de Melipona é formada por dois ramos dos quais o maior se
localiza latero-anteriormente sdbre o cérebro, junto & glindula mandi-
bular, e o menor, um pouco mais para tras sob o lobo 6tico, mas sobre a

musculatura da cabeca que aciona a mandibula.

Fig. 3: Localizagdo das glandulas salivares da cabeca de M. gquadrifasciata (1, 6lho;
2, ductos das glandulas salivares toracicas; 3, alvéolos secretores; 4, bolsa salivar; 5,
ducto excretor final; 6, ocelos; 7, lingua; 8, mandibula; 9, forAmen occipital).
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Em Trigona, as glandulas salivares da cabeca constam de pequenos
e numerosos ramos ou grupos de alvéolos na ponta de ductos relativa-
mente longos formando, portanto, um conjunto muito menos denso que
nas abelhas até agora citadas. Os grupos esparsos de alvéolos. ficam,
entéo, espalhados sébre e sob o cérebro. O mesmo sucede em Melipona
marginata que apresenta glandulas salivares intermediirias entre as me-
liponas mais especializadas (Melipona quadrifasciata, C. rufiventris).

Entre os Apinae, s6 encontramos glandulas salivares na cabeca das
abelhas ja citadas, mas Centris (Fig. 4) apresenta expansdes laterais de
um lado do ducto excretor final das glandulas salivares, que poderiam ser
interpretadas como prentincio de uma glandula na cabeca,

Entre as abelhas colocadas inferiormente na escala filogenética, en-
contramos prentincio de glandula salivar na cabeca em Nomia pulchri-
balteats (Halictidae) (Fig. 5), o qual consta de pequenas expansdes
laterais na por¢do intra-craniana do ducto excretor das glandulas
salivares.

Maior desenvolvimento encontramos em Megachile (P.) curvips
(Fig. 6) e Creightonella frontalis (Fig.7) (Megachilidae), que possuem
glandula bem desenvolvida, com algumas ramificacées, mas com aspecto
primitivo.

As gliandulas salivares da cabeca, nas abelhas sociais e em Euglossa
cordata, Euplusia violacens e Eulaema nigrita que lhes sio taxonomica-
mente préximas, sio formadas por alvéolos em forma de péra (Fig.
8-11), os quais se apresentam cheios de um liquido claro e de aspecto
oleoso. Nasg trigonas, os alvéolos formadores dessa glandula nio apre-
sentam a forma de péra bem caracteristica — sao mais esféricos — e T7i-
gona (T.) amalthea (=trinidadensis) é um caso extremo, apresentando
alvéolos enormes e completamente esféricos.

Usando-o Azul de Nilo, como corante morfolégico, durante a dissec-
cdo, notamos que os alvéolos se tingiam de uma cdr que variava desde o
alaranjado (trigonas) até ao vermelho purpura (M. scutellaris e Euplusio
violacens). O Azul de Nilo é indicador de pHs altos. Quando “vira”
para vermelho, isso indica pH ao redor de 12, portanto, altamente alcalino.
Segundo Smith (1924, in Langeron, 1949) e Cain (1947), a coloragio
com Azul de Nilo permite distinguir os lipidios neutros (trigliceri-
deos) que se coram de vermelho, dos &cidos graxos que se coram de
azul. O valor histoquimico de tal corante foi, no entanto, posto em
davida por varios autores. Relatamos essa ocorréncia apenas como cu-
riosidade, sem querer tirar nenhuma conclusdo, mesmo porque nao é
finalidade déste trabalho o estudo histoquimico das glindulas das abe-
lhas, o que sera, talvez, assunto de pesquisas posteriores, Mas, Heselhaus
(1922) relata que a secrecido das glindulas salivares da cabeca de Apis
é pordurosa e alcalina, o que concorda com as nossas observagoes para
as demais abelhas.

As glandulas salivares da cabeca de Creightonella frontalis (Fig.
7) se apresentam como duas ramificacdes do ducto salivar final, nas
quais a parte secretora nido se distingue muito bem dos ductos respon-
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Fig. 4: Ducto excretor de Centris tarsata Smith (1, parede externa do ducto excretor;

2, espessamento de quitina; 3, projecoes digitiformes unilaterais; 4, nicleos das células

de projegGes). Sistema salivar: fig. 5, Nomia pulchritwrlteata Cameron; fig. 6, Me-

gachile curvips Smith; fig. 7, Creightonella frontalis (Fab.) (5, premento; 6, postmento;

7, ducto excretor salivar; 8, glandulas salivares da cabega (em N. pulchribalteata,

preniincio da glandula salivar); 10, regido do foramen occipital; 11, gldndulas salivares
toracicas).
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saveis pela eliminacdo da secrecdo. O conjunto mostra-se como uma
série de ramos achatados, apresentando nas extremidades pequenas pro-
jecoes globulosas. O mesmo pode ser dito a respeito das glandulas de
Megachile (Fig. 6), com a diferenca de tratar-se de uma sé ramificacéao.

Em Nomia (Fig. 5) o prentncio glandular consta apenas de dois
pares de pequenas projecdes de cada lado do ducto salivar na cabeca e
em Centris (Fig. 4) de varias expansdes digitiformes unilaterais.

A parte secretora das glandulas salivares toracicas (Fig. 8-17)
apresenta-se ora em forma de Aacinos ou alvéolos, ora em forma de
tibulos, como se pode ver em seguida:

1. Tdbulos curtos ndo ramificados
Apis, Melipona, Trigona. Dactylurina, Meliponula, Lestrimelitta,
Bombus, Euplusia, Euglossa e Eulaema.

Parte secretora da glandula salivar da cabega: 8, Melipona; 9, Trigona; 10, Apis;
11, Bombus. Parte secretora da glandula salivar toracica: 12, Oxaea; 13, Apis; 14,
Meliponini; 15, Bombus; 16, Centris; 17, Pseudogochloropsis.
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2. Tuabulos longos e ramificados
Oxaea, Perdita, Psaenythia, Nomie, Lithurgus, Hypantidioides, Me-
gachile, Creightonella, Ciphomelissa, Exoneura, Allodapula, Ceratina.

3. Tdbulos tipo Exomalopsini
Exomalopis, Tapinotaspoides, Paratetrapedia, Paracolletes, Tricho-
colletes.

4. Tdbulos alveolares
Peponapis sp.

5. Alvéolos
Meroglossa, Melitoma, Lestis, Xylocopa, Epicharis, Centris.

Encontramos a forma tubular em: Trichocolletes venustus, Para-
colletes tuberculatus insularis (Paracolletini) ; Oxaea flavescems, Perdita
lacteipennis, Psaenythia atriventris (Andrenidae); Nomia pulchribal-
teata (Nomiinae) ; Lithurgus sp., Hypantidioides gregaria, Megachile
(A.) susurans e M. (P.) curvips, Creightonella frontalis (Megachili-
dae) ; Melissodes nigroenia, Thygater analis (Eucerini); Ciphomelissa
diabolica (Ericrocini) ; Exoneura hamulata, Allodepule simillina, Cera-
tina curcubitae (Ceratini) ; Paratetrapedia sp., Tapinotaspoides tucuma~
na, Exomalopsis (Exomalopsini) ; Euplusia violacens, Euglossa cordata
e Eulaema negrita (Euglossini) e em tdodas as abelhas sociais (Bombini,
Meliponini e Apini) por nés estudadas. 'O comprimento dos tdbulos é
variavel, sendo que nas abelhas sociais éles sdo geralmente mais curtos
e ndo ramificados, enquanto nas abelhas ditas mais primitivas éles se
apresentam mais longos e frequentemente ramificados.

Em somente uma abelha, das que examinamos, encontramos glandu-
las mistas, isto é, tibulos-alveolares e isso acontece em Peponapis sp.
(Eucerini). De qualquer maneira podemos imaginar, e veremos que
a histologia dessas glandulas nos autoriza a tanto, que existem todos
os estidgios intermedidrios entre os tibulos longos e os alvéolos tipicos.
Encontramos a forma alveolar em Meroglossa torrida (Hylaeinae) ; em
tédas as Halictinae por nés examinadas; Melitoma segmentaria. (Euce-
rini) ; Letis bombylans, Xylocopa (Xylocopini) ; Epicharis rustica flava e
E. schrottkyi (Hemisiini) ; e Centris (Centridini).

As glandulas salivares, tanto toricicas como da cabeca, sdo estru-
turas pares. Adotamos (seguindo Snodgrass, 1956), o nome de ductos
coletores, para os canais iniciais, de pequeno calibre, que sdo formados
imediatamente pela reunido daqueles diretamente ligados as unidades
secretoras e aos de calibre imediatamente superior que se forma da
reunido déstes, por serem &stes os que coletam a secrecido proveniente
das referidas unidades. Chamamos ducto condutor ao canal tnico que
conduz a secrecio de um dos membros do par, e canal secretor comum
ao formado pela reunido dos dois ductos condutores, sendo, portanto, o
canal excretor do par de glandula considerado.

Em Bombus (Fig. 18) e Apis (Fig. 19) os canais coletores de maior
calibre terminam numa dilata¢io em forma de saco, o chamado reser-
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vatério, do qual, entdo, parte o canal condutor da glandula. Das abelhas
que examinamos s6 encontramos esta estrutura néstes dois géneros; nas
outras nio existe tal reservatério — os ductos coletores finais se reunem
para formar diretamente o ducto condutor.

Sistema salivar: fig. 18, Bombus atratus Franklin; fig. 19, Apis mellifera ligustica

Spinola (1, glossa; 2, palpo labial; 3, paraglossa; 4, salivarium; 5, premento; 6,

postmento; 7, ducto ‘excretor salivar; 8, glandulas salivares da cabecga; 9, bdlsa

salivar; 10, regido do foramen occipital; 11, glandulas salivares toracicas; 12, reser-
vatorio das glandulas salivares).

Os ductos condutores das glandulas salivares toracicas se dirigem
para a frente separadamente, e em geral s6 se unem para formar um
ducto excretor comum apds passarem o fordmen occipital, portanto, ji
dentro da cabeca. Das abelhas que estudamos, somente em Apis e em
Augochloropsis brachycephala '(Halictinae) os ductos se unem ainda no
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protérax. Os ductos condutores das glandulas salivares da cabeca de-
sembocam, um de cada lado, no ducto excretor comum da glandula tora- -
cica e dai por diante passam a formar com é€le o que chamamos ducto
excretor final das glindulas salivares (Fig. 19). Fora Apis, as abelhas
que tém as glandulas salivares da cabeca bem desenvolvidas (Euplusia
violacens, Euglossa cordata, Eulaema nigrita, Bombini e Meliponini, exa-
minados, Fig. 20-22a), apresentam dentro da cabeca uma espécie de
bolsa achatada onde desembocam os ductos das salivares toracicas e das
salivares da cabeca e de onde parte o ducto excretor final. Essa bdlsa
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Sistema salivar: fig. 20, Euplusia violacens Locsari; fig. 21, Melipona s. scutelaris

Lat. (1, glossa; 2, palpo labial; 3, paraglossa; 4, salivarium; 5, premento; 6, postmento;

7, ducto excretor salivar; 8, glidndulas salivares da cabega; 9, bdlsa salivar; 10, regido
do foramen occipital; 11, gladndulas salivares toracicas).
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salivar fica colocada sob a faringe (junto & sua base), a meio caminho
entre o fordmen occipital e a base da lingua.

O ducto excretor final é, nas abelhas com glandulas salivares na
cabeca, fino e cilindrico e desemboca em uma dilatacdo na base da lingua.
Nag abelhas que ndo possuem glandulas salivares na cabeca, ou que as
possuem pouco desenvolvidas (Nomia pulchribalteata, Creightonella fron-
talis) o ducto excretor final das glindulas salivares é geralmente largo
e achatado dorso-ventralmente (Fig. 22). Este ducto corre sdbre o

Sistema salivar: fig. 22, Centris collaris Lep.; fig. 22a, Trigona tataira flaveola Friese

(1, glossa; 2, palpo labial; 3, paraglossa; 4, salivarium; 5, premento; 6, postmento;

7, ducto excretor salivar; 8, glandulas salivares da cabega; 9, bdlsa salivar; 10, regido
do forAmen occipital; 11, glandulas salivares toracicas).
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assoalho da cabeca, acompanhando por assim dizer todos os seus aciden-
tes topograficos e apresentando-se por isso muito dobrado e pregueado
transversalmente. Em algumas abelhas que ndo tém glandula salivar
na cabeca, principalmente nas consideradas mais primitivas (Colletidae)
ésse ducto pode apresentar-se cilindrico e fino, contudo, sempre mais
calibroso que nas primeiras. Além disso, é frequente que o ducto apre-
sente apenas uma porc¢ao fina, enquanto a maior parte se conserva alar-
gada.

Enquanto nas abelhas com ducto excretor fino e cilindrico, sociais
ou préximas sistematicamente désse grupo (Euplusia violacens, Englossa
cordata e Eulaema nigrita) a desembocadura das glandulas se dava num
salivarium, dilatacdo colocada na base da lingua, nas demais abelhas,
com ducto excretor largo e chato que se afina ao penetrar na glossa e
termina por apenas um orificio.

Nao fizemos nenhuma referéncia, durante esta exposicio, & loca-
lizacdo e morfologia das glindulas salivares de Lestrimelitta limao e L.
ehrardti, Dactylurina staudingeri e Meliponula bocandei, mas quanto as
duas primeiras, podemos dizer que sdo exatamente do tipo Trigona, en-
quanto Meliponula bocandei apresenta-se no que se refere & glandula
salivar da cabeca como tipo intermediario entre Melipona e Trigona, isto
é, conjuntos alveolares um pouco mais compactos que os encontrados nas
trigonas.

Sempre que tivemos oportunidade de estudar mais que uma espécie
de cada género, verificamos que no que diz respeito & morfologia e loca-
lizagdo, com excecdo de um caso das trigonas (Trigona (T.) amalthea,
fig. 23), nfo ocorre nenhuma diferenca interespecifica.

Ao relatarmos a morfologia das glandulas salivares da cabeca das
trigonas, haviamos mencionado o fato de os alvéolos secretores dessas
abelhas tenderem para a esfericidade, enquanto nas demais eram pirifor-
mes. Em Trigona (T.) amalthea &les sio acentuadamente esféricos e
acham-se envolvidos por uma membrana muito fina e transparente, for-
mando um bloco tnico (Fig. 23). Além disso, no que se refere & glan-
dula toracica, aparece um novo elemento. Além da parte tubular comum
a todos os meliponideos, aparece de mistura com ela um conjunto de
alvéolos esféricos, semelhantes aos da cabeca, mas, maiores que &éstes e
que inclusive tem ductos excretores préprios, que se enrolam sbbre os
ductos condutores das gldndulas toricicas e desembocam independentes
déles na bolsa salivar da cabeca (Fig. 23). Tsses alvéolos se apresen-
tam completamente cheios de secrecdo. Em Periplaneta (barata) a
glandula salivar toracica é dotada de um vasto reservatério com ducto
excretor préprio, semelhante ao que aqui ocorre (Day, 1951).

Histologia. Os nossos estudos da histologia das glandulas saliva-
res da cabeca das diversas abelhas que as possuem revelam que a sua
organizacio é muito uniforme. Em tddas as abelhas por nés estudadas
(com excecdo de Creightonella frontalis), as gldndulas salivares da cabeca
podem ser classificadas como multicelulares acinosas, sendo os acinos
formados por um epitélio ctbico simples.
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Podemos distinguir dois tipos diferentes de alvéolos. Alvéolos cujas
células apresentam nicleos grandes, localizados na base da célula e cito-
plasma granuloso, basofilico (cora-se pela hematoxilina) (Est. 1, fig. 2)
e alvéolos cujo citoplasma se apresenta mais eosinofilico e muito vacuoli-
zado. Estes ultimos, conforme o estigio .secretor do alvéolo, podem-se
apresentar com as células parcialmente destruidas. O aspecto geral
dessas células indica que a secregdo celular é armazenada dentro delas
em vactolos, os quais vdo crescendo por fusio de uns com outros, até
provocarem o arrebentamento da membrana celular em sua parte livre.
Nao conseguimos nem néste ultimo tipo de alvéolo, nem no primeiro, dis-

Fig. 23: Sistema salivar de Trigona (T) amalthea Olivier (7, ducto excretor salivar;.
8, glandulas salivares da cabega; 9, bdlsa salivar; 10, regido do forimen occipital;
11, glandulas salivares toracicas; 13, alvéolos toricicos; 14, ducto excretor dos alvé

olos-
toracicos). :
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tinguir quaisquer canaliculos ou poros na membrana celular que per-
mitissem a liberacdo para a luz da glandula e o fato de aparecerem célu-
las das quais praticamente s6 restaram o ntcleo e alguns residuos de
citoplasma ao seu redor, parece indicar que se trata de uma glandula
apéerina (Est. 3, fig. 1). A luz da glandula é geralmente bastante gran-
de e continua com o ducto. Os alvéolos sdo envolvidos por uma mem-
brana basilar muito fina.

‘Sendo, entdo, os ductos coletores continuos com os alvéolos, é pos-
sivel perceber a transi¢do entre um e outro. A principio sdo formados
por um epitélio ciibico simples, cujas células se vio achatando, tornan-
do-se finalmente escamosas. As vézes, nos ductos de menor calibre, ape-
nas uma célula se curva para formar o contérno do canal, semelhante
ao que ocorre nos capilares sanguineos. O achatamento das células
ocorre & medida que o didmetro interno do canal aumenta de sorte que
até certo ponto o didmetro externo dos condutores permanece o mesmo,
a despeito de o interno ser maior. Todos &sses ductos, desde as pri-
meiras ramificacdes; apresentam-se inte'namente com reforcos de quitina
em espiral, muito semelhantes aos que 6correm nas traquéias. A intima
quitinosa parece nio se extender aos alvéolos.

A organizacdo dos ductos das glandulas salivares é a mesma, sejam
€les coletores, condutores ou excretores. S#o entdo essencialmente for-
mados por uma camada de células externas e por uma intima quitinosa,
com reforcos dispostos em espiral. Nas abelhas que possuem ducto
excretor final fino (sociais e préximas désse grupo) e glandulas saliva-
res da cabeca de tipo complicado, as células que lhe formam a parede
sdo achatadas, escamosas. Nas abelhas que possuem o ducto largo e
achatado as células sdo mais altas; apresentam o citoplasma estriado
na periferia e os reforcos de quitina mais desenvolvidos, formados por
varias espirais de quitina entrelacadas (Fig. 27).

A Dbblsa salivar apresenta-se, em Bombus (Est. 1, fig. 2), formada
por um epitélio cibico simples de células bastante grandes, sendo as
suas membranas internas quitinizadas. Ji em Trigona e Melipona a or-
ganizacdo histolégica é um pouco diferente. As células que formam suas
paredes sdo achatadas, apresentando o mesmo aspecto das que formam
os canais coletores. Os reforcos internos sdo também diferentes. En-
quanto em Bombus se trata apenas de quitinizagio da membrana celular
interna, nos meliponideos aparece uma intima quitinosa, com reforgos
dispostos em espiral. _

Em Apis nio se encontra a bolsa salivar, de resto, a histologia das
glandulas salivares da cabeca é em tudo semelhante & que acabamos de
descrever.

As glandulas salivares da cabeca dos Megachile que examinamos e
de Creightonella frontalis sio de um tipo que podemos considerar pri-
mitivo, pelo fato de ndo ser perfeitamente distinguivel a parte secretora
dos ductos. Como se pode ver nas figuras 6 e 7, as glandulas constam
de expansdes achatadas com pequenas lobulacdes periféricas. Tanto as
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expansoes como as lobulagdes (prentncio de alvéolos) que consideramos
aqui a parte mais provavelmente secretora, apresentam a mesma estru-
tura dos ductos salivares dessa abelha. Trata-se de células cdbicas com
reforcos internos de quitina. Algumas células dos glébulos terminais
apresentam-se vacuolizadas, outras com citoplasma granuloso.

Cabe, talvez, dizer aqui que em Fuplusia, Euglossa e Bombus fre-
quentemente os ductos coletores apresentam-se alargados no ponto de
ligacdo com os alvéolos, lembrando as expansdes achatadas de Creighto-
nella frontalis.

As projecdes digitiformes que mencionamos em Centris sio forma-
das por células que apresentam as mesmas caracteristicas daquelas que
formam a parede do seu ducto excretor final (Fig. 4), inclusive com
estrias no citoplasma. Na regido onde o ducto excretor apresenta as
projecoes digitiformes, os reforcos de quitina nio ddo volta completa
a0 limen do ducto. De um lado éles se dobram e do outro penetram
pela expansdo a dentro (Fig. 4).

Enquanto a organizacido histolégica das glandulas salivares da cabe-
ca é, de maneira geral, bastante uniforme, a das glandulas toréicicas apre-
senta diversidade maior.

Conforme ja tivemos oportunidade de frisar, as glandulas salivares
toracicas podem ser tubulares ou acinosas e entre ésses dois tipos pode-
mos encontrar formas transicionais.

No caso das glandulas tubulares, os tdbulos podem apresentar-se
longos ou curtos, ramificados ou nio, mas mesmo sem levar em conta
éstes dois fatos, podemos ainda distinguir trés tipos diferentes de glan-
dulas tubulares.

Um déles é um tubo semelhante ao descrito por Snodgrass (1925)
e Kapil (1958), respectivamente para Apis mellifera e Apis cerana indica.
E o tipo encontrado em Bombus (Est. 3, fig. 2), meliponideos (Fig. 24),
Apis dorsata, A. florea, Euplusia violacens, Euglossa cordata e Eulaema
nigrita. Os tibulos secretores sdao formados por células chbicas pare-
cidas com as da glandula salivar da cabeca, porém maiores que aquelas
e com o citoplasma mais granuloso. E também menos frequente encon-
trarem-se células vacuolizadas. As células tém por isso um aspecto
mais integro, menos danificado. A luz do tibulo é pequena, menor que
a dos alvéolos e revestida internamente por uma intima quitinosa com
aspecto semelhante & dos ductos.

Por outro lado, pareceu-nos em alguns casos que existem canaliculos
intercelulares, muito delicados, destinados & eliminacdo da secre¢io, mas
nio conseguimos material suficientemente bom para assegura-lo com
certeza. Se ndo existem canaliculos, a intima deve ser de qualquer
maneira permedvel a secrecio.

Como no caso dos alvéolos secretores das glandulas salivares da
cabeca, os tibulos das toracicas sdo também envolvidos por uma mem-
brana basilar muito fina.
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Os tibulos até agora descritos sdo sempre relativamente curtos e
ndo ramificados. Ao segundo tipo pertencem os tubos longos e ramifi-
cados. Tais tubos sdo encontrados nos Andrenidae, Nomiinae, Mega-
chilidae, Ericrocini e Ceratinini que estudamos.

Fig. 24: Tubulos secretores de Melipona quadrifasciata (amassamento em carmin
acético a 1%) (2, niicleos de células secretoras; 3, ducto coletor; 5, tibulos secretores).

Nésses tubulos, a organizacdo das células e sua forma ndo é bem
perceptivel, isto é, ndo se pode dizer que seja uma camada de células
ciibicas limitando uma luz central. As células s8o mais ou menos isodia-
métricas e dispéem-se irregularmente, formando um todo macico per-
corrido por um canal quitinoso de didmetro grande e com espessamentos
espiralados de ponta a ponta. KEsse canal caminha, por assim dizer,
abrindo caminho entre as células ou contornando-as, de sorte que tem
percurso muito sinuoso e muitas vézes excéntrico (Est. 4, fig. 1). E
continuo com a intima dos condutos coletores. As células secretoras
déstes tdabulos apresentam-se, com frequéncia, vacuolizadas.

O terceiro tipo foi por nés encontrado nos representantes dos Exo-
malopsini ‘(Fxomalopsis, Tapinotaspoides e Paratetrapedia), Paracolletes
e Trichocolletes. Néstes, os tibulos tém uma organizacio tdoda especial
(Fig. 25 e Est. 4, fig. 2) ; os tdbulos sido curtos, cada um formado por
duas ou mais células grandes (Fig. 25) envolvidas por uma bainha de
células menores achatadas. As células internas sio grandes e possuem
nucleos muito irregulares, alongados, s vézes, quase lineares. O cito-
plasma é muitissimo vacuolizado, basofilico e percorrido por canais intra-
celulares de grande didmetro, mas sem espessamentos. Essas células
ficam enfileiradas umas atris das outras e separadas entre si por células
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Fig. 25, tabulos secretores da glindula salivar toricica de Exomalopsis (2, tibulos
secretores; 3, nicleos das células glandulares; 4, nfcleos das células secretoras);
fig. 26, glandula toracica de Pseudaugochloropsis graminea (1, ducto excretor; 2,
acinos; 3, nlcleos das células secretoras; 4, nficleos das células da bainha); fig. 27,
acino e ducto coletor da glandula salivar toracica de Centris collaris (1, parede do
ducto coletor; 2, espessamento de quitina; 3, ducto coletor intracelular; 4, ntcleos
das células da membrana envolvente; 5, dcino; 6, nicleo da célula secretora); fig. 28,
glandula salivar toricica de Melissodes mnigroemsis (1, célula secretora; 2, célula da
membrana basal; 3, nlicleos da célula secretora; 4, luz do canal coletor intracelular;
5, canal coletor do &cino; 6, luz do canal com espessamento de quitina).
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da bainha envolvente. As células grandes ficam, por assim dizer, ensa-
cadas dentro da bainha formada pelas células periféricas, as quais for-
mam na parte proximal a parede do tibulo excretor. A intima désse
ducto é continua com o canal intracelular. Parece-nos que as células
internas sdo as células glandulares propriamente ditas, ou seja, as célu-
las secretoras enquanto as externas correspondem & membrana basilar,
muito desenvolvida no caso. Formam um epitélio escamoso simples,
com nicleos ovais, ricos em gries de cromatina, muito parecidos aos
nideleos dos ductos coletores e excretores. O citoplasma dessas células é
estriado na periferia.

A organizacdo geral da glindula salivar destas abelhas, isto é, a
maneira como os tubulos se agrupam para formar os ductos coletores
e éstes o ducto condutor e por fim o excretor, é aquela ja descrita. Os
ductos condutores e excretores sdo internamente revestidos por uma
intima quitinosa com espessamentos helicoidais como nas demais abe-
lhas, e as suas paredes externas sio formadas por uma bainha de cito-
plasma com nicleos ovais iguais aos das células envolventes dos tibulos.
Nao se percebe a separacio entre essas células.

Quanto as glandulas acinosas, podemos distinguir dois tipos dife-
rentes conforme o niimero de células que formam, os alvéolos.

Os alvéolos ou 4cinos dessas glandulas sdo histologicamente pare-
cidos com o que foi descrito atras, isto é, células grandes centrais envol-
vidas por uma bainha de células achatadas. A diferenca entre éles est4
apenas no nimero de células grandes que constituem a unidade secretora.
Enquanto nos Exomalopsini, Trichocolletes e Paracolletes que estuda-
mos, nés tinhamos varias células enfileiradas, formando uma estrutura
alengada que denominamos por analogia, tubo, apesar de ser ela sélida;
aqui, o niimero de células alcanca no maximo dois, formando uma estru-
tura globulosa. Os dois tipos de glandulas alveolares que distinguimos
sdo separaveis, entdo, segundo sejam formados por uma tnica ou por
duas células secretoras. Em Augochlora pura, Augochloropsis brachy-
cephale, (Halictinae) ; Peponapis sp. (Eucerini) e Lestis bombylans
(Xylocopini), as glandulas sdo alveolares formadas por duas células
grandes, secretoras. Em Meroglossa torride (Hylacinae); Pseudau-
gochloropsis graminae, Chloralictus opacum, Lasioglossum (Halictinae) ;
Xylocopa (Xylocopini) ; e Centris (Centridini), os alvéolos sdo formados
por uma unica célula grande central envolvida por uma membrana cons-
tituida da maneira ji citada (Fig. 26). O citoplasma da célula secre-
tora apresenta um aspecto vesiculoso, devido & presenca de numerosos
pequenos vactolos em seu interior (Figs. 27 e 28) e é percorrido por
um canal intracelular bastante grosso. O seu nicleo apresenta-se muito
irregular. -

Em cortes nio se percebem as células envolventes, isto porque se
trata de um epitélio fino e delicado, mas um ponto ou noutro pode-se
perceber uma linha mais escura limitando as células secretoras ou as
estrias de seu citoplasma (Fig. 29).

Com preparacdes totais (a glandula levemente amassada entre lami-
na e laminula com carmim acético a 1%) conseguimos melhores resul-
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tados. Em Centris (Melanocentris) collaris (Fig. 27) pudemos, com
ésse método, verificar a presenca de um canal intracelular de grande
calibre, apresentando espessamentos helicoidais semelhantes aos da mem-
brana intima dos ductos coletores. Tal canal percorre a periferia da
célula secretora, aparentemente localizando-se entre ela e as células da
membrana basilar e parece ser continuo com o ducto do 4cino, cujo

revestimento externo ¢, por seu turno, continuo com o que denominamos
membrana basilar.

Fig. 29, célula secretora da gldndula salivar toridcica de Xwlocopa (1, vactolos cito-
plasmaticos; 2, ntcleo; 3, canaliculo coletor intracelular).

GLANDULAS MANDIBULARES

As glandulas mandibulares sdo encontradas em todos os himendpte-
ros, e nas abelhas sdo sobretudo importante, devido as diversas funcdes
que desempenham, o que é expresso por uma grande variedade de formas
e graus de desenvolvimento diferente.

Morfologia e localizacdo. As glindulas mandibulares sdo formadas
por um par de estruturas 6cas, saculares, colocadas uma de cada lado da
cabeca, em intima relacio com a mandibula, donde o seu nome. Geral-
mente quando se arranca com cuidado a mandibula. de uma abelha, ade-
rida a ela vem sempre a correspondente glindula mandibular. O orifi-
cio excretor dessa glindula abre-se na superficie interna superior da
membrana que articula a mandibula com o resto da cabeca. Conseqiien-
temente, quando as mandibulas estdo fechadas, o orificio de passagem
da secrecdo também o estd e quando elas estdo abertas a saida esta
livre. Além disso, o que tudo indica é que os movimentos das mandi-
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bulas ajudam na eliminacio da secrecio. E frequente observarmos que
as abelhas que estdo utilizando a secrecédo mandibular,.por exemplo, as
trigonas quando estdo “marcando” o caminho da colmeia & fonte.} de al1:
mento, ou Trigona (Ozxytrigona) tataira (cuja secregio mandibular é
usada como- arma de ataque) quando esti atacando, fazem repetidos
movimentos de abertura e fechamento da mandibula, deixando final-
mente sdbre a superficie, onde se acham, uma goticula liquida.

Sio éstes os tipos de glindulas mandibulares nos Apoidea:

1. Totalmente secretoras

A. Pequenas: Trichocolletes, Paracolletes, Meroglossa, Pseudau-
gochloropsis, Lastoglossium, Augochlora, Megalopta, Augochlo-
ropsis, Perdita, Hypantidioides, Creightonella, Apis florea.

B. Médias: Nomia, Peponapis, Trigona fulviventris, Apis dorsata,
Apis mellifera.

C. Grandes: Ozxaea.

2. Tipo Melipona: Exomalopsis, Tapinotaspoides, Paratetrapedia, Epi-
charis, Lestis, Xylocopa, Centris, Euplusia, Eulaema, Euglossa,
Bombus, Meliponula, Dactylurina, Melipona, Trigona (exceto fulvi-
ventris, tataira, postica e xanthotricha).

3. Bifida
A. Pequenas: Ciphomelissa.

B. . Grandes: Lithurgus, Megachile, Ceratina, Lestrimelitta, Tri-
gona (Oxytrigona) tataira, Trigona (Scaptotrigona) postica e
xanthotricha.

J4 dissemos no inicio que as glandulas mandibulares sio saculares,
portanto, sdo glandulas que possuem uma luz bastante ampla em relacdo
& espessura da parede. H4, no entanto, algumas variacdes desta estru-
tura bésica. Grosso modo, podemos separar as glandulas mandibulares
em dois grupos, levando em conta a forma da glandula e distribuicdo
das células secretoras.

Na maioria das abelhas por nés estudadas, podemos com o simples
auxilio do estereoscépio, distinguir duas porcdes nitidamente diferentes,
numa glandula mandibular. Uma porcio se apresenta menos transpa-
rente e com a superficie rugosa ou granulosa e é a parte secretora da
glandula, a outra se apresenta como um saco formado por paredes finis-
simas, muito transparentes e constitui um reservatério. Geralmente,
nessas abelhas as duas porcdes se acham distintamente delimitadas e
ocupando determinadas posicées que ddo & glandula um aspecto caracte-
ristico. Existem, entretanto, insetos em que uma distincio é impossi-
vel sem o auxilio do microscépio.
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No que diz respeito & forma, conforme a nossa referéncia anterior,
podemos separar dois grupos de abelhas: 1) as que tém gliandulas sim-
ples, constituidas de um tUnico saco glandular; e 2) as que apresentam
glandulas bifidas, isto é, o saco glandular, parcialmente dividido em dois.
Alias, poderiamog dizer que essa divisdo em dois lobos ji se esboca na
maioria das abelhas que examinamos pelo simples isolamento da porc¢io
secretora do reservatério, e que a condicio bifida corresponde a um
extremo devido a um desenvolvimento maior duma destas partes, geral-
mente a secretora. Quanto a distribuicdo das células secretoras, o 1.°
grupo divide-se em dois subgrupos: a) saco tnico, cujas paredes sio
totalmente formadas por células secretoras; b) saco Unico., em que é
perfeitamente distinguivel uma porcio secretora de um reservatério.
Como ja dissemos atras, éste tipo de glandula constituiria, por assim
dizer, uma forma de transicio entre o 1.° e o 2.° grupo.

Para facilitar o nosso trabalho, consideraremos entdo que as glan-
dulas mandibulares das nossas abelhas podem ser distribuidas em dois
grupos distintos, levando em conta o que foi dito atrds. Naturalmente
as cousas dentro dos organismos vivos nio sfo tdo esqueméticas comc
seria conveniente para as nossas descricbes e por isso existirdo glandulas
que nio se enquadrardo muito bem em nenhum déstes grupos, o que, por
certo, nio invalidara a divisdo feita.

Glandulas pertencentes ao 1.° grupo, subgrupo e encontramos em
Apis, Trigona fulviventris, Trigona (Cephalotrigona) capitata, Pepona-
pis sp., Psaenythia atriventris, Perdita lacteipennis, Oxaea flavescens,
Megalopta sp., Augochlora pura, Augochlo'ropszs brachycephala, Pseuday-
gochloropsis graminea, Lasioglossum, Nomia pulchribalteata e Paracolle-
tis tuberculatus (Fig. 30). Apesar de considerarmos todas essas abelhas
como pertencentes ao 1.° grupo, somente em Apis mellifera, A. dorsata e
A. cerana indica (Fig. 31), as glandulas mandibulares se mostram real-
mente revestidas em sua totalidade por células secretoras. Apresentam-
se como estruturas conicas, nas quais se nota uma biparticio pouco acen-
tuada em dois lobos. O lobo maior fica colocado mais externa e infe-
riormente, enquanto o menor, mais interna e superiormente. A cabeca
das abelhas, quando em posicio normal, fica mais ou menos perpendi-
cular em relagfio ao resto do corpo, portanto as partes anterior e poste-
rior, correspondem ao que seria em outras regides do corpo dorsal e
ventral, ou seja, inferior e superior. Consideramos “internas” as estru-
turas que se acham deslocadas mais para o plano central da cabeca.
Esta divisio em lobo é apenas externa, nfo chega a interessar a luz da
glandula. J4 em Apis florea (Fig. 32), ha uma pequena regido da
glandula junto &4 base da mandibula, onde ndo aparecem elementos secre-
tores. Em Trigona f. fulviventris '(Fig. 33), o saco glandular é {nico.
cilindrico, sem qualquer lobulacdo e as células secretoras distribuem-se
descontinuamente por todo éle, apresentando-se pontos onde a condensa-
cdo é um pouco maior. Praticamente o mesmo ocorre em relacéo a T'ri-
gona (Cephalotrigona) capitate (Fig. 34) cujo saco glandular é, no
entanto, bem menor que em fulviventris. Também em Peponapis sp., a
glandula mandibular apresenta grupos de células secretoras espalhadas
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Glandula mandibular: fig. 37, Meliponula bocandei (Spinola); fig. 38, Melipona m.

marginata Lep.; fig. 39, Melipona s. scutellaris Lat.; fig. 40, Melipona fasciata

rufiventris Lep.; fig. 41, Trigona spinipes (Fab.); fig. 42, Trigona cupira Friese
(1, mandibula; 2, reservatério; 3, parte secretora).
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regularmente por todo o saco glandular, fato parecido com o observado
por Foresti (com. verbal), em formigas. Psaenythia atriventris (Fig.
35) apresenta o saco glandular alongado, cilindrico e com células ape-
nas .na sua metade interna, mas em Perdita lacteipennis a glandula é
pequena, globular e totalmente secertora. Em Oxaea flavescens, a glan-
dula é até certo ponto bem parecida com a de Apis dorsata, mas hid uma
pequena regido colocada entre um lobo e outra que é membranosa, isto &,
sem células secretoras (Fig. 36). Esta espécie é, entre as abelhas pri-
mitivas, a que possui maiores glindulas mandibulares. As suas glan-
dulas ocupam a regido latero-anterior do cérebro, logo acima da man-
dibula, recobrindo totalmente o lobo ©6tico. Todos os halictideos que
apresentam éste tipo de glandula a tém muito reduzida.

E comum encontrarmos na disseccdo as glindulas mandibulares
cheias de liquido, principalmente a parte que chamamos reservatério.
fisse liquido tem geralmente aspecto oleoso, e¢ér amarelada e o cheiro
caracteristico da espécie. Em Ozaea, encontramo-la cheia de um liquido
de cor e aspecto leitosos, no qual ndo notamos nenhum odor especial.

As abelhas pertencentes ao 1.° grupo b, isto é, nas quais uma porcéo
secretora e um reservatério sdo nitidamente distintos, a divisdo da glan-
dula mandibular em dois lobos se acentua. O maior é quase sempre mem-
branoso (reservatdrio) e se localiza sob o lobo 6tico do cérebro, entre a
musculatura que movimenta a mandibula, enquanto o menor (secretor)
fica superiormente logo acima da base désse apéndice. Pertencem a
ésse grupo: tédas as meliponas e as trigonas inferiores (Figs. 37-45),
os Bombini (Fig. 47), os Euglossini (Fig. 46), os Exomalopsini (Fig.
48), os Hemissini (Fig. 49), os Xylocopini (Flg 50), os Centridini (Fig.
51) e Trichocolletes venustus.

O grau de desenvolvimento da parte secretora, em relacdo a do
reservatorio, pode variar, sendo muito reduzida em alguns casos como,
por exemplo, em Trigona (H.) araujoi (Fig. 44). Como no caso ante-
rior, aqui também pode haver uma certa variacio quanto a4 forma e loca-
lizacdo da regido secretora. Assim, em Trichocolletes venustus a parte
secretora ainda se coloca superiormente, mas é muito mais desenvolvida
que o reservatorio.

Ao segundo grupo, isto é, abelhas com glandulas bifidas, pertencem:
as trigona superiores (Trigona (S.) postica, Trigona (O.) tataira (Est.
2), Trigona (S.) zanthotricha, Lestrimelitta limao e erhardti (Fig. 52) ;
Lestis bombylans (Xylocopini), Ceratina curcubitae, Allodapula similli-
ma, Exoneura hamulata (Ceratinini) ; Ciphomelissa diabolica; Melitoma
segmentaria. (Fig. 53); Lithurgus sp., Hypantidioides gregaria (Fig.
54), Megachile (P.) curvips (Fig. b5) e Meroglossa torrida (Fig. 56).
Estas glandulas sdo formadas por dois sacos glandulares que se acham
reunidos na base da mandibula. Um déles localiza-se dorsalmente, sébre
o lobo é6tico do cérebro e o outro ventralmente, entre a musculatura da
mandibula (Fig. 57). A extenséio ocupada pelas unidades secretoras e
a sua distribui¢do por éstes dois sacos é bem variavel.
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Glandula mandibular: fig. 43, Trigona (T.) amalthea Olivier; fig. 44, Trigona (Hypo-
trigona) araujoi Michener; fig. 45, Dactylurina staudingeri Gribodo; fig. 46, Euglossa
(E.) cordata (L. (1, mandibula; 2, reservatério; 3, parte secretora).
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Em Trigona (S.) xanthotricha elas ocupam todo o saco anterior e
somente éste. Em Lestrimelitta limao e ehrardti elas se distribuem na
parte inferior do saco superior. Em Lestis bombylans e Exoneura hamu-
lata, a glandula é também pequena e as células secretoras se distribuem
na face inferior do saco superior e na superior do inferior. Em Cera-
tina curcubitae as células secretoras aparecem formando grupos que se

Glandula mandibular: fig. 47, Bombus morio Swederus; fig. 48, Exomalopsis (E.)
sp. (1, mandibula; 2, reservatério; 3, parte secretora).
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distribuem pelos dois sacos. Geralmente os agrupamentos tém uma cor
acastanhada a qual nfio é devida & secrecdo e cuja causa néo pudemos
detectar. Um revestimento marrom na glindula mandibular aparece
também em Lithurgus sp.. Em Ciphomelissa diabolica o saco superior
é totalmente secretor, mas grupos isclados de células avancam pelo infe-
rior que é predominalmente reservatério. Aderidas as paredes da glan-
dula aparecem massas escuras que ndo conseguimos identificar. Meli-
toma segmentaria possui uma glandula do tipo de Trigona xanthotricha,
com a diferenca de que os sacos glandulares se mostram bem mais finos
(Fig. 53). Huypanthiodioides gregaria apresenta uma glandula pequena,
formada por dois sacos globulares cujas células secretoras se localizam
nos polos livres (Fig. 54). Em Meroglossa torride (Fig. 56) a porcio
secretora também se acha condensada na extremidade livre dos sacos,
mas éstes sdo longos e finos.

Histologia. Se quanto & morfologia as glandulas mandibulares
apresentam uma tal diversidade, no que se refere & histologia elas séo
bem mais uniformes. De maneira geral sempre podemos reconhecer
nestas glandulas trés elementos: a) uma membrana basilar externa;
b) epitélio de revestimento (secretor ou formador de parede do reser-
vatério) ; e ¢) intima quitinosa, interna. Podemos ainda dizer que a
estrutura da intima e da membrana basal se manteve constante em todas
as abelhas que examinamos. Trata-se, em ambos os casos, de mem-
branas muitissimo finas nas quais podemos ver de longe alguns nicleos
alongados, com a diferenca que a intima é cutinizada. A mesma unifor-
midade, ou pelo menos uma uniformidade tdo grande, ndo se verifica
no que diz respeito ao epitélio de revestimento.

O reservatério, como vimos ao falarmos da morfologia, é um saco
de paredes muito finas e na maioria dos casos tem sua parede formada
por um epitélio escamoso simples, células, portanto, bem achatadas, mas
em T. (S) zanthotricha e T. (O.) tataira (Est. 2) as células sdo clbi-
cas. Vistos em preparacido total, os reservatérios de epitélio mais fino
tém geralmente o aspecto mostrado pela figura 58.

J4 no que se refere as células secretoras, nem sempre podemos falar
em epitélio. Em Apis e nas-abelhas cujas células secretoras formam um
revestimento mais ou menos continuo para o saco glandular, por exem-
plo, nas trigonas superiores, Melitoma segmentaria, Meroglossa torrida,
ete., trata-se realmente de um epitélio, mas nas abelhas cujas células se
acham isoladas em grupos ou formando uma massa globular pequena
na base da mandibula (primeiro grupo b), as células ndo se acham cimen-
tadas entre si; sio mantidas juntas apenas pela membrana basilar, mas,
uma vez que esta seja arrebentada, mostram-se independentes e acentua-
damente esféricas. Todas as células glandulares sio providas de um
canaliculo excretor que percorre internamente a célula e libera a secre-
¢do na luz da glandula, perfurando a intima. Em Apis dorsata as célu-
las secretoras formam um epitélio simples, de células grandes e nicleos
bem esféricos. Essas células sfo percorridas por canaliculos intracelula-
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Glandula mandibular: fig. 49, Epicharis rustica flava; fig. 50, Xylocopa hirsutissima
Maild; fig. 51, Centris tarsata Smith; fig. 52, Lestrimelitta limao (Smith) (1, man-
dibula; 2, reservatério; 38, parte secretora).
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res que Heselhaus (1922) interpretou como sendo invaginacgoes da intima

quitinosa, mas como é sabido (Autrum & Kneitz, 1959), éles se origi-
nam de uma camada interna de células que regride apés sua formacio.
Supomos que a intima seja remanescente dessa camada de células.

08,
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L

Glandula mandibular: fig. 53, Melitoma segmentaria (Fab.); fig. 54, Hypantidioides
gregaria (Schrottky); fig. 55, Megachile curvips Smith; fig. 56, Meroglossa torrida
Smith (1, mandibula; 2 reservatério; 3, parte secretora).

Nedel (1960) descreve uma organizacido histologica muito parecida
com a de Apis para T. (S.) postica e nés encontramos o mesmo para
T. (S.) xanthotricha (Est. 5, fig. 2). Em T. (0.) tataire (Est. 6),
porém, as cousas sdo diferentes (Kerr & Cruz, 1961). Aqui o epitélio
8 escamoso simples, o nicleo das células é muito irregular e o canaliculo
excretor, embora dentro da célula seja muito delicado, na sua porcio
extracelular é muito reforcado e de didmetro excepcionalmente grande
para o caso. Em Lestrimelitta limao e ehrardti (Fig. 59), o epitélio é
também escamoso simples, mas o aspecto dos canaliculos é bem diferen-
te de tataira. Dentro da célula ésse canaliculo se apresenta com muitas
ramificacbes delicadas e por entre essas ramificacoes distribui-se o mate-

4
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rial nuclear. As ramificagées partem de dentro do nicleo e ao redor
désse ponto forma-se um grande vactiolo. Dentro do material nuclear
encontramos vactiolos pequenos e alguns nucléolos. As ramificacdes do
ditulo espalham-se por toda célula. Na sua porcdo extracelular o cana-
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Fig. 57: Localizagio de uma glandula mandibular bifida em 7. (0.) tataira (apud
Kerr & Cruz, 1961) (1, lobo 6tico; 2, antena; 3, saco glandular; 4, saco glandular
inferior; 5, ocelos; 6, mandibulas).
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liculo de Lestrimelitta mostra-se também muito grosso, mas menos quiti-
nizado e portanto mais flexivel que em tataira. ¥Esse fato é perceptivel
por éle apresentar-se frequentemente dobrado. Em ambos os casos &sses

canaliculos se abrem na intima. O seu calibre aumenta da célula para
a desembocadura.

Fig. 58: Reservatério da glandula mandibular de Melipona quadrifasciata (2, células
glandulares; 3, niicleos das células formadoras do reservatério; 5, estrias da parede
do reservatério); fig. 59: Epitélio secretor da glindula mandibular de Lestrimelitta
limao (amassamento em orceina acética a 1%) (1, célula secretora; 2, nicleo da
célula; 3, ramificagées intracelulares do canaliculo coletor; 4, parte extracelular do
canaliculo; 5, vaciiolos nucleares; 6, ntcleo da célula que originou o canaliculo).
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Nas abelhas cujas células secretoras nido formam um epitélio, os
canaliculos sio geralmente bastante longos (ligam as células ao .reser-
vatério) em sua porgio extracelular e também mais finos. Em todos
representantes do género Melipona que examinamos, as células secretc-
ras apresentam canaliculos intercelulares semelhantes aos de Bombus
(Fig. 61). Como vemos, os canaliculos sdo bastante delicados, mas

Fig. 60: Células secretoras da glandula mandibular de Oxaea flavescens Klug (1,
célula secretora; 2, nficleo da célula; 3, nucléolos; 4, vaciolos citoplasmaticos; 5,
parte intracelular do canaliculo).

mesmo assim na desembocadura podem apresentar-se alargados em for-
ma de funil e fortemente quitinizados (Fig. 61). Desembocadura désse
tipo encontramos também em Peponapis sp. e em Hypantidioides gre-
garie na base da mandibula ha uma espécie de membrana quitinosa, onde
~as células desembocam através de canais reforcados.

A figura 60 mostra as células secretoras de Oxaea flavescens e pode-
mos ver que a parte intracelular do canaliculo excretor se apresenta
plumulosa, com o aspecto de uma escova de lavar tubos de ensaio. Isso
mesmo j4 tinha sido percebido por Kerr & Cruz (1961) em Trigona (O.)
tataira (Est. 2 e Est. 6), mas até agora nio conseguimos identificar o
tipo de ramificacdes que dio ésse aspecto ao ditulo. Seriam canaliculos
ou simples estriacdo do citoplasma que circunda o dttulo.

O nicleo das células glandulares com frequéncia se mostra irregular,
devido a estrangulamentos que sofre por parte do canaliculo que se enrola
ao seu redor e muitas vézes até o penetra. O citoplasma mostra-se muito
granuloso e basofilico. O material basofilico apresenta tendéncia acen-
tuada para localizar-se acompanhando o percurso do canaliculo, de
maneira que o encontramos no centro de uma massa de citoplasma mais
denso e mais fortemente corada pela hematoxilina.



Arquivos de Zoologia, vol. XV, fase. 3 229

Segundo pudemos deduzir dos testes de coloracio para quitina que
fizemos, os canaliculos sdo désse material, mesmo dentro da célula.

Nedel (1960) menciona a presenca de células glandulares coloca-
das intramandibularmente. N&o conseguimos constatar essa observacio.
De fato encontramos dentro da mandibula de muitas abelhas células esfé-
ricas, as vézes, muito vacuolizadas (Fig. 62) mas nas quais nio conse-
guimos perceber qualquer canaliculo excretor, por isso estamos inclina-
dos a crer que se trate de células gordurosas.

Fig. 61: Células secretoras e canaliculos coletores da glindula mandibular de Bombus

morio Swederus (1, parte terminal dilatada do canaliculo; 2, nicleos das células

secretoras; 3, membrana intima; 4, canaliculo coletor; 5, eélula secretora; 6, parte
. intracelular do canaliculo.

GLANDULAS HIPOFARINGEAS

Estas glandulas tém recebido diferentes nomes de diferentes autores.
Tém sido inclusive denominadas glandulas de geléia real, tendo em vista
a funcio que desempenham nas abelhas sociais onde elas séo responsaveis
pela secrecido do alimento que as operarias ddo & cria jovem e & rainha.
No entanto, a denominacio mais correta, tendo em vista sua origem e
localizacdo, é a de glandulas hipofaringeas (Snodgrass, 1925) ou farin-
geas (Ribbands, 1953), pois se acham ligadas & faringe na desembocadura,

Morfologia e localizacio

As glandulas hipofaringeas sio duas estruturas situadas na parte
mediana-anterior da cabeca, uma de cada lado da faringe, desembocando
seus ductos excretores na chamada placa hipofaringea.

Esta localizacio manteve-se a mesma em todas as abelhas que foram
examinadas, mas a morfologia, assim como o grau de desenvolvimento,
é variavel de grupo para grupo:
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1. De cacho longo

A. Ramificado: T. (0.) tataira, T. (S.) postica, T. (S.) xzantho-
tricha.

B. N3io ramificado: Apis, Melipona e demais trigonas. Meliponula,
Dactylurina, Lestrimelitta.

f|1 e 10y
| | |

Fig. 62: Células intramandibulares de Trigona (Scaptoirigona) xzanthotricha (corte
de 10 p, H.E.)) (1, vaciolos; 2, nicleos; 3, capa do citoplasma basofilico).

2. De cacho curto

A, Com ducto excretor visivel: FEulaema, Euglossa, Bombus.

B. Com ducto excretor invisivel: Pseudaugochloropsis, Lasioglos-
sum, Augochlora, Melitoma, Xylocopa, Centris, Euplusia.

8. Desembocadura individual: Trichocolletes, Paracolletes, Augochle-
ropsis, Nomia, Oxaea, Perdita, Lithurgus, Hypantidioides, Megachi-
le, Creightonella, Ceratina, Exomalopsis, Ciphomelissa, Peponapis,
Evpicharis, Lestis.

Nas abelhas sociais (Apini, Meliponini, Bombini) as glandulas hipo-
faringeas sio muito desenvolvidas. Apresenta-se como um par de lon-
gos cachos que se enrolam e ddo voltas no espaco deixado pela parte do
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exoesqueleto que forma o teto da cabeca e o cérebro. Em Apis (Fig. 63),
Melipona (Fig. 64) e Trigona (Fig. 65) essa glandula é tdo grande que,
quando completamente distendida, ultrapassa, as vézes, um centimetro
de comprimento e as suas voltas recobrem completamente a face ante-
rior do cérebro. Nos Euglossini (Euglossa cordata (Fig. 66) e Euloema
nigrita) as glandulas sdo também em forma de cachos longos mas néo
chegam a se enrolar sobre o cérebro.

Glandula hipofaringea: fig. 63, Apis dorsate Fab.; fig. 64, Melipona quadrifasciata
(1, bastdo hipofaringeo; 2, placa hipofaringea; 3, acinos; 4, ducto excretor axial;
5, orificio excretor).



232 Departamento de Zoologia, S. Paulo

A glandula é alveolar e os alvéolos prendem-se a um ducto excretor
axial, bem visivel nestas abelhas, por canais muito delicados. Em Apis
o ducto excretor axial ndo é ramificado e nem tdo pouco os canais alveo-
lares; o mesmo se verifica em Bombus (Fig. 67), onde, alids, a glandula
hipofaringea é bem mais curta. Em Trigona, frequentemente o canal
axial se mostra ramificado (ramos curtos) e os canaliculos dos alvéolos
também déo a impressdo de o serem, porque dois ou mais se unem para
ligarem-se ao ducto final. Geralmente o ducto axial tem as paredes
externas completamente lisas, mas em Melipona éle se mostra escamoso.

O ducto axial termina em uma dilatagio na placa hipofaringea e,
segundo Heselhaus (1922), existe ai um mecanismo que permite abrir
ou fechar a saida da secrecdo, de modo que a dilatacdo funcionaria como
um reservatorio.

Em Euglossa cordata (Fig. 66) e Eulaema migrita, os cachos glan-
dulares, como ja foi dito, sio bem mais curtos, embora tenham essen-
cialmente a mesma organizacido descrita atras.

Em abelhas primitivas, as glindulas hipofaringeas sdo menos desen-
volvidas, ndo chegam a formar um cacho longo como o que acabamos
de descrever, mas ficam os seus acinos empacotados de cada lado da
placa hipofaringea, ou aderidos & sua superficie inferior. O ducto excre-
tor axial ndo é visivel e as vézes ndo existe.

Em Xwylocopa, Centris (Fig. 68), Epicharis flava, Lasioglossum
(Chloralictus) opacum, Augochlora pura, Megalopta sp., Pseudaugochlo-
ropsis graminea (Fig. 69) e Megachile (P.) curvips (Fig. 70), os acinos
desenmipocam ainda num ducto comum, correspondente ao ducto axial do
cacho, o qual, no entanto, s6 é visivel quando aquéles sdo afastados. O
seu aspecto mostra-se entdo igual ao dos Apinae, diferindo apenas pela
extensdo, pois a massa glandular, como ja dissemos, fica empacotada dos
lados da placa hipofaringea. A maneira de desembocadura déste ducto
é ainda a mesma ji descrita. '

No caso de os alvéolos glandulares se acharem espalhados na face
inferior da placa hipofaringea, geralmente nao existe ducto excretor
comum e a glandula mostra um grau de reducdo ainda maior que o rela-
tado anteriormente. Possuem glandula désse tipo: Paracolletes, Tricho-
colletes, Meroglossa torrida, Oxaea flavescens (Fig. 71), Perdita lactei-
pennis, Augochloropsis brachycephala, Lasioglossum, Nomia pulchribal-
teata (Fig. 72), Lithurgus sp., Hypantidioides gregaria, Ciphomelissa
diabolica, Peponapis sp., Exoneura hamulata, Allodapula simillima, Cera-
tina curcubitae, Lestis bombylans, Paratetrapedia e Exomalopsis. Nes-
tas abelhas, cada 4cino desemboca individualmente, por um canaliculo
bastante fino, na placa hipofaringea a qual se mostra entdo, crivada de
pequenos orificios.

Conforme podemos ver do acima exposto, existem trés tipos de glan-
dulas hipofaringeas: 1. glandulas em cacho longo; 2. glandulas em cacho
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fig. 66, Euglossa cordata; fig. 67,
urmeister (1, bastdo hipofa-
5, orificio excretor).

fig. 65, Trigona postica;
fig. 68, Centris pectoralis B
4, ducto excretor axial;

Glandula hipofaringea:
Bombus atratus Franklin;
ringeo; 2, placa hipofaringea; 3, acinos;
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curto, concentrado dos lados da placa hipofaringea; e 3. glandulas com
acinos isolados.

Histologia. Como ja vimos, as glandulas hipofaringeas sio sempre
acinosas. Sao também unicelulares, isto é, cada Aacino é constituido de
uma unica célula.

Glandula hipofaringea: fig. 69, Pseudogochloropsis graminea; fig. 70, Megachile curvips
Smith. Fig. 71, glandula mandibular de Ozaea flavescens Klug (1, bastdo hipofaringeo;
2, placa hipofaringea; 3, acinos).

Kapil (1958) descreve as glandulas hipofaringeas de Apis cerana
indica como formadas por acinos pluricelulares, cujas células formam
uma espécie de epitélio cibico simples, mas conservam a sua individua-
lidade pela retencio de um canal condutor préprio. Verificamos em
Apis dorsata e Apis florea que o postulado por Kapil (1958) é verda-
deiro também para estas espécies, discordamos apenas quanto a forma-
cdo do epitélio. Nos Apis que examinamos encontramos os acinos for-
mados por varias células mantidas juntas por uma membrana basilar
muito fina que, quando arrebenta, libera as células, que entdo se apre-
sentam quase esféricas.

Cada célula possui um canaliculo que conduz os seus produtos até
ao ducto excretor final. REsse canaliculo se origina intracelularmente e
da varias voltas no citoplasma antes de abandonar a célula. Todos os
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canaliculos provenientes das células formadoras de um alvéolo sdo man-
tidos juntos, enfeixados, pela membrana basilar do alvéolo e desembo-
cam também juntos sem, contudo, perder sua individualidade. Por isso
o pedinculo que liga o alvéolo ao ducto axial em Apis aparece bastante
grosso e curto.

|
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Fig. 72: Glandula mandibular de Nomia pulchribalteata (1, bastdo hipofaringeo;
2, placa hipofaringea; 3, acinos; 4, canaliculos. excretores; 5, crivos formados pela
desembocadura dos canaliculos).

As abelhas do género Apis sdo as Unicas que possuem alvéolos mul-
ticelulares na glandula hipofaringea. As demais abelhas, mesmo aque-
las que a tém morfologicamente parecida & de Apis, como os Meliponini,
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Bombus, Euplusia, Euglossa e Eulaema, tém, no entanto, os 4cinos glan-
dulares formados por uma tnica célula. :

Em Trigona (0.) tataire (Fig. 73), as células sdo grandes e esfé-
ricas, providas de nicleos também grandes, ricos em grinulos de croma-
tina e vacuolizados. O ducto de cada célula possui uma parte intrace-
lular que di voltas em torno do nicleo e que as vézes parece penetri-lo.
Aderido a parte extracelular de cada canaliculo condutor, pode-se ver
um nucleo que supomos seja o nicleo da célula que deu origem ao dito
canaliculo. Os ductos condutores desembocam em grupos no canal excre-
tor final ora em dobras em forma de funil, ora em projecbes laterais
curtas. Ao desembocar, formam uma pequena dilatac3o.

Fig. 73: Alvéolos da glandula hipofaringea de T. (O0.) tataira (1, desembocadura
dos ductos coletores; 2, niicleos das células; 3, nicleos dos canaliculos; 4, feixe de
canaliculos; 5, vacholos nucleares; 6, canaliculos intracelulares; 7, ducto excretor).

O canal excretor é quitinizado, mas nido apresenta os espessamentos
que ocorrem nos condutores das glandulas salivares. Externamente éle
é recoberto por uma membrana basilar ou prépria, cujos ntcleos sido
semelhantes aqueles dos canaliculos.

Nos demais Apinae a estrutura da glandula hipofaringea é essen-
cialmente essa que acabamos de descrever para Trigona (0.) tataira,
com a diferenca de que, as vézes, o ducto axial é ramificado (Trigona
(S.) postica) ou externamente cheio de escamas (Melipona).

7

A histologia da glandula hipofaringea é, portanto, muito uniforme,
mesmo nas abelhas nas quais elas diferem bastante, morfologicamente,
das citadas.
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Geralmente encontramos células de dois tipos nessas glandulas.
Algumas, cujo citoplasma se apresentava granuloso e basofilico e outras,
em que éle se apresentava mais vacuolizado, sendo que os vactiolos maio-
res se localizavam na periferia da célula. Pareceu-nos que ha predo-
minancia de um ou outro tipo, segundo o estigio da atividade glandular.
Quando a célula se apresenta com citoplasma granuloso, os granulos
geralmente se condensam em tdrno dos canaliculos, como acontecia nas

Células secretoras da glandula hipofaringea: fig. 74, Pseudaugochloropsis graminea
Smith; fig. 75, Oxaea flavescens Klug; fig. 76, Centris tarsata Smith (fragmento do
ducto excretor) (1, canaliculo condutor intracelular; 2, nacleo da célula secretora;
3, vaciiolos citoplasmaticos; 4, canaliculos condutores; 5, nicleos dos canaliculos;
6, canal excretor). Fig. 77, glandula hipofaringea de Xwlocopa mnogueirai Hurd (1,
camadas de quitina da placa hipofaringea; 2, desembocadura dos canaliculos excre-
tores; 3, niicleos das membranas que formam a placa hipofaringea; 4, canaliculo
excretor; 5, canaliculos intracelulares; 6, ntlcleo das células secretoras. Corte de
10 u, H.E).
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glandulas mandibulares. Os nicleos das células, nem sempre se apre-
sentam com a forma representada na figura 73. Muitas vézes éles apa-
recem com aspecto bem irregular, estrangulados pelo canaliculo, chegan-
ﬁo a0 cimulo de encontramos em Bombus, algumas células com ntcleos
ineares.

Em Pseudaugochloropsis graminea (Fig. 74), por exemplo, as célu-
las glandulares diferem daquelas de Trigona apenas no tamanho e no
aspecto do ntcleo. Aqui, éle se apresenta rico em nucléolos os quais
se tornam sobretudo evidentes, quando a glandula é corada com azul de
anilina. As vézes tem-se impressdo que os canaliculos, em sua porcao
intracelular, apresentam poros em sua membrana, mas nio conseguimos
preparacdes bastante nitidas para nos permitir uma afirmacio categé-
rica. Os canaliculos de Pseudaugochloropsis graminea nio formam agru-
pamentos ao desembocar no ducto axial, o qual se apresenta entdo total-
mente crivado de orificies com distribuicdo ao acaso e regular.

Em Ozaea, a glandula é muito reduzida e cada célula se acha ligada
por seu canaliculo diretamente & placa hipofaringea. Nesta abelha tor-
namos a encontrar a porcdo intracelular do canaliculo com aspecto plu-
muloso (Fig. 75), como ja haviamos encontrado em células de glandulas
mandibulares.

As células da glandula hipofaringea das Centris que examinamos
(Fig. 76) e também das Xylocopa (Fig. 77) tém ainda aquela mesma
organizacdo j& descrita. Porém, em Xwylocopa, uma parte dos acinos
desemboca no ducto axial, enquanto outra parte desemboca individual-
mente na placa hipofaringea. Em corte (Fig. 77), a placa hipofaringea
apresenta-se formada por varias membranas quitinosas, pregueadas, se-
melhantes ao tecido eldstico das artérias. Podemos vér que os cana-
liculos ai chegam e desembocam aos grupos, sem, contudo, perderem sua
individualidade.

Resumindo, podemos dizer que nas abelhas por nés estudadas encon-
tramos as glandulas hipofaringeas com localizacio constante, e uma
histologia também pouco variada.

QUTRAS GLANDULAS DO SISTEMA SALIVAR

Leydig (1859, apud, Heselhaus, 1922), Schiemenz (1883), Bordas
(1895) e Heselhaus (1922) descrevem, ainda, como fazendo parte do
sistema salivar das abelhas, as gliandulas glossais, as quais estariam
presentes em Bombus e abelhas mais primitivas que estas.

Apesar de Heselhaus (1922) dar indicacbes relativamente precisas
sobre a localizacido dessas glindulas em Bombus (“desembocam entre a
lingua e a chamada base lingual posterior”), sébre seu nimero de
células (70 a 80) e o aspecto histolégico, ndo conseguimos detecta-las
nas espécies de Bombus brasileiras ou estrangeiras, e nem tido pouco
nas outras espécies de abelhas que examinamos.
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De todas as glandulas até aqui descritas por autores anteriores, fica-
mos entdo, como ja foi dito no inicio déste capitulo, com trés pares de
glandulas apenas, fazendo parte do sistema salivar: 1) glandulas sali-
vares, propriamente ditas; 2) glandulas mandibulares; e 3) glandulas
hipofaringeas, as quais estdo com maior ou menor grau de complicacdes,
presentes em todas as abelhas.

DESENVOLVIMENTO DAS GLANDULAS DO SISTEMA SALIVAR

Como ja dissemos ao nos referirmos aos materiais e métodos do
nosso trabalho, uma das nossas preocupacdes foi justamente a de esta-
belecer as transformacées sofridas pelas glandulas, durante os diferen-
tes estigios da vida dos animais em questdo.

DESENVOLVIMENTO EMBRIONARIO E POS-EMBRIONARIO

Naturalmente seria impossivel seguir o desenvolvimento de todas
as abelhas que estudamos, primeiro pela impossibilidade de conseguirmos
ovos, larvas e pupas de todas elas e, segundo, pela enorme soma de tra-
balho que isso requeria em preparacdo de laminas. Por isso, para o
estudo do desenvolvimento embrionirio e pés-embrionario, usamos ape-
nas uma espécie de abelha (Melipona quadrifasciata anthidioides), da
qual obtivemos entdo, ovos, larvas e pupas com idades conhecidas.

Dos trés pares de glandulas componentes do sistema salivar, os quais
vimos de descrever, sbmente o par salivar estd presente desde o embrido,
sob a forma de glandulas de séda ou salivares da larva.

Nelson (1915), estudando o desenvolvimento embrionario de Apis
mellifera, chegou & conclusio de que o primeiro esboco das glandulas
de séda aparece entre 48 e 50 horas apds a postura do O6vo e que éste

se origina como uma invaginacio do segmento labial do embrigo.

Por nosso lado verificamos que em Melipona quadrifasciata o inicio
dessa invaginacido se da entre 90 e 93 horas, portanto, bem mais tarde
que em Apis. Alids, em Melipono todo o desenvelvimento embrionario
é mais lento que em Apis, pelo menos nas condicées em que foi estudada
(30.°C). Enquanto em Apis a eclosdo da larva se d4 entre 74 e 76 horas,
em Melipona quadrifasciata o rompimento do cérion s6 ocorre entre 120
e 126 horas.

A glandula de séda aparece num embrido de 93 horas (Fig. 78)
como uma evaginagdo do segmento labial simples, na porcdo inicial e
um pouco mais para tras dividida em dois ramos que se colocam late-
ro-ventralmente ao tubo digestivo. A medida que o embrido aumenta
em idade, a glandula que tem, portanto, a forma de dois tubos com uma
desembocadura comum, aumenta em comprimento de tal sorte que, por
ocasido do nascimento, ela ocupa quase todo o comprimento do embriso.
Praticamente nio ocorre nenhuma modificacio na estrutura da glandula
de séda durante a fase final da embriogénese. Apenas a glandula, que
é formada a principio por um cordio macico de células, vai mostrando
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pouco a pouco um limem no seu interior e no momento da eclosido apa-
rece, entdo, como um tubo longo limitado por um epitélio cibico sim-
ples (Fig. 79).

A Dboca do embrido abre-se um pouco acima do ponto de desembo-
cadura das glandulas salivares. :

As modificacoes que ocorrem nessas glandulas durante a fase larval
dizem mais respeito a atividade da glandula que propriamente a mudan-
cas estruturais.

Inicialmente, as células glandulares apresentam-se com grandes
nicleos colocados bem centralmente, e citoplasma denso e homogéneo
(Fig. 80). Quando a larva tem aproximadamente 150 horas, comegam
a aparecer vacdolos dentro das células e uma regido mais clara entre o
nicleo e o citoplasma (Est. 7, fig. 1). No limen da glindula encon-
tramos entdo algum material precipitado, em forma de fios. A quanti-
dade de secrecdo do limen da glandula, assim como a basofilia das célu-
las glandulares, aumenta dai em diante até atingir o maximo ao redor de
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Fig. 78: Embridao de Melipona quadrifasciata anthidioides com 93 horas de idade

(corte de 8 pu, H.E.) (1, cérion; 2, membrana vitelina; 3, ectoderma; 4, mesoderma;

5, traquéias; 7, cérebro; 8, glandula de séda; 9, intestino; 10, glébulos de vitelo
dentro do intestino).

250 horas, quando seu limen se apresenta totalmente cheio com uma
secrecdo amarelada, com aspecto de celofane amassado (Fig. 81).

J4 nésse estagio a glandula mostra sinais evidentes de degeneracio.
As células aparecem separadas umas das outras e muito vacuolizadas e
geralmente apés a fixacdo o niicleo aparece separado do citoplasma.
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Verificamos que a pupacio se inicia ao redor das 350 horas nessas
abelhas (em Apis inicia-se ao redor de 280 horas). Nessa fase inicial
da pupacdo e na que a precede imediatamente, todo o corpo do animal
se acha invadido por uma grande quantidade de tecido adiposo, que
dificulta a fixacdo e exame do material. S6 voltamos por isso a ter
material conveniente para nossos estudos na fase mediana-final da pupa-
cdo, isto é, de 450 horas em diante. A esta altura do desenvolvimento
j4 estdo presentes tédas as glindulas do sistema salivar e nio ficou

Fig. 79: Corte longitudinal (8 p, H.E.) de uma larva de 130 horas (1, epiderme;

2, cabega; 3, glandula de séda; 5, proventriculo; 6, intestino médio; 7, intestino

posterior; 8, alimento); fig. 80: Glandula de séda de uma larva de 130 horas (1, niicleos;
2, pequenos vactolos citoplasméticos; 3, secrecdo no limen da glindula).
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muito clara para nés a maneira pela qual se originaram, motivo por
que pretendemos continuar nossas investigagdes nésse campo.

As glandulas salivares da cabeca e do térax no fim da pupacdo ja
se acham completamente formadas, mas seus alvéolos e tibulos s6 alcan-
cam o tamanho méiximo por volta dos 15 dias de vida do adulto. No
adulto recém-emergido, os alvéolos séio pequenos e praticamente sem luz.

Fig. 81: Corte da parte anterior de uma larva de 250 horas (1, epiderme; 2, boca;
3, desembocadura da glandula salivar com secrecdo; 4, ganglio nervoso).

As glandulas hipofaringeas sé se mostram nitidamente na fase final
da pupacdo. As células que formardo seus alvéolos aparecem formando
corddes por entre os corpos gordurosos da cabeca e ao redor désses cor-
dées encontramos sempre células achatadas, com ntcleos fusiformes, cuja
origem nio pudemos precisar. KEssas células estdo ligadas & formacgio
dos canaliculos coletores dos alvéolos. Pareceu-nos que o ducto axial e os
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alvéolos ‘(células secretoras) com seus canaliculos coletores se or.igina-
riam independentemente, mas escapou-nos 0s processos pelos. quais ter-
minam unidos. O ducto axial da glandula hipofaringea origina-se de
um diverticulo da faringe, segundo tudo indica. As abelhas recém-emer-
gidas ainda nfo apresentam a glandula hipofaringea bem de'senvolv§da.
As células formadoras dos alvéolos sio pequenas e aparecem vacuoliza-
das, sugerindo a presenca de gordura no citoplasma, a qual seria dissol-
vida durante a preparacio das laminas. Esses vaciolos reaparecem em
fase mais avancada da vida do inseto adulto.

As glandulas mandibulares sio formadas por invaginactes dos seg-
mentos mandibulares, as quais aparecem como pequenas bolsas.

Examinamos pupas de Trigona (0.) tataira em fase final de desen-
volvimento, com o fito de estabelecer a origem do canaliculo intracelular
das glandulas mandibulares. Nésse estigio, as células glandulares sio
ainda bastante altas (cibicas) e o canaliculo no seu interior muito redu-
zido. As relacbes morfolégicas existentes entre essas células, os cana-
liculos e a intima parecem indicar que é esta Gltima camada de células
que origina os canaliculos. Alids, como ja tivemos oportunidade de
mencionar algures, tanto nas glandulas mandibulares, como nas hipofa-
ringeas, encontramos sempre um ntecleo aderido ao canaliculo. Por oca-
sido do nascimento a glandula mandibular ja se acha no seu desenvol-
vimento maximo e durante a vida vai apresentando sinais de regressio,
embora muito lenta. Em individuos com 40-50 dias de idade esta glan-
dula apresenta sinais bem evidentes de degenerescéncia.

DESENVOLVIMENTO NO ADULTO

As glandulas do sistema salivar que maiores variacdes apresentam
durante a vida adulta, sdo as glindulas hipofaringeas. Segundo o veri-
ficado por diversos pesquisadores, como ja foi citado na revisio de lite-
ratura, essas glandulas sio nas abelhas sociais, responsiveis por uma
secrecdo que faz parte da alimentacdo das larvas e da rainha — a geléia
real. E sabido também que as operarias de uma colmeia, tanto em Apis
como nos meliponideos, dividem entre si os trabalhos a realizar e que
essa divisdo se faz principalmente de acordo com a idade apesar das
necessidades. Ja que essas glandulas sio produtoras de substincias ali-
mentares esperamos encontra-las mais desenvolvidas nas operérias que
estejam executando fungbes de alimentadoras na colmeia.

As operarias de Apis executam é&sse tipo de servico por volta dos
6 a 8 dias de idade (Ribbands, 1953) e, de fato, nesta fase pudemos
verificar que as glandulas se apresentam no maximo de desenvolvimento,
0 que, alids, j4 havia sido observado por Snodgrass (1925). Em opera-
rias muito jovens, recém-emergidas, os alvéolos glandulares se apresen-
tam menores e com um aspecto mais ou menos murcho. Nas operarias
muito velhas, campeiras, isto é, que estio trabalhando na coleta de ali-
mento fora da colmeia, a glandula hipofaringea mostra sinais evidentes
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de regressao, isto é, o aspecto geral da glandula volta a ser mais ou menos
aquéle da abelha recém-emergida.

As glandulas de Apis mellifera sdo muito bem conhecidas, pois ja
fora.lm material de estudo de varios pesquisadores, como ja citados na
reylséo de literatl_lra; contudo, nada se sabia a respeito das mesmas
glandulas dos meliponideos, e nés quisemos saber se o mesmo ciclo de
desenvolvimento ocorria.

) A idade das operarias de Melipona quadrifasciata pode ser reconhe-
cida pela coloragdo da pelugem que lhes recobre o térax e das faixas
do seu abdémen (Kerr, no prelo).

As abelhas jovens, recém-nascidas, apresentam pelugem branca e
faixas cinza-claro sobre fundo marrom bem claro. Néstes animais, a
glandula da geléia se apresenta bem extensa, mas com os alvéools peque-
nos. As células alveolares se mostram com aspecto que descrevemos para
a pupa de Trigona (O.) tataira.

Segundo Kerr & Santos Neto (1953), as operarias de Melipona qua-
drifasciate trabalham como alimentadoras com idade de 10 a 20 dias,
portanto, quando a sua pelugem se apresenta marrom-escura e as bandas
amarelas sobre fundo marrom. Nesta.fase, as glandulas apresentam
alvéolos muito grandes e esféricos e as células que os constituem, além
de terem citoplasma vacuolizado, contém em seu interior numerosos gra-
nuios basofilicos que formam uma massa densa em torno dos canaliculos
excretores intracelulares.

As abelhas campeiras, capturadas fora da colmeia, apresentam pelu-
gem marrom bem escuro e faixas amarelo-forte sobre fundo preto. Nelas
é bem evidente o processo de involucdo, em ocorréncia nas glandulas
hipofaringeas. Os alvéolos aparecem com forma irregular, de tamanho
muito menor, de maneira que deixam bem visiveis os canaliculos que cs
ligam ao ducto axial. As células apresentam-se ainda mais vacuolizadas,
com o nicleo muito irregular, e com grande afinidade por corantes baso-
filicos, o que indica uma degeneragdo cromatica (picnose) do seu mate-
rial.

Em Trigona (S.) postica pudemos observar em linhas gerais o mesmo
ciclo de desenvolvimento. Essas abelhas apresentam as suas glandulas
com o maximo desenvolvimento por volta dos 35-40 dias de idade, o que
coincide com a funcdo de alimentadoras que, conforme o observado por
Hebling, Kerr & Kerr (1962), exercem nessa ocasifo.

Estudamos as variacbes desenvolvimentais das gldndulas apenas nas
abelhas sociais, das quais tinhamos colmeias & disposicdo e, por isso
mesmo. facilidade de obter exemplares com virias idades. ZEsse tipo de
estudo foi impossivel com as abelhas solitarias que capturamos em flores
ou nos foram enviadas dos mais diversos lugares, pois ndo lhes podiamos
avaliar a idade. Mas, é de esperar que nessas abelhas, as glandulas
hipofaringeas nio sofram o ciclo de desenvolvimento-regressio que aca-
bamos de descrever, visto que a funcio dessas glindulas e a maneira
como funcionam sdo provavelmente outras.

Quanto as glandulas salivares da cabeca e térax, pouco é o que
podemos dizer. Em abelhas bem jovens elas mostram-se, contudo, menos
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desenvolvidas e com aparéncia de ndo estarem ainda desempenhando
suas funcdes com a forca total. As modificacées que ocorrem nestas
glandulas durante a vida da abelha ndo sdo grandes, mas contudo sio
maiores nas glandulas salivares da cabeca que nas glandulas salivares
do torax.

As glandulas salivares ndo sofrem depois de alcancarem o seu desen-
volvimento méximo, tanto quanto pudemos observar, qualquer mudanca
involutiva com o avango da idade.

As glandulas mandibulares de abelhas recém-emergidas apresentam
os sacos glandulares menores e menos transparentes, isto é, com paredes
mais grossas que em abelhas mais velhas, devido as células serem bem
mais altas do que no fim da vida da abelha, quando entio aparecem
sinais de desgaste celular. Supomos que o aumento posterior de tama-
nho dos sacos glandulares néo seja devido propriamente a um crescimento
(aumento do nimero ou do tamanho das células), mas a um estiramento
devido ao actimulo de secre¢do no seu interior, porque a glandula se
torna entio mais transparente, com paredes mais delicadas (devido &
diminuicdo na altura das células), mormente no que diz respeito ao reser-
vatério. Geralmente os reservatérios das abelhas bem jovens nio estdo
vazios, mas cheios de um liquido leitoso. Em abelhas mais idosas, &sse
liquido é substituido por uma substincia de aspecto e c6r amarelo-trans-
parente, com o cheiro caracteristico da espécie.

DIFERENCAS ENTRE AS CASTAS

Dentro de uma colmeia temos trés castas de individuos com funcées
especificas e diferentes. Duas destas castas sio do sexo feminino e a
terceira é constituida pelos machos, cuja funcio, pelo menos nas socie-
dades mais evoluidas, é apenas a de fornecedor das células sexuais mas-
culinas, durante o acasalamento. Das fémeas temos a rainha, que é
sempre uma s6 (fecundada) por coldnia e cuja funcéio é a de mde, isto
é, ela tem a seu cargo a reproducédo, a postura de ovos e somente isso,
e as operarias, que dividem entre si tédas as demais atividades (alimen-
tacdo, construcdo, limpeza, defesa, etc.).

J4 havia sido verificado por Snodgrass (1956) e também o foi por
outros autores anteriores e posteriores, que em Apis as glindulas man-
dibulares e hipofaringeas sio diferentes, nas diferentes castas.

Quizemos verificar se o0 mesmo sucedia no que se refere as abelhas
que tinhamos ao nosso dispor.

Verificamos que em Apis mellifera ligustica a glandula mandibular
da rainha (Fig. 82) é muitissimo grande, a da operaria '(Fig. 83), de
tamanho médio e a do macho (Fig. 84), muitissimo reduzida. O desen-
volvimento maior da glandula da rainha esti de acdrdo com a sua funcéo
de produtora de substincia de rainha (Groot & Voogd, 1954; Butler,
1956), a qual é distribuida por trofolaxis aos demais componentes da
colméia e é responsavel pela integracdo da colénia. As variacdes sdo, no
entanto, apenas quanto ao tamanho, porque, histoldgicamente as glan-
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dulas das trés castas se mostram iguais entre si e ao que ja des-
crevemos para Apis, anteriormente. Quanto & glandula hipofarin-
gea, verificamos que ela s6 é bem desenvolvida nas operarias. Na
rainha e no macho, praticamente s6 resta dela o ponto de desembocadura
na placa hipofaringea. As glindulas salivares na rainha apresentam
aspecto completamente normal, enquanto no macho a salivar da cabeca é
reduzida em relacdo & da operaria. O cérebro do macho e especialmente
os lobos 6ticos sdo muito desenvolvidos, e quase ndo deixam espaco para
o desenvolvimento dos outros 6rgios cefalicos. As glidndulas salivares
da cabeca ficam, por isso, espremidas contra a parede posterior do exoes-
queleto da cabeca, sem possibilidade de alcancarem maior tamanho. N&o
notamos qualquer diferenca no desenvolvimento das glandulas da rainha
virgem para a fecundada. Examinamos rainhas de Melipona quadrifas-
ciata, Melipona rufiventris e Melipona marginate, t6das virgens, e veri-
ficamos que a glandula hipofaringea era completamente ausente, mas, a
mandibular, perfeitamente idéntica & da operaria (Fig. 85). As glan-

Glandula mandibular de Apis mellifera ligustica: fig. 82, rainha; fig. 83, operdria;
fig. 84, zangdo. Melipona fasciata rufiventris: glandula mandibular; fig. 85, rainha
(1, mandibula; 2, reservatério; 3, parte secretora).
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dulas salivares também mostram desenvolvimento normal, apenas os
alvéolos da glandula salivar da cabeca eram menores que os da operaria
e vazios de secrecdio, o que pode ser atribuido & pouca idade dos indivi-
duos. Examinamos também machos de Melipona quadrifasciata e mar-
ginatae e verificamos que as suas glandulas sdo em tudo e por tudo seme-
lhantes as das operarias.

Glandula mandibular. Trigona postica: fig. 86, macho; fig. 87, rainha. Xylocopa
hirsutissima: fig. 88, macho. Lestrimelitta limao: fig. 89, macho (1, mandibula;
2, reservatério; 3, parte secretora).

Das trigonas, examinamos machos de 7. (S.) postica e verificamos
que as glandulas salivares sfo normais, as mandibulares muito reduzi-
das (Fig. 88) constituidas de um saco tnico totalmente secretor, e a
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glandula de geléia um pouco menor em comprimento que na operaria
e com o aspecto de glandula em regressdo. Examinamos rainhas fecun-
dadas dessa mesma espécie e de T. (0.) tataira. As glandulas mandi-
bulares tém o aspecto geral de uma glandula de operaria recém-emergida
(Fig. 87), isto é, os sacos glandulares menores e mais compactos preen-
chidos com liquido leitoso. O cheiro caracteristico da espécie ndo é per-
ceptivel nessa secrecdo. Em Lestrimelitta erhardti, a glandula mandi-
bular do ¢ tem o aspecto da figura 89. A glandula de geléia é muitis-
simo reduzida em postica e é completamente ausente em tataira. As
glandulas salivares toricicas se apresentam normais e as da cabeca com
alvéolo pequenos e vazios de secrecio.

Em Bombus, as castas sdo ainda pouco diferenciadas, e a divisdo de
trabalho entre elas ndo é muito acentuada (Brian, 1952). A rainha, s
depois de fundado o ninho e do nascimento dos primeiros filhos, passa a
exercer exclusivamente a funcio de reprodutora, embora alguns halicti-
decs cheguem ao nivel de Bombus em organizacio, com inicio de segre-
gacdo de castas (Sakagami & Michener, 1962) ; de uma maneira geral
nio ocorrem diferencas estruturais ou histologicas nas glandulas dos dois
sexos, mas em Xylocopa a glindula mandibular do macho (Fig. 88) é
mais desenvolvida que a da fémea e totalmente secretora. Em Ozaeq,
entretanto, verifica-se o inverso; a glandula é muito desenvolvida na
fémea e reduzidissima no macho.

FUNCOES DAS GLANDULAS DO SISTEMA SALIVAR

, E pouco o que temos a dizer a respeito da funcio das glandulas
salivares das abelhas, mesmo porque nédo era nossa intencio fazer inves-
tigacGes nésse sentido, ao iniciarmos éste trabalho. Contudo, durante
a realizacio de nossas observagdes, alguma coisa surgiu que julgamos de
interésse relatar.

De uma maneira geral, a composicido quimica dos produtos glandula-
res das abelhas, mesmo de Apis, é mal conhecida, e isso dificulta esta-
belecer o ponto e maneira de acio désses produtos. Contudo, alguma
cousa ja é sabida pela observacio do comportamento das abelhas e de
suas glandulas e mesmo por tentativas de conseguir sintéticamente os
seus produtos.

A substancia de rainha (produzida pelas glindulas mandibulares
das rainhas de Apis) foi isolada por Butler, Callow & Johnston (1959)
e Barbier, Lederer, Reichstein & Schindler (1960) sob estado cristalino,
e mais tarde verificou-se que se tratava do acido céto-9-deceno-2-transoico
(Callow & Johnston, 1960; Barbier & Lederer, 1960). Posteriormente
os mesmos autores conseguiram sintetizar uma substincia biologicamente
ativa, semelhante 3 natural (Callow & Johnston, 1960; Barbier, Lede-
rer & Nomura, 1960). A composicio quimica da geléia real de Apis
j4 estd também estabelecida. Esse é o produto das gladndulas hipofa-
ringeas, pelo menos durante um certo periodo da vida das operarias. As
glandulas mandibulares das operarias produzem uma substincia utili-
zada na moldagem da céra. Em meliponideos, especialmente nas trigo-
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nas, sabemos que a secrecdo mandibular das operarias é usada na comu-
nicacéo, defesa, etc. e que nas mamangabas é usada para atrair os machos
para o acasalamento. Heselhaus (1922) acha que as glandulas salivares
toracicas das abelhas solitirias produzem a agua ou os materiais neces-
sarios para a construcido dos ninhos.

Nés, durante as nossas observagdes, percebemos que a secrecio das
glandulas salivares da cabeca e mandibulares dos meliponideos tém a
capacidade de dissolver a céra. Chegamos a essa verificacdo acidental-
mente. Tentavamos fazer de um pedaco de céra sb6bre uma lamina o
ponto de apdio para nossas disseccdes e verificamos que o liquido que
extravasara das glindulas salivares da cabeca e mandibulares recém-dis-
secadas amolecia a céra sObre a qual estavam colocadas. Experimenta-
mos, entdo, retirar essas glindulas e coloci-las sbbre uma camada de
céra para observarmos ao estereomicroscépico. Depois de um certo tem-
po, a céra ao redor dessas estruturas tornava-se fluida e notava-se um
afundamento das gldndulas de céra.

GLANDULAS DE CERA

As glandulas de céra nas abelhas nada mais sdo que uma especia-
lizacdo da hipoderme que reveste internamente o exoesqueleto de certas
regibes do abdémen.

S6 estudamos estas glandulas nas abelhas que sabidamente, através
de relatos encontrados na literatura, produzem céra. No entanto, exa-
minamos algumas abelhas que sfo sistematicamente préximas dos api-
neos, como Xylocopa, a fim de verificar se encontrariamos qualquer
estrutura semelhante nésses individuos. N#o encontramos. Achamos,
no entanto, que a nossa escolha foi infeliz, pois Xylocopa faz ninhos em
pedacos de pau 6cos (bambus, etc.) e parece ndo utilizar nenhum reves-
timento para a cavidade. Seria interessante verificar se as abelhas
que revestem seus ninhos com substincias semelhantes ou completamente
diferente da céra, apresentariam &sse tipo de glandula, como alguns
halictideos.

Localizacdo. J4 vimos que as glandulas de céra de Apis locali-
zam-se ventralmente, ocupando, segundo Snodgrass (1956), do IV ao
VII externito (Fig. 90-D). Nos meliponideos (Trigona e Melipona),
verificamos que a localizacdo é dorsal (Fig. 90-C), ocupando a especiali-
zacdo hipodérmica do IV ao VII tergito. Soébre as glandulas de céra
a camada de quitina é muito fina formando um disco especial (espélho
de céra) cujo aspecto varia de espécie para espécie, servindo inclusive
como bom caracteristico taxonémico. Bombus tem glindulas tanto dor-
sal como ventralmente. As especializacGes ventrais ocupam, como em
Apis, do IV ao VII externito, as dorsais, como nos meliponideos, do IV
ao VII tergito. Encontramos em von Thering (1903) uma referéncia a
um relato de Moebius sobre o fato de ser o ninho de Euglossa revestido
internamente de céra. Estudando Englossa cordate, encontramos em
alguns exemplares um epitélio semelhante ao que forma as glandulas.
das abelhas citadas anteriormente, forrando internamente o VI tergito;
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em outros exemplares nada pudemos verificar. E sabido que as glan-
dulas de céra regridem depois de passada a sua fase ativa de secrecdo.
Talvez possamos atribuir a isso o fato de algumas euglossas ndo apre-
sentarem a gliandula. Examinamos também Eulaema nigrita, mas nela
nio pudemos constatar a presenca do epitélio secretor, no entanto, nio
podemos afirmar que essa abelha nido a possua porque o niumero de
exemplares examinados foi reduzido.

Fig. 90: Esquema da localizagdo das glandulas de céra: A, Euglossa cordata; B,
Bombus; C, meliponideos; D, Apis.

As glandulas de céra nio ocupam toda a extensdo do tergito ou exter-
nito no qual estdo localizadas, mas formam duas ilhas de tecido glan-
dular, uma de cada lado, deixando uma estreita faixa mediana livre.

Histologia e desenvolvimento. Depois do periodo ativo, a glandula
pode sofrer uma regressao, chegando o epitélio glandular ao estado
primitivo indiferenciado (Fig. 91-D). Geralmente, a regressio das
glandulas de céra ndo se di imediatamente apés terminado o ciclo de
secrecdo; é frequente entdo, encontrarem-se abelhas campeiras nao muito
velhas com essas gldndulas relativamente bem desenvolvidas ainda. %
talvez por isso que, em caso de necessidade da coldonia, essas abelhas
podem voltar a produzir céra. Em meliponideos verificamos ser mais
frequente abelhas campeiras com a glandula desenvolvida quando a col-
meia era pouco populosa.
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A hipoderme que se diferencia em epitélio glandular durante o pe-
riodo ativo da producéo de céra, ao se diferenciar nfio readquire o as-
pecto que se vé na figura 91-A, mas mostra alguns sinais de degeneres-
céncia (Fig. 91-D).

Fig. 91: Esquema do ciclo de secrecio das glindulas de céra: A, antes do inicio
da secrecdo; B, fase inicial; C, fase de atividade méxima; C’, fase final da secregao;
D, involucdo das glandulas.

Durante a secrecdo da céra é possivel verem-se células de gordura
e oenécitos em intima relacdo com as células glandulares. Principalmente
as células gordurosas ficam justapostas & superficie do epitélio secretor
e, quando suas células mostram a altura maxima, elas aparecem achatadas
e menores que as encontradas em outras regides do corpo (Fig. 93). Essa
ocorréncia faz supor que os glébulos de gordura e oenécitos desempenham
algum papel na elaboracio da céra. Talvez as células de gordura cedam
os lipideos que encontram na composicio da céra, dos quais seriam ar-
mazenadoras.

Durante o periodo de méaxima atividade, as células deixam entre
si espacos que sdo atravessados por pontes intercelulares que podem ser
vistas em corte transversal do epitélio (Est. 8, fig. 2).

Ndo notamos nenhuma diferenca histolégica bésica entre os di-
ferentes géneros ou diferentes espécies de abelhas que estudamos. Em
toédas, o ciclo evolutivo-degenerativo do epitélio secretor de céra e a sua
histologia, revelaram-se essencialmente os mesmos. Mesmo em Euglossa
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cordata, onde as glindulas ainda nio sdo bem desenvolvidas (ocupam
sdmente o VII tergito), o aspecto histologico da glindula em pleno desen-
volvimento é o mesmo.

Relacbes entre o epitélio secretor de céra, oenébcitos e corpos gordurosos: fig. 92,
fase inicial da secrecdo da céra; fig. 93, fase de méaximo desenvolvimento (1,
oendeito; 2, célula de gordura; 3, epitélio secretor de céra; 4, exoesqueleto).

Sabemos que a céra forma escamas sbbre a cuticula que recebe a
regido secretora, mas ndo sabemos como, depois de produzida pelas cé-
lulas secretoras, ela atinge o exterior atravessando a quitina. Ja vimos
que alguns autores, como Lewke (1950), optam pela existéncia de poros
para sua eliminacdo na cuticula, enquanto outros, como Reimann (1952),
negam a existéncia de qualquer estrutura especial.

Nas abelhas que estudamos nfio conseguimos verificar qualquer es-
trutura especial na quitina que recobre as regies glandulares, exceto em
Bombus. A quitina geralmente apresenta estria¢io perpendicular & hi-
poderme, resultado da retracido dos prolongamentos das células que a
secretam. Em principio, pensamos que essa estrutura facilite o escoamen-
to da céra fluida, e pode ser que isso seja verdade, mas esta disposicéo
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ndo é especifica das zonas produtoras de céra, porque a quitina de todo
o corpo das abelhas a apresenta. No entanto, em Bombus, onde a qui-
tina é notadamente espéssa, constatamos a presenca de uma estriacéo
especial e tambéni de alguns poros cheios com material amorfo basofilico
(cora-se pela hematoxilina) (Fig. 94).

Fig. 94: Glandula de céra de Bombus (1, exoesqueleto; 2, epitélio secretor; 3,
espaco intercelular; 4, estrias no citoplasma das células secretoras; 5, gridos baso-
filicos; 6, poros na quitina).

Em Bombus, as glandulas de céra sido mais desenvolvidas dorsal-
mente, sendo &ste maior desenvolvimento caracterizado por células mais
altas e com maior quantidade de granulacbes basofilicas no interior.

Glandulas intramandibulares. Nos servicos de construcio e reparacio
da colmeia, as abelhas usam as patas e as mandibulas para manipularem
a céra. Foi verificado por Orozi-Pal (1957) que em Apis a secrecédo
produzida pelas glindulas mandibulares das operarias é de grande im-
portincia nos trabalhos com céra. Essa secrecdo tem a capacidade de
amolecer a céra, tornando-a mais facilmente moldivel. Verificamos, como
jé relatamos em outra oportunidade, que a secrecdo das glandulas mandi-
bulares dos meliponideos tem a mesma propriedade (Kerr & Cruz, 1961).

Fazendo cortes histolégicos de mandibulas de operarias de Melipona
quadrifasciata, verificamos a ocorréncia de um epitélio em tudo seme-
lhante ao da glandula de céra no periodv mais ativo de secregdo, intra-
mandibularmente colocado. Notamos também a presenca intramandibular
de oendécitos e células de gordura em relacdo com &sse epitélio (Est. 8, fig
1). Por outro lado, a cuticula de quitina da mandibula apresenta nessa
abelha poros cheios de matéria amorfa baséfila semelhante ao que des-
crevemos para Bombus.

A nossa intensdo ao realizar &sses cortes era a de procurar uma
glandula intramandibular, mencionada por Nedel (1960) que seria cons-
tituida de células esféricas providas de canaliculos intracelulares. N3o
conseguimos constatar a presenca de tal glandula. Tendo no entanto
encontrado um tal epitélio dentro da cavidade mandibular, resolvemos
proceder a cortes em outras abelhas. Assim é que examinamos outras
espécies de Melipona (scutellaris, rufiventris, marginata), varias espé-
cies de Trigoma (postica, jaty, spinipes), Apis e Bombus, tendo em todos
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os casos constatado a presenca do epitélio acima descrito dentro da man-
dibula das operarias. Nas abelhas solitarias que examinamos (Xylocopa
hirsutissima, FEuglossa cordata), encontramos apenas uma hipoderme
comum revestindo internamente a mandibula e, preenchendo-lhe a cavi-
dade, oendcitos e células gordurosas.

Haviamos pensado, a principio, que fosse somente a secre¢io da
glandula extramandibular a responsavel pelo amolecimento da céra, mas
a presenca de uma estrutura semelhante & glindula cerifera dentro da .
mandibula, nos féz pensar que talvez ésse epitélio tivesse também alguma
atuacdo. Usando o procedimento de colocar as glandulas em contato com
a céra e observar ao microscoépio o resultado, verificamos que tanto as
glandulas mandibulares como o executado das préprias mandibulas tém
a capacidade de tornar a céra mais fluida.

Vimos que Reimann (1952) acredita que a céra atravessasse o exo-
esqueleto quitinoso dissolvida em alguma secregcdo especial, talvez pro-
duzida pelas préprias células glandulares, e que na superficie externa
essa substincia se evaporaria e a céra se condensaria. Pensamos que nao
seri absurdo admitir que o epitélio intramandibular produza um dissol-
vente semelhante ao imaginado por Reimann (1952).

Diferencas entre as castas. Segundo Wheeler (1928), tanto os
machos como operarias e rainhas produzem céra nas abelhas do género
Bombus. De fato, verificamos que as glandulas de céra estio presentes
nas trés castas, embora sejam visivelmente menores no macho. Apesar
da presenca de glandulas de céra no macho, ainda é duvidoso se €les
ajudam na construcio da colmeia ou nao.

Em Apis, segundo Snodgrass (1925), as glandulas de céra s6 estdo
presentes nas operarias, fato que também pudemos comprovar.

Kerr (1951) observou a producio de céra pelos machos de Melipona
marginata e M. scutellaris, mas nés s6 conseguimos encontrar as glan-
dulas correspondentes em zangdes de M. marginata que ainda nio haviam
deixado o interior da colmeia. Em trigonas ndo encotramos epitélio de-
sevolvido em machos nem sequer nas espécies mais primitivas como T.
(F.) silvestrii e freiremaiai, mas em Meliponule bocandei €le aparece
nas mesmas condicdes que em M. marginata. Nas operdrias encontramos
sempre glandulas bem desenvolvidas, assim como nas rainhas. Aliés,
recebemos do Dr. Kerr uma rainha virgem de Trigona (Scaptotrigona)
bipunctata que apresentava nas costas escamas de céra, portanto, as
glandulas nio s6 existem nas rainhas de meliponideos, como sio ativas
na producao da céra.

As glandulas de céra das rainhas de meliponideos sio exatamente
iguais as das operarias. Assim, também, as glindulas das diferentes
castas de Bombus ndo mostram entre si qualquer diferenca de localizacéo
ou histologia, apenas as dos machos sdo um pouco menos desenvolvidas.

No que se refere a glandula de céra intramandibular, encontramo-la
ndo s6 nas operarias como em rainhas das meliponas e trigonas que exa-
minamos. N&o verificamos sua presenca em zangdes de nenhuma das
abelhas que possuem esta gliandula.
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AS GLANDULAS DE CHEIRO

Cada colmeia tem um odor caracteristico, que torna possivel aos
habitantes reconhecerem as suas companheiras e distingui-las de estra-
nhos, portanto, servindo como um meio de comunicagfo, conforme ji
foi dito na revisdo de literatura. Esse odor, em Apis, é devido & evapora-
cdo da secrecdo produzida por certas células glandulares, ou seja, pela
glandula de cheiro.

Localizacdo e histologia. A glandula de cheiro foi descrita em Apis
por McIndoo (1941) e Jacobs (1924). Esta localizada na parte anterior
do VII tergito, na porcio em que éste é recoberto pelo VI. Verificamos
a presenca desta glandula, com esta mesma localizagdo, em operirias de
Bombus e rainhas de meliponideos. N&do pudemos encontri-la nem em
machos, nem em operarias de meliponideos.

Como a glandula de céra se localiza ventralmente em Apis e dorsal-
‘mente em meliponideos e como ndo haviamos encontrado a gliandula de
cheiro néstes tltimos, surgiu a hipétese, apesar da estrutura completa-
mente diferente, de que as glindulas de cheiro de Apis pudessem ser um
relicto evolutivo das glandulas de céra dorsais presentes em meliponideos
e Bombus. A presenca da glindula de céra e de cheiro juntas em rainhas
de Melipona e Trigona (Est. 9, fig. 2 e Fig. 95) nos permitiu poér de lado
essa hipétese.

15u

Fig. 95: Glandula de cheiro de rainha de T. (T). bipunctata (1, pontos de abertura
dos canaliculos da glandula de cheiro; 2, canaliculos; 8, células secretoras; 4, quitina;
5, glandula de céra).



256 Departamento de Zoologia, S. Paulo

Em Apis a glandula de cheiro é constituida por um agrupamento de
células, cada uma das quais provida de um delicado canaliculo individual,
o qual se inicia intracelularmente em um espago claro denominado am-
pulha (McIndoo, 1914; Jacobs, 1924).

Os dois autores citados concordam em que a glindula de cheiro nio
aparece nos zangdes, mas discordam quanto & sua presenca na rainha.
Examinamos algumas rainhas virgens e fecundadas de Apis mellifera
ligustica e estamos com Jacobs (1924) pela auséncia da gliandula de
cheiro em rainhas de Apis pelo menos na, subespécie ligustica.

A localizacdo da glandula de cheiro em rainhas das meliponas e tri-
gonas que estudamos é a mesma que em operarias de Apis, e o aspecto
histolégico é também, em linhas gerais, o mesmo. Trata-se de um grupo
de células mais ou menos esféricas, cada uma das quais equipada com
seu préprio canaliculo, o qual é quitinoso e se inicia dentro da célula. O
canaliculo d4 varias voltas no citoplasma ao redor do nicleo, antes de
deixar a célula. O citoplasma ao seu redor é em geral mais densamente
coravel pela hematoxilina. O ntcleo das células glandulares é esférico, de
tamanho médio para grande e possui em seu interior granulos esparsos
de cromatina (Fig. 95). ;

Os canaliculos abrem-se individualmente, através da quitina para o
exterior. O ponto para onde convergem ao desembocar é uma depressio
na cuticula (Est. 9, fig. 1). Cada canaliculo tem adaptado a si, na parte
mais préoxima & desembocadura, um nicleo pequeno e fusiforme, provavel-
mente remanescente da célula que o originou.

Entre as células secretoras da glandula de cheiro, encontram-se cé-
lulas menores, oendcitos e células de gordura.

DISCUSSOES E CONCLUSOES

O estudo da localizacdo, morfologia e histologia das glandulas das
abelhas revelou-se muito interessante para o conhecimento das interrela-
coes dos diferentes grupos déstes insetos e do mesmo grupo, dando, in-
clusive, boas indicagées para o conhecimento das linhas evolutivas segui-
das no caminho de certas especializacées,

Discussio

Discutiremos entdo, a seguir, cada um dos caracteres que, na nossa
opinido, revelam um pouco da histéria evolutiva das abelhas.

No que se refere as glandulas salivares das abelhas, a primeira cousa
que nos chama a atencio é a presenca de glandulas salivares na cabeca de
algumas abelhas e a sua auséncia em outras. Enquanto o par salivar
torécico aparece em todos os himenépteros e naturalmente em tédas as
abelhas, a aquisicdo do par salivar da cabeca s6 aparece como realidade
definitiva nos Apinae. Somente em abelhas pertencentes a esta sub-
-familia (Euglossini, Bombini, Meliponini e Apini) as glandulas salivares
da cabega se mostram bem desenvolvidas e parecem ter realmente uma
funcdo especializada na vida désses animais, pois, s6 aqui a sua estrutura
se apresenta dinimica, isto é, pode ser relacionada com um determinado
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tipo de atividade e inclusive apresentando em seu interior os produtos
resultantes dessa atividade (liquido oleoso dentro dos alvéolos).

Fora dos Apinae podemos dizer que na cgbega encontramos apenas
esbocos glandulares primitivos.

Os Halictidae, apesar de serem abelhas consideradas primitivas,
apresentam grande diversidade de formas, especialmente no que diz res-
peito & arquitetura dos ninhos e ao comportamento. Encontramos entre
essas abelhas varios estigios de uma evolucdo social que, se é de maneira
geral diferente do conhecido nos Apinae, ndo deixa, por outro lado, de
ser bastante complicada. Segundo a arvore filogenética, em que Michener
(1944) sugere o parentesco das diferentes sub-familias e tribos de
abelhas, a familia Halictidae compreende trés subdivisGes: 1. Halictidae,
a mais primitiva das trés, na qual nio encontramos glandulas salivares
na cabeca; 2. Nomiinae, na qual elas se esbocam; 3. Dufoureinae, de
que nio obtivemos nenhum exemplar.

Em Nomia pulchribalteata (Fig. 5), as glidndulas salivares da ca-
beca sdo tdo reduzidas que se torna pomposo denomini-las glandulas e
é impossivel pretender atribuir-lhes qualquer significado funcional. Essa
abelha foi o tinico espécime que conseguimos das Nomiinae, o que é de-
veras lamentavel. Achamos muito interessante encontrar em um grupo
de abelhas consideradas primitivas, mas tdo diversificado como o dos
halictideos, um esboco de glandula salivar na cabeca, mas, devido & insu-
ficiéncia de material, ficamos sem saber se em outros géneros ou egpécies
ésse prendncio glandular atinge maiores proporcoes e chega a ter ex-
pressdo funcional.

Outra familia onde encontramos esbocos salivares na cabeca é & dos
Megachilidae. Sabemos que @éste grupo de abelhas apresenta caracteres
tdo especializados que até certo ponto os isola e os coloca & distdncia dos
outros Apoidea. Compdem esta familia os Lithurginae e Megachilinae,
mas glandulas salivares s6 aparecem néste Gltimo grupo que, aliis, pa-
rece ser mais evoluido em relagdo aos dois primeiros, pela sua posicdo
na arvore de Michener (1944). Aqui os esbocos glandulares sio mais
desenvolvidos que em Nomia. Mais em Creightonella frontalis (Fig. T)
que em Megachile (P.) curvips (Fig. 6). No entanto, parece-nos ainda
duvidoso que sejam ja estruturas ativamente secretoras, pelo menos no
que se refere a Megachile. O que di a estas glandulas um aspecto pri-
mitivo e torna dificil admitir o seu papel como elemento secretor é o pa-
recerem apenas expansées achatadas do ducto salivar final e se apresen-
tarem suas células sem quaisquer vactiolos ou granulacdes no interior, e
ainda o limen dessas expansées ser fortemente reforcado com quitina.

Voltando aos Apinae, temos a dizer que as glandulas salivares da
cabega se esbocam desde Centris (Centridini), e j4 em grupo préximo
atingem, por assim dizer o seu desenvolvimento maximo (Euplusie vio-
lacens, Euglossa cordata e Eulaema nigrita), mas até Bombus conservam
algo de primitivo. Embora o tamanho da glindula seja grande e os al-
véolos sejam nitidamente secretores, nessas abelhas os ductos coletores
que levam a éles, conservam-se achatados e alargados, cariter que s6 vai

6
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desaparecer nos meliponideos e em Apis. Achamos que o fato dos ductos
condutores serem achatados é carater de primitividade por lembrarem na
organizacdo, o ducto excretor final das abelhas que nio possuem glin-
dulas salivares na cabega.

Quanto as glandulas salivares toracicas, como sabemos, elas subs-
tituem, no adulto, as glidndulas de séda da larva. Segundo pudemos de-
duzir de nossas observacdes, as glandulas salivares toracicas mantiveram
no decorrer da evolucdo a sua localizacio tdo constante quanto a sua
propria ocorréncia. N&o se pode, no entanto, dizer o mesmo a respeito
da sua morfologia e histologia, as quais apresentam variacGes que nos
permitem estabelecer, entre as abelhas que estudamos, pelo menos trés
grupos distintos: a) glandulas acinosas; b) glandulas tubulares, tipo
Apinae; c¢) glandulas tubulares tipo primitivo, sendo que éste ultimo
grupo comporta os tibulos tipo Exomalopsini e os tdbulos longos e ra-
- mificados.

Talvez seja conveniente ressaltar, para maior clareza da nossa dis-
cussio, que chamamos abelhas primitivas aquelas que estio mais inferior-
mente colocadas na Arvore filogenética de Michener (1944). Hste autor
estudou uma série de caracteres morfolégicos e naturalmente considera
que as abelhas que apresentam maior soma déstes caracteres semelhantes
aos dos seus ancestrais, isto é, primitivos, s@o também menos evoluidas.
Segundo &sse esquema, seriam mais evoluidos os Apidae e dentre éstes os
Apinae; parece que a respeito déste fato ninguém tem didvidas. Contudo,
as abelhas colocadas mais inferiormente na arvore de Michener (1944)
podem apresentar caracteres bem evoluidos.

Glandulas tubulares tipo Apidae sdo encontradas em Apis, Melipona,
Trigona, Dactylurina, Meliponula, Lestrimelitta, Bombus, Euplusia e
Euglossa (em tddas as espécies). Os tubulos sdo curtos, ndo ramificados,
bem distintos dos ductos coletores e formados por células ciibicas que li-
mitam uma luz interna, central, mais ou menos regular. Os tabulos
glandulares das abelhas colocada sem pontos inferiores aos Apinae da
arvore filogenética (Nomia, Oxaea, Perdita, Lithurgus, Megachile, Hy-
panthidioides, Ceratina, Ciphomelissa, etc.) sdo longos, ramificados, nio
muito bem distinguiveis dos ductos coletores e com as células secretoras
dispostas irregularmente ao redor do limen, o qual nem sempre aparece
colocado centralmente e parece antes ser prolongamento do limen do
ducto coletor, conservando o seu calibre regular e a espiralizacdo. Entre
éstes tubulos e as glandulas alveolares encontramos como intermediirios
os tlbulos dos Exomalopsini, formados por células grandes enfileiradas
e revestidas por células pequenas e chatas. Convém notar aqui que
Tricholletes e Paracolletes (Paracolletini) apresentam o mesmo tipo de
organizacdo, para a gliandula toricica (Est. 4, fig. 2) que os Exoma-
lopsini. Julgamos ésse fato interessante porque dentre as nossas abelhas
foram as Unicas fora da tribo citada que apresentaram tal tipo de orga-
nizagdo. Pepomapis, pertencente & tribo Eucerini, faz a transicio entre
os Exomalopsini e as abelhas com glandulas alveolares, pois nessas abelhas
encontramos uma glindula salivar tordcica tibulo-alveolar, tendo os ti-
bulos a organizacio dos Exomalopsini, e os alvéolos a organizacio que
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aparece em Xylocopa. As glandulas alveolares, com a organizagio ja an-
teriormente descrita aparecem em: Epicharis, Lestis, Xylocopa, Centris,
Meroglossa e Halictinae. E pena que nio tenhamos tido & nossa disposicéo
representantes de maior nimero de tribos dos Apidae, porque ficamos
sem saber se as glandulas alveolares sio restritas apenas aos Hemisiini,
Xylocopini, Euglossini e Centridini.

As glindulas salivares da cabeca, como aquisicdo mais recente do
grupo dos Apinae (em outras abelhas parece que sua aquisicdo nédo chegou
a consolidar-se), ndo tém a mesma constincia de localizacdo que encon-
tramos nas toracicas mas, em compensacio, apresentam a morfologia e
histologia da parte secretora muito uniforme. Talvez porque, como aqui-
sicdo recente, nio tiveram ainda tempo para diversificagbes maiores.

Analisamos até aqui a evolucao das glandulas das abelhas no que diz
respeito 4 sua parte secretora; podemos tirar, também, algumas conclu-
soes de comparacoes da estrutura dos ductos excretores destas glandulas.
Como vimos, quando ndo existem as glandulas salivares da cabeca, o
ducto excretor é largo e achatado dorso-ventralmente. Este ducto, que
se localiza totalmente dentro da cabeca, recebe um pouco adiante do
foramen occipital os ductos condutores das glandulas toracicas, os quais
se originam da fusdo de varios ductos coletores.

As glandulas salivares dos Apinae que possuem as glandulas da ca-
beca podem ser separadas em trés grupos. O primeiro esti representado
pelas diferentes espécies de Apis e apresenta nas glandulas salivares to-
racicas um reservatério do qual parte o ducto condutor da glandula. Os
ductos condutores unem-se para formar o ducto excretor antes de passar
o fordmen occipital. O segundo grupo, ao qual pertencem os Meliponini
e Euglossini, caracteriza-se pela presenca de bbdlsa salivar no ponto de
unido dos ductos das salivares toracicas e da cabeca. N&o possui reser-
vatoério nas glandulas toracicas e os ductos condutores destas nfio chegam
a unir-se em um Unico, mas terminam independentemente na bblsa sa-
livar, portanto, depois de terem passado o forimen occipital, como
acontece nas abelhas sem glandulas salivares na cabeca. O terceiro
grupo estd representado por Bombus, cujas glandulas possuem tanto o
reservatério como a bdlsa, colocando-se portanto a &sse respeito, como
intermediirios entre Apis e os meliponideos. Pensamos que a bdlsa sa-
livar seja resto do ducto excretor das abelhas sem glandulas na cabega,
pois a estrutura désse ducto é essencialmente a mesma da bodlsa salivar
e porque a formacdo desta ja se esboca em algumas abelhas onde o
ducto excretor final se apresenta mais estreito no inicio e no final do
seu percurso na cabeca, ficando apenas uma pequena porcdo largada.

Quanto ao ponto por onde é liberada a secrecdo salivar, temos a
dizer que Michener (1953) considerou carater primitivo para as larvas
a sua eliminac@o por um orificio circular pequeno e cariter especializa-
do o ducto excretor, terminando em uma fenda larga. Encontramos nos
adultos dos Apinae o ducto excretor final das glandulas salivares termi-
nando numa dilatacio, o saliviario, e nas abelhas mais primitivas ter-

minando em um orificio circular, o que esti plenamente de acérdo com
o achado de Michener (1953).
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As glandulas mandibulares podem ser separadas em trés grupos
basicos com vistas & subdivisdo do saco glandular e & extensdo ocupada
pela porcdo secretora. Encontramos entdo gliandulas cuja superficie é
inteiramente recoberta por células secretoras, e glindulas em que essas
células se acham restritas a determinadas regides, deixando entio cla-
ramente definido um reservatério. Além disso, conforme o desenvolvi-
mento alcancado por estas duas partes, a glindula pode apresentar-se
bifida. Se pretendermos ainda levar em conta o grau de desenvolvimento
da parte secretora poderemos encontrar subgrupos dentro désses grupos.

Podemos dizer que a tendéncia evolutiva destas glandulas é a
aquisicdo de uma maior superficie secretora, tanto assim que as abelhas
mais primitivas como: Paracolletes, Tricholletes, Meroglossa, Pseudau-
gochloropsis, Chloralictus, Augochlora, Megalopta, Lasioglossum, Au-
gochloropsis, Perdita, Hypantidioides e Creightonella, as tém totalmente
secretoras mas muito pequenas. Em abelhas um pouco mais especializa-
das encontramos as glandulas que chamamos tipo Melipona, isto & uma
massa globular pequena, secretora, localizada superiormente e uma parte
maior, inferiormente, formando um reservatério sacular, membranoso.
Tém glandulas déste tipo: Xylocopa, Exomalopsis, Centris, Euglossa,
Euplusia, Eulaema, Bombus, Melipona, Dactylurina, Meliponula e tri-
gonas primitivas. As trigonas superiores (7. (S.) postica, T. (S.)
xanthotricha, T. (O.) tataira), Lestrimelitta limao e algumas abelhas
ditas primitivas (Lithurgus, Megachile, Ceratina, Ciphomelissa e Lestis)
tém glandulas bifidas, portanto resolveram o problema da aquisicido de
maior superficie glandular, desenvolvendo um outro saco glandular, o
qual se coloca na parte superior da cabe¢a e pode ou néo ser totalmente
secretor. Mesmo que a superficie glandular propriamente dita (células
secretoras) ndo seja maior néste tipo de glandula, a sua capacidade como
reservatério aumenta, uma vez que ambos os sacos sdo ocos. SOmente
em Apis e Oxaea encontramos glindulas totalmente secretoras e grandes.
Néste caso ha realmente um aumento da superficie atualmente secre-
tora, mas a capacidade da glandula como reservatério fica reduzida.
Talvez essas abelhas nfdo tenham, pelo seu tipo de vida, necessidade de
estocar grandes quantidades da secrecdo mandibular para serem usadas
de uma s6 vez. Realmente a rainha de Apis utiliza a secrecio da sua
glandula mandibular & medida que ela vai sendo produzida e além disso,
havendo maior quantidade de célula, é de esperar-se que uma maior
quantidade de secregcio seja conseguida em menor tempo. Os meliponi-
deos que usam a secre¢do mandibular para comunicacido ou defesa, na-
turalmente devem ter sempre certa quantidade de liquido mandibular
de reserva para ser utilizado na marcacido do caminho ou na defesa.

Queremos frisar ainda que, como ja havia acontecido com as glin-
dulas salivares da cabeca, varios grupos diferentes de abelhas apresen-
tom o mesmo tipo de glindula mandibular, e a maneira pela qual a
tendéncia evolutiva é alcancada é também a mesma. X interessante
que, quando um tipo de glandula que consideramos mais evoluido (glan-
dula bifida, por exemplo) aparece em uma abelha primitiva de um dado
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grupo, essa abelha apresenta em relagdo as suas companheiras carac-
teres especializados, como é o caso de Megachile (P.) curvipes.

As glandulas hipofaringeas, conforme foi demonstrado atras, podem
ser separadas em trés grupos quanto & sua morfologia: a) glandulas
cujos 4cinos estdo agrupados sob a placa hipofaringea e nesta desen-
bocam individualmente; b) glandulas cujos acinos se dispdem sob e
dos lados da referida placa e desembocam num ducto excretor comum,
portanto, formando um cacho curto; c) glandulas cujo ducto excretor
é muito longo e com 4cinos em todo o seu comprimento, formando assim
um cacho longo,

As glandulas do primeiro tipo sdo consideradas mais primitivas
porque se encontram em abelhas menos evoluidas, como: Paracolletes,
Trichocolletes, Meroglossa, Lasioglossum, Augochloropsis, Nomia, Oxaea,
Perdita, Lithurgus, Hypantidioides, Megachile, Creightonella, Ceratina,
Peponapis, Ciphomelissa, Epicharis, Lestis e Exomalopsis. Apesar de
tudo, como vemos, &sse tipo de glandula tem uma distribuicdo bastante
ampla e mesmo abelhas que, quanto as glindulas salivares e mandibula-
res, se mostram mais especializadas (Nomia, Megachile, Creightonella)
0 possuem.

Glandulas do segundo grupo, encontramos apenas em um pequeno
grupo de abelhas, algumas das quais bastante primitivas (Pseudaugo-
chloropsis, Augochlora, Megalopta) e outras ji4 bem mais evoluidas per-
tenicem & famfilia Anthophoridae (Xylocopa, Centris, Epicharis e Eu-
plusia). E interessante que Euplusia, cujas glandulas salivares sdo do
tipe Meliponini, possua contudo, gldndulas hipofaringeas que aproxima
de Centris, Xylocopa e Evpicharis, enquanto Euglossa e Eulaema ji se
ligam a Bombus ou aos meliponideos.

As glandulas do terceiro tipo sdo, sem divida, as mais evoluidas e
aparecem apenas nas operirias dos Apidae, ou seja entre as abelhas
sociais. Parece-nos 6bvio, entdo, que-o maior desenvolvimento que estas
glandulas alcancam esteja em relacio com a funcdo nutridora que as
operirias desempenham pelo menos durante certa fase da vida. Dentro
déste Gltimo grupo de glandulas podemos considerar duas condigdes mais
evoluidas. Uma delas é a presenca em Apis de acinos pluricelulares e
outra, a ocorréncia em certas trigonas de ducto excretor ramificado.

Quanto ao que se refere as glindulas de céra e de cheiro, pouco é
o que temos a dizer, a nio ser que, no que diz respeito as glandulas de
céra, o fato de elas estarem presentes tanto dorsal como ventralmente
em Bombus, mais uma vez coloca estas abelhas como intermediirias
entre Apis e Meliponideos. Por outro lado, como elas sio mais deserwol-
vidas dorsalmente, maior desenvolvimento ésse que se caracteriza por
maior nimero de células glandulares, maior quantidade de granulos no
seu interior, parece que o género Bombus esta evolutivamente mais pré-
ximo dos Meliponini que dos Apini.

Gostariamos de chamar atencio para o fato de epitélios secretores
do tipo de gldndula de céra e de agrupamentos celulares do tipo da glan-
dula de cheiro serem frequentes em diversas partes do corpo das abelhas
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conforme vimos ao fazer a revisdo da literatura. Esse fato parece in-
dicar que o que hi de aquisi¢cdo nova nésses tipos de glandulas é o pro-
duto glandular e a localizacdo sdmente.

Queriamos ainda dizer que s@o poucas as abelhas ndo sociais que
mostram diversidade nas glandulas de acérdo com o sexo. Encontramos
essa diversificacio apenas em Owxaea, Epicharis, Xylocopa e Centris e
somente no que se refere a4 gldndula mandibular, sendo as demais em
tudo iguais. Nas abelhas sociais, exceto em Bombus, onde as castas
ainda ndo estdo tdo diferenciadas, como nos Apinae, sempre aparecem
diferencas, em maior ou menor escala, atingindo ou ndo toédas as glan-
dulas. Parece, contudo, que mesmo nessas abelhas as glandulas que
sdo mais frequentemente atingidas sdo as mandibulares; isto se néo
levarmos em conta as hipofaringeas que constituem aqui, pela funcao
que desempenham, um caso especial. Naturalmente a auséncia de di-
versificacdo glandular entre os sexos, ou entre as castas indica uma
auséncia de diversificacdo também no comportamento dos diferentes in-
dividuos do grupo, pelo menos quanto as atividades para as quais os
produtos glandulares sdo necessirios.

CONCLUSOES

Do que acabamos de relatar e discutir, algumas conclusées inte-
ressantes podem ser tiradas quanto ao curso evolutivo seguido pelos
Apoidea, pelo menos no que diz respeito as suas glandulas exécrinas.

Podemos deduzir de nossas investigacbes que, em se tratando das
glandulas, a tendéncia geral da evolucdo é no sentido da aquisicio de
uma maior superficie ativamente secretora. Assim, as Apinae sdo dentre
todas as abelhas que examinamos, as que tém glandulas proporcional-
mente maiores. Talvez a tUnica excecdo seja a glindula de céra, que se
apresenta mais desenvolvida em Bombus do que nos Meliponini e Apini,
que seguramente compreendem abelhas mais especializadas. Porém a

capacidade de transformarem alimento em céra é um fato a ser estudado.

Consideramos, pelos resultados obtidos, que os caracteres mais evo-
luidos sdo: 1. existéncia de glindulas salivares na cabeca; 2. glan-
dulas toracicas com tibulos curtos, ndo ramificados; 3. ducto excretor
salivar fino e cilindrico terminando em uma dilatacdo (salivario); 4.
glandulas hipofaringeas em cacho longo; 5. porcdo secretora da glan-
dula mandibular bem desenvolvida; 6. presenca de glandulas de céra;
7. auséncia de glandulas de cheiro nas operarias das abelhas sociais;
8. diferencas glandulares entre as castas. Em contraposicio, achamos
peder considerar como caracteres bem primitivos: 1. auséncia de glan-
dulas salivares na cabeca; 2. glandulas toracicas com tidbulos longos
e ramificados; 8. ducto excretor salivar largo e achatado, terminando
por um orificio circular pequeno; 4. glindulas hipofaringeas pouco
desenvolvidas e cada alvéolo com desembocadura individual; 5. porcéo
secretora de glandula mandibular muito reduzida; 6. auséncia de
glandula de céra; 7. presenca de glindulas de cheiro nas operarias das
abelhas sociais; 8. auséncia de diferencas glandulares entre as castas.
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TABELA II

Resumo das conclusdes quanto a primitividade e especializacdo de caracteres

Cardter Primitivo Especializado
1. Gls. salivares da ca- ansentes presentes
beca
2. Tdabulos das gls. sali- longos, ramificados curtos, simples
vares toréacicas
3. Duto excretor salivar largo, achatado, ter- fino, cilindrico, termi-
minando em orificio nando em dilatagéo
circular pequeno (salivario)
4. Reservatério das gls. presente ausente
salivares tordcicas
5. Bolsa salivar da ca-  presente ausente
beca
6. Glandulas hipofarin- restritas a placa hipo- em cacho longo
geas faringea
7. Porcdo secretora da gl. relativamente peque- bem desenvolvida
mandibular na
8. Gls. de céra ~ausentes presentes
9. Gls. de cheiro nas presentes ausentes
operarias
10. Diversificacdo glandu- ausente presente
lar entre sexos ou
castas
11. Duto excretor axial ramificado ndo ramificado
das gls. hipofaringeas

A principio, no inicio de nossas investigacoes, pareceu-nos possivel
tracar uma linha evolutiva de complexidade crescente, e sempre seguin-
do mais ou menos o mesmo plano, entre as abelhas consideradas mais
primitivas e as colocadas no 4pice de escala filogenética. Porém, com
o exame de maior nimero de familias (86 ndo conseguimos nenhuma
abelha das familias Melittidae e Fidelidae) e maior nimero de exem-
plares de cada familia, nossa opinido mudou. Vimos que varias vézes,
no decorrer da evolucdo, a aquisicio de um carater que consideramos
especializado, foi tentado, embora nem sempre tenha sido atingido o
éxito total. E o caso das glandulas salivares da cabeca. Vimos ainda que
alguns casos de evolucdo paralela surgiram. Por exemplo, os Paracolle-
tini sdo abelhas consideradas muito primitivas e tém glandulas salivares
toracicas tubulares, tipo Exomalopsini. Os Halictinae as tém alveo-
lares, dando idéia que éste tipo originou-se do primeiro. Entre abelhas
consideradas mais evoluidas (Anthophoridae) vemos surgir a mesma
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cousa. Os Exomalopsini tém glandulas tubulares e os Eucerini, Hemis-
sini, Xylocopini e Centridini as tém alveolares, novamente parecendo
indicar que algum ancestral tipo Exomalopsis deu origem a ésses grupos,
e aqui a transicdo é ainda mais nitida porque Peponapis sp. (Eucerini)
tem glandulas tdbulo-alveolares.

Por tudo isso, concluimos que o estudo da morfologia e histologia
das glandulas permite melhor estabelecer as relacdes intra-grupos que
inter-grupos, isto é, quais os caminhos evolutivos seguidos dentro de
cada tribo ou sub-familia. Em parte isto é 16gico porque a estrutura das
glandulas é no conjunto caracteristica adaptativa podendo mudar brusca
e rapidamente conforme os hibitos do inseto. Apesar disso, algumas
conclusdoes de ambito geral foram possiveis tanto assim que tentamos
construir uma arvore filogenética incluido tédas as abelhas que estuda-
mos e mostrando as suas interrelaces e grau de evolucdo atingido, con-
forme discutiremos mais tarde.

Entre os Apinae sociais, por exemplo, podemos distinguir diferentes
niveis evolutivos. No que diz respeito as gldndulas salivares, vemos que
Bombus, possuindo tanto o reservatério na glandula toricica, como a
bolsa salivar na cabeca, coloca-se como mais primitivo e exatamente no
ponto de divergéncia entre Apis (com reservatério) e meliponineos (Me-
liponula, Lestrimelitta, Dactylurina, Melipona e Trigona), com bbdlsa
salivar. Alias, isto estad perfeitamente de acérdo com os achados fésseis
de Cockerell (1909), segundo os quais o ancestral comum aos Apini e
Meliponini seria uma abelha do tipo Bombus. Sendo assim, nos Apini
teria regredido e desaparecido a bolsa salivar, enquanto nos Meliponini
teria desaparecido o reservatoério.

O reservatério das glandulas toracicas s6 foi encontrado em Bombus
e Apis; nenhuma outra abelha evolutivamente abaixo ou acima destas
o apresenta. Parece ser, portanto, uma aquisicio daquela abelha (tipo
Bombus) que teria originado as atuais Bombus, Apis e meliponineos.
Talvez uma aquisicio sem grande significado adaptativo, porque foi
logo eliminada pela selegdo. Consideramos que a éste respeito Apis é
menos especializada que os meliponineos.

A Dbblsa salivar, por outro lado, parece ser um residuo do ducto
salivar largo e achatado, das abelhas primitivas, portanto, uma estru-
tura residual em fase final de eliminacdo. Essa estrutura nio parece
ter qualquer significado funcional para as abelhas que a possuem, pois
nio poderia sequer, pela sua propria organizacdo anatdmica, servir de
reservatério para a secrecido salivar. Achamos, portanto, que a sua
auséncia em Apis Ihe d4 vantagem evolutiva em relacio aos meliponineos.

Parece-nos, ainda, que a unido dos ductos coletores das glandulas
salivares toracicas antes de passarem o foridmen occipital (Apini) é
uma condi¢cdo mais evoluida que aquela da unido dentro da cabeca na
bolsa salivar, visto que nas abelhas primitivas, sem as glandulas saliva-
res da cabeca, os ductos condutores terminam independentemente do
ducto excretor, ji dentro da cavidade cefalica.
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Convém, talvez, lembrar mais uma vez que durante toda a nossa
exposicdo usamos para as nossas abelhas a colocagdo sistematica dada
por Michener (1944) na falta de outra mais recente que ab}"angesse to@os
os Apoidea, procuramos no entanto, ndo ignorar que muitas alteracdes
foram posteriormente feitas & classificacdo de Michener (1944). Por
exemplo, segundo Moure (1950), a familia Apidae ficaria constituida
apenas pelos Euglossinae, Bombini, Meliponini e Apini, enquanto os
Apidae (sentido de Michener, 1944) restantes passariam a formar a
familia Anthophoridae, ficando os Exomalopsini colocados mais ou menos
no ponto de separagdo entre as duas familias. Baseados nos nossos es-
tudos das glandulas salivares, podemos dizer que ha razio para uma
aproximacio maior entre os Euglossini e as abelhas sociais.

Euplusia tem as glandulas salivares do tipo evoluido (Melipona),
mas quanto 3 glandula hipofaringea aproxima-se dos Anthophoridae.
Seria a &ste respeito o elo de ligacdo entre as duas familias. Dentro dos
Euglossini h4, por assim dizer, em cada novo género uma nova aquisicéo.
Assim Fulaema ja apresenta as glandulas hipofaringeas em forma de
cacho e em Euglossa ja surgem as glandulas de céra, portanto a passo e
passo éste grupo se aproxima de Bombus.

Algumas espécies de Centris apresentam expansoes unilaterais do
ducto salivar, que podem ser interpretadas como prenincio da glandula
salivar da cabeca. Se por ésse motivo poderiam, talvez, aproximar-se
dos apideos, tem contudo glandulas salivares toricicas que déles as afas-
tam. As glandulas salivares toracicas de Centris sdo do tipo alveolar
unicelular, o qual tem uma distribuicdo bastante restrita (Melissodes,
Epicharis, Lestis, Xylocopa e Centris). Essas abelhas formam, pela
estrutura de suas glandulas torécicas, um grupo & parte dos Anthophori-
dae, a maioria dos quais (Emphorini, Ceratini e Ericrocini) tem glan-
dulas tubulares do tipo primitivo.

Como j4 dissemos, encontramos frequentemente dados do que pode-
riamos chamar evolucdo paralela. Glandulas tubulares do tipo Exoma-
lopsis encontramos em Paracolletini, em Meroglossa e muitos halictideos
(Tabela II). Néste caso a evolucdo parece ter seguido o mesmo curso
que entre os Anthophoridae, isto é, as glandulas alveolares derivando das
glandulas tubulares, visto que os halictideos sdo considerados mais evo-
luidos que os coletideos.

Quanto & origem das glandulas tubulares primitivas (isto é, tdbulos
longos e ramificados), podemos imaginar que foi a mesma das alveolares.
Lembramos que um ducto intracelular percorre a periferia das células
que ficam enfileiradas para formar o tdbulo e dai é facil imaginar a
passagem para um tipo de tibulo onde a bainha externa de células se
perde, mas a disposicido irregular das células secretoras a volta de
ducto coletor foi conservada. Assim, das glandulas tipo Exomalopsis
dos coletideos derivariam, de um lado, as glandulas alveolares da maioria
dos halictideos, e de outro, as tubulares primitivas das demais abelhas.
As glandulas tubulares primitivas teriam dado origem as tubulares dos

Apidae, apenas por uma disposicio mais regular das células em tdrno
do limen ou ducto coletor. )
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Fig. 96: Diagrama das relagbes filogenéticas de alguns Apoidea e grau de desen-
volvimento relativo de algumas glandulas: 1, Trichocolletes wvenustus, Paracolletes
tuberculatus; 2, Meroglossa torrida; 3, Heterapoides bacilarius; 4, Augochloropsis
brachycephala; 5, Augochlora, Pseudaugochloropsis graminea, Lasioglossum, Halictus
sp., Megalopta sp.; 6, Nomia pulchribalteata; T, Perdita lacteipennis; 8, Psaenithya
atriventris; 9, Paratetrapedia sp., Tapinotaspoides tucumana, Exomalopsis; 10, Me-
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Vemos entdo que sempre que um determinado carater aparece num
dado grupo de abelhas, a linha seguida é mais ou menos a mesma.
Assim foi com a passagem de glandulas tubulares para alveolares, assim
foi com o aparecimento das glandulas salivares da cabeca, cuja aquisi-
cdo foi tentada pelos Nomiinae, Megachilini e Centris. Essas glandu-
las sempre surgiram como evaginacbes do ducto salivar final dentro
da cabeca, seguindo o mesmo esquema até hoje seguido durante o desen-
volvimento poés-embrionario. Sempre surgiram também como uma
especializacdo nos representantes mais evoluidos do grupo.

Até aqui temos apresentado apenas as conclusdes que nos permitem
tirar as glandulas salivares. Passaremos, agora, as demais gliandulas.

As glandulas hipofaringeas, na nossa opinido, foram as que segui-
ram uma linha evolutiva mais constante, mais de acérdo com uma evo-
lucdo ortogenética. O tipo mais primitivo é encontrado em tddas as
abelhas que examinamos dos Colletidae, Halictidae, Andrenidae, Halicti-
nae que as apresentam em cacho curto (Pseudaugochloropsis, Lasioglos-
sum (Chloralictus), Augochlora, Megalopta, etc.). Este fato mais uma
vez vem confirmar que Halictidae, embora seja uma familia de abelhas
primitivas, forma um grupo muito diversificado em que muitas especia-
lizagOes surgiram tanto no que diz respeito & anatomia, mas mais no
que se refere 3 biologia.

As glidndulas em cacho curto podem ser consideradas como inter-
mediarias entre o tipo mais primitivo e o mais evoluido. S6 tornam a
aparecer entre os Anthophoridae mais evoluidos, ou seja, em Xylocopa
e Centris. Entre os Xylocopini encontramos abelhas que, como Lestis,
ainda tém a glandula com desembocadura individual para cada célula, e
abelhas (Xylocopa) em que ela se apresenta em cacho.

Glandulas em cacho longo s6 aparecem nos Apidae, de Euglosse e
Eulaema em diante, porque Euplusia ainda a possui do tipo anterior.
Mesmo em Ewuglossa embora o ducto excretor ja seja facilmente visivel
e ndo se achem mais os alvéolos mascarando-o, o cacho formado é ainda
bastante curto.

Achamos, quanto a estas glandulas, que alvéolos pluricelulares,
como ocorre em Apis, é um carater mais evoluido que alvéolos unicelu-

litoma segmentaria; 11, Ciphomelissa diabolica; 12, Epicaris; 13, Peponapis sp.; 14,
Melissodes migroenia, Tigater analis; 15, Megachile; 16, Creightonella frontalis; 17,
Lithurgus sp.; 18, Hypantidioides gregaria; 19, Lestis bombylans; 20, Ceratina cur-
cubitae, Allodapula similima, Exoneura hamulata; 21, Centris (M.) collaris; 22, Oxaea
flavescens; 23, Centris (P.) fuscata; 24, Xylocopa (S.) nogueirai; 25, BEuplusia, Eulaema;
26, Euglossa; 27, Bombus; 28, Dactylurina staudingeri; 29, Meliponula bocandei; 30,
M. marginata; 31, M. scutellaris; 32, Trigona (Plebeia) droryana; 33, Lestrimelitta;
34, Trigona (Hypotrigona) araujoi; 35, Trigona (T.) spinipes, T. (T.) hyalinata; 36,
T. (F.) freiremaiai, T. (F.) silvestrii; 37, Apis florea; 38, M. rufiventris, M. quadri-
fasciata; 39, Trigona (Tetragonisca) jaty; 40, T. (Partamona) cupira; 41, T. (Ce-
phalotrigona) capitata; 42, T. f. fulviventris; 43, T. (T.) amalthea; 44, T. (Oxytrigona)
tataira; 45, T. (Scaptotrigona) postica, T. (S.) wzanthotricha, T. (8.) bipunctata;
46, Apis mellifera, A. dorsata, A. carana.
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Sub-familia

Gls. salivares

ou Tribu Espécie Gls. hipofaringeas
Paracolletini Trichocolletes venustus 86 no toérax; tipo desembocadura
Paracolletes tuberculatus Exomalopsini individual
Hylaeinae Meroglossa torrida .901 no térax; alveo- idem
ares
Halictinae Pseudagochloropsis graminea idem cacho bem curto
Augoochlora aurinasis idem idem
Megalopta sp. idem idem
Lesioglossum wversatum idem idem
Augochloropsis brachycephala idem desembocadura
individual
Nomiinae Nomia pulchribalteata esbogo na cabeca; 1idem
no térax, ttbulos
longos e ramifi-
cados
Oxaeinae Oxzaea flavescens 86 no térax; tGbu- idem
los longos e ra-
. mificados
Panurgini Perdita lacteipennis idem idem
Lithurginae Lithurgus sp. idem idem
Anthidiinae Hypantidioides gregaria idem idem
Megachilini Megachile (P.) curvipes glindula primitiva idem
Creightonella frontalis na cabega; tdbu- idem
los longos e ra-
mificados no t6-
rax
Ceratinini Ceratina curcubilae s6 no torax; tibu- idem
los longos e ra-
mificados
Ericrocini Ciphomelissa diabolica idem idem
Exomalopsini FExomalopsis auropilosa s6 no t6érax; tibu- idem
: los tipo Exoma-
lopsini
Eucerini Peponapis sp. 86 no térax; tGbu- idem
lo alveolar
Hemisiini Epicharis (E.) rustica flava #6 no térax; alveo- Iidem
lar
Xylocopini Lestis bombylans idem idem
Xylocopa (S.) mogueirai idem cacho bem curto
Centridini Centris (M.) pectoralis idem idem
Centris (H.) tarsata esbogo na cabega; idem
no térax, alveolar
Euglossini Euplusia violacens cabega e térax; t- cacho bem curto
Eulaema nigrita bulos curtos e cacho curto
Euglossa cordata simples idem
Bombini Bombus atratus idem idem
Meliponini Meliponula bocanded idem cacho longo
Dactylurina staudingeri idem idem
Lestrimelitta limao idem idem
Melipona marginata idem idem
Trigona fulviventris idem idem
Trigona (Part.) cupira idem idem
Trigona (Ozy.) tataira idem idem
Trigona (Trig.) amalthea alvéolos no térax idem
Apinl Apis florea cabeca e térax;td- idem
bulos curtos e
simples
Apis dorsata idem. idem
Apis mellifera ligustica idem idem
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Gls. mandibulares

Gls. de céra

Gls, de cheiro

Diferengas entre
SexXos e castas

pequenas e total-
mente secretoras
idem

idem
idem
idem
idem
idem

tamanho médio;
totalmente
secretora

grande; totalmente
secretora

pequena; total-
mente secretora

bifida

pequena; total-
mente secretora

bifida

pequena; total-
mente secretora

bifida

idem
tipo Melipona

tamanho médio;
totalmente
secretora

tipo Melipona

idem
idem
idem
idem

idem
idem
idem
idem

idem

idem

bifida

tipo Melipona

tamanho médio;
totalmente
secretora

tipo Melipona

bifida

tipo Melipona

pequena ; total-
mente secretora

tamanho médio;
totalmente
secretora

idem

! Lorrrrr I

I

I

RN

tergito VII

tergitos IV a VII;
esternitos IV a
VIL

idem
idem
idem
idem

idem
idem
idem
idem

idem

idem

i 1l

[ 1]

LI

presente em tddas
as castas

presente na rainha

presente na rainha

presente na rainha
idem
idem
idem

idem

ndo ha
ndo ha
nédo ha

nio ha
nio h4a
nio h&
ndo ha
ndo héa

entre

sexos

nio ha

entre

entre
entre
entre

sexos

sexos
sexos
sSexos

L1

ndo ha

ndo ha

ndo ha

entre castas

idem

entre castas
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‘lares, como ocorre entre as demais Apidae e, alids, todas as demais
abelhas. Pensamos também que a presenca de um ducto excretor hipo-
faringeo ramificado, como ocorre em T. (S.) postica, T. (S.)-wzantho-
tricha, T. (T.) amalthea, é da mesma forma condi¢do mais evoluida que
a do ducto indiviso das demais Apidae. . o

Achamos que as glandulas hipofaringeas apresentam uma .estru-
tura em geral muito mais uniforme devido a exercerem fun96e§ de impor-
tancia relativamente pequena nas abelhas solitirias e que por 1850 mesmo
s6 aleancam maior desenvolvimento e complexidade.nas abelhas sociais.

Quanto as glandulas mandibulares, achamos ainda que a .condicdo
mais evoluida é a de aquisicdo de maior superficie ativamente glandular.
Naturalmente o problema pode ser resolvido de diversas maneiras. Pode
a glandula apresentar téda a superficie formada por células secretoras.
ficando o limen da glandula como Unico reservatdério e pode.a porgéo
secretora, independentemente do reservatdrio, desenvolver-se formando
um novo saco glandular. Devemos encarar essas maneiras diferentes
usadas pela ‘evolucio para resolver o problema em relagdo com as fun-
coes desempenhadas pela glandula e a biologia da abelha. Parece ébvio,
por exemplo, que a presenca de um reservatério, as vézes, bem grande
em comparacio & porcio propriamente secretora, deve estar relacionada
com a necessidade de estocar quantidades relativamente grandes de
secrecdo.

As glandulas mandibulares de todos os Colletidae e Halictidae (com
excecio de Nomia) que examinamos nido possuem reservatério e sdo
muitissimo reduzidas. Outras abelhas colocadas mais alto na escala
evolutiva também apresentam &sse tipo de gliandula. O=zaea, contudo,
tem as glandulas mandibulares enormes e embora néo possua um reser-
vatério, a luz do saco glandular é suficientemente grande para guardar
quantidades apreciaveis de secrecdo. '

Glandulas com reservatorio funcionalmente distintos encontramos
apenas de Anthophoridae em diante. Costumamos chamar a estas glan-
dulas, tipo Melipona; porque foi nesta abelha que primeiro a encontra-
mos. Tal glandula aparece nos Hemisiini, Xylocopini, Exomalopsini,
Euglossini, Bombini, e em alguns Meliponini. o

Em Apis, a glandula é totalmente secretora e grande, de modo
que a quantidade de secregdo que o saco glandular pode guardar no seu
interior é também relativamente grande. '

Alguns Meliponini tém glandulas tipo Melipona. Estdo néste grupo
as proprias meliponas, Dactylurine, Meliponula e algumas trigonas.

Pensamos poder separar as trigonas em dois grupos quanto as glan-
dulas mandibulares. O grupo que consideramos primitivo (7. (H.)
araujoi, T. (F.) freiremaiai, T.(P.) cupira, etc.) tem glandulas do tipo
Melipona e nio usam na comunicacio o método de marcar o caminho
para a fonte de alimentacio com gotas de perfume. O grupo evoluido
compreende as trigonas com glandulas bifidas e comunicacido pelo método
de marcacdo (7. (0.) tataira, T. (S.) postica, T. (S.) zanthotricha,
T.(S.) bipunctata). Consideramos, estas ultimas trigonas até mais
especializadas do que Apis, nésse particular.
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Glandulas mandibulares bifidas nio sio privilégio apenas das trigo-
nas superiores; elas aparecem varias vézes no decorrer da evolugdo em
varios grupos diferentes de abelhas, como nas Megachilidae, Ceratinini
e Ericrocini. Quanto aos Megachilidae, j4 vimos que se trata de um
grupo de abelhas bastante especializadas e o mesmo acontece com o
representante que examinamos dos Eritrocini (Ciphomelissa) que é uma
abelha parasita, muito rara e também muito especializada. Queremos
crer que mais uma vez o aparecimento de glindulas bifidas nessas abe-
lhas é um caso de evolucido paralela que deve estar de alguma forma
relacionada com a biologia dos animais que as possuem.

De tudo que ja foi dito, parece claro que dentre todos os Apoidea
a familia mais evoluida é Apidae e que dentro desta, Apis e trigonas
superiores (subgéneros Scaptotrigona, Oxytrigona, Cephalotrigona) es-
tdo no apice da escala evolutiva, cada uma & sua maneira.

Dissemos que Bombus, no que se refere as glandulas salivares, se
coloca numa posicdo intermedidria entre Apini e Meliponini. O mesmo
sucede em relacdo as glandulas de céra que possui, tanto dorsalmente
como ventralmente. Em Apis regrediram as dorsais; em meliponideos,
as ventrais.

As glandulas de cheiro estio presentes em Bombus, em operarias de
Apis e em rainhas de Melipona e Trigona. A funcio da glindula de
cheiro é, como ji vimos, produzir uma substincia odorifera que é carac-
teristica da colmeia e permite o reconhecimento dos seus habitantes.
Em Melipona e Trigona, essa funcao parece ser desempenhada pela se-
crecdo da glindula mandibular, dai essa glandula ter desaparecido nas
operarias dessas abelhas, as quais seriam nésse pormenor mais avanca-
das que Apis . A permanéncia da glandula de cheiro na rainha seria
expliciavel pelo fato de ser, esta casta, sempre menos especializada que
a das operarias, j4 que serve exclusivamente & reproducdo da colonia.
A rainha é especializada para postura e porisso seus ovarios e aparelho
genital sdo altamente desenvolvidos. Ja as operarias tém Orgdos espe-
cializados para os diversos tipos de servicos necessarios & comunidade.
Isto é possivel apesar déstes individuos pertencerem & mesma espécie e
serem as operarias filhas da rainha da colénia porque individuos que
executam funcdes diferentes ndo estdo sujeitos as mesmas pressdes evo-
lutivas. Néste caso, operarias e rainhas evoluem como se fossem espé-
cies e ndo castas independentes.

Para finalizar, desejamos ainda deixar claro que julgamos a diver-
sificacdo sexual ou das castas no que diz respeito as glandulas como
carater evoluido. No caso das castas das Apidae sociais, sempre que
a divisdo de trabalho se encontra ja bem definida e estabelecida dentro
da coldnia, exercendo cada uma fungdes especificas em que tais ou quais
glandulas podem tornar-se desnecessarias, é licito esperar que a atuacéo
da selecio tenda a elimina-las e elas estardo presentes apenas nos ani-
mais que estiverem, por condicGes especiais de sua biologia, fora da
acdo da selecdo, ou onde ela ainda ndo teve tempo de agir.
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Tendo em vista o que acabamos de dizer, julgamos, entdo, poder
construir uma arvore filogenética ou melhor, refletir as nossas obser-
vacdes sobre a arvore filogenética de Michener de maneira a resumir
as nossas conclusbées sbébre a evolucdo das abelhas estudadas. Para
objetivar melhor o nosso propdsito resolvemos atribuir valores de 1 a 20
para cada tipo de gladndula considerado, sendo os valores maiores atri-
buidos para os tipos considerados mais especializados. Por exemplo,
dentro das variacbes apresentadas pela glandula hipofaringea aquelas
que apresentam desembocadura individual de suas células foram as que
receberam menores notas (2,0), porque consideramo-las mais primitivas,
e as que receberam maiores (20,0) foram as gliandulas em cacho longo
e ramificado ou as com alvéolos pluricelulares que consideramos igual-
‘mente evoluidas. A auséncia de uma determinada glandula atribuimos
valor zero. E naturalmentae atribuimos os mesmos valores para glan-
dulas que julgamos acharem-se no mesmo nivel evolutivo. Por exemplo,
achamos que glindulas salivares do tipo evoluido na cabeca, salivares
toracicas com tdabulos curtos e simples, glandulas hipofaringeas em
cacho e ndo ramificado, glandulas mandibulares tipo melipona, presenca
de glandulas de céra na rainha e operirias, presenca de glindula de
cheiro s6 nas operarias sdo caracteristicas igualmente evoluidas e por-
tanto atribuimos a té6das elas mesma nota (15,0). Levamos também em
conta a existéneia ou nido de diferencas entre as castas, porque acredi-
tamos que a diversificagio das castas seja importante caracteristico evo-
lutivo.

Os valores atribuidos nos diferentes tipos de glandulas, foram os
seguintes:

a. Glandula salivar da cabeca:

auséncia Zero
preniincio 5,0
tipo primitivo 10,0
tipo evolutivo 15,0

b. Glandula salivar do térax:

tipo Exomalopsini 5,0
tibulo alveolar 6,0
alveolar 7,0
tibulos longos e ramificados 10,0
tGbulos curtos e simples 15,0

¢. Glandulas hipofaringeas:

desembocadura individual 2,0
cacho bem curto 5,0
cacho curto : 12,0

cacho longo e nio ramificado 15,0
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cacho longo e ndo ramificado 20,0.
cacho longo e ndo ramificado com
alvéolos pluricelulares 20,0

d. Glandula mandibular:

pequena e nao totalmente secretora 2,0
pequena e totalmente secretora 5,0
média totalmente secretora 7,0
bifida, pequena, com poucas células secretoras 12,0
tipo melipona 15,0
grande e totalmente secretora - 16,0
bifida tipo Scaptotrigona ' 18,0
bifida tipo Oxytrigona 20,0

e. Glandula de céra:

auséncia Zero
86 no 7.° tergito 2,0
dorsal e ventral 10,0
86 de um lado 20,0

f. Glandulas de céra nas castas:

presenca em tédas as castas 5,0
presenca nas operarias e rainhas 15,0
presenca SO nas operarias 20,0

g. Glandulas de cheiro:

auséncia Zere
presenca nas operarias 15,0
presenca nas operarias e rainha 10,0
presenca s6 nas rainhas 20,0
h. Diferenca entre as castas:
nio ha diferenca Zero
diferenca entre macho e fémea 5,0
diferenca entre operaria, rainha e macho 15,0

Para refletir ésses valores sdbre os do diagrama de relagdes
filogenéticas colocamos em escala vertical valores de zero a 140. Os
valores atribuidos as glandulas de cada abelha foram somados e a altura
atingida pelo ramo correspondente foi dada por &sse total e medida
na escala vertical. A sequéncia de diversificacdo, ou seja, a ordem

7
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de saida dos ramos laterais foi feita baseada em Michener (1944) para
as abelhas inferiores e em Kerr & de Lello (1962) para os Apinae
sociais. As tnicas modificacdes que fizemos foram as seguintes: fize-
mos os Halictinae derivar dos Colletidae devido & existéncia de glan-
dulas salivares toracicas tipo Exomalopsini néstes Gltimos e de glandulas
alveolares nos primeiros. Da mesma maneira fizemos os Exomalopsini,
Eucerini, Hemisiini e Xylocopini derivar de um tronco comum pelo
mesmo motivo. Os resultados obtidos estdo na figura 96.

7 Podemos ver que as abelhas mais evoluidas quanto as glandulas
estudadas sdo Apis mellifera, A. cerana e A. dorsata (136), seguidas
de perto por Trigona (Oxytrigona) (130). Vemos ainda que as abelhas
sociais se distanciam muitissimo das nao sociais ou daquelas com estru-
turas sociais em processo de estabelecimento. A abelha ndo social que
alcancou valor maior foi Xylocopa com 39, enquanto a mais primitiva
das sociais (Bombus) alcancou 85. Alias, h4 um grupo de abelhas néo
sociais, mas possivelmente subsociais, que se aproximou bastante das
sociais, foi o das Euglossini (64), o que justifica a sua inclusido ncs
Apidae. Essa coincidéncia parece indicar que as glandulas que estu-
damos tém grande valor para a vida em sociedade dai o alto grau de
especializacdo que alcancaram no grupo das sociais.

Outra cousa para a qual desejamos chamar atencdo é que uma
abelha pode ter grande soma de caracteres ditos primitivos e porisso
ser designada como tal, mas desde que essa abelha ainda hoje existe,
é porque estid bem adaptada a um certo nicho ecolégico. Nessa adapta-
cdo pode ter adquirido uma certa quantidade de carateres especializados,
os quais podem mesmo ser tdo especializados quanto os das abelhas
evoluidas. Portanto, sem as devidas cautelas e consideracdes, a desig-
nacio abelha primitiva podera ser um tanto perigosa. Entre os Halicti-
dae, por exemplo, grupo considerado primitivo, aparece organizacio
social de nivel bastante alto. Quanto as glidndulas podemos dizer que
0s Megachilidae exemplificam o que dissemos atrds. Cousa semelhante
ocorre se levarmos em conta o grau de desenvolvimento da musculatura
mandibular; nésse sentido Apis é mais “primitiva” que Xylocopa cujos
ninhos sao construidos em buracos feitos na madeira intacta para o
que essa abelha necessita de forte musculatura mandibular (Sakagami,
no prelo). Portanto, sendo as gldndulas na sua maioria caracteristi-
cas adaptativas, o desenvolvimento maior de uma delas, ou de tdédas,
pode possibilitar ao individuo a aquisicdo de novos habitos mesmo quando
as caracteristicas restantes permanecem primitivas.

Antes de encerrar definitivamente as nossas conclusées, queriamos
deixar claro que em algumas abelhas nfdo foi possivel fazer observacdes
completas, especialmente no que diz respeito as diferencas entre as cas-
tas; néste caso assumimos que as cousas seriam de tal ou qual forma
de acoérdo com as abelhas que lhe sdo préximas, biologia do animal, etec..
Foi o que aconteceu com Lestrimelitta limao no que se refere as glandu-
las de céra. N3Zo nos foi possivel analisar essas abelhas quanto a essas
glandulas, mas assumimos que elas estdo presentes da mesma maneira
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que nos outros meliponidegs. Também nio nos foi possivel verificar
se machos de M. scutellaris possuem glandulas de céra, mas como Drory
(1873) afirma que sim, assumimos que elas as tem.

Finalizando, queremos esclarecer que a nossa finalidade foi apenas
a de contribuir com uma caracteristica definitiva — glandulas — para
a construcio de uma melhor &rvore filogenética para abelhas.

RESUMO

Com o fito de trazer mais alguns esclarecimentos sébre o caminho seguido pelas
abelhas em sua evolucdo, estudamos néste trabalho a morfologia, localizagdo, histo-
logia e desenvolvimento de algumas glandulas désses himenépteros. Tomamos para
essa pesquisa abelhas das mais primitivas até as mais altamente colocadas na escala
filogenética. Seguimos, para a colocagio de um dado tipo de abelhas em um grupo
mais primitivo ou mais especializado, a técnica de Michener (1953), considerando
os caracteres que aparecem nas abelhas primtivas como menos evoluidos.

A Tabela II resume os resultados que conseguimos em nossas investigagdes.
Néla ndo estdo representadas tddas as abelhas que examinamos, apenas os exem-
plares mais caracteristicos de cada grupo, ou os que dentro do grupo apresentem
divergéncias. ) )

Baseados nésses resultados pudemos construir uma outra (Tabela III) que resume
as conclusGes a que nos levou o estudo que acabamos de realizar com os Apoidea.

As abelhas que revelaram estruturas glandulares que julgamos primitivas, foram
por nés consideradas como tais e vice-versa.

A figura de frontispicio resume a localizagdo das glédndulas estudadas; trata-se
de uma representacio esquemdtica do que acontece em Apis.

As glandulas salivares toracicas do tipo alveolar, ou tubulares tipo Exomalopsis,
constituem um caso & parte na evolugdo das abelhas, que ndo conseguimos relacionar
com nenhuma caracteristica dos grupos que as apresentam.

As vézes foi possivel estabelecer com relativa precis@o o caminho seguido pela
evolucdo, mas na maioria dos casos limitamo-nos a constatar os fatos, abstendo-nos

de propor qualquer esquema evolutivo por acharmos que nossos dados sfo, para
isso, insuficientes.
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Estampa 1: Fig. 1, Glandula mandibular de Trigona (Oxytrigona) tataira flaveola,
operaria (1, mandibula; 2, saco reservatério; 3, saco secretor; 4, ponto de excrecdo.
Apud Kerr & Cruz, 1961); fig. 2, Glandula da cabega de Bombus atratus (1, bdlsa
salivar; 2, reférgo interno de quitina; 3, ductos coletores; 4, nicleos das células dos
ductos; 5, alvéolos secretores; 6, vactolos. Corte de 10 u, H.E.).
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Estampa 2: Célula secretora do saco anterior da glandula mandibular de T.
(0.) tataira, fixada com Weaver & Thomas, corada com carmim acético, em vista
superior (1, citoplasma; 2, ntucleo; 3, estrias da membrana intima que fica sob a
célula; 4, canaliculo que transporta a secrecdo para o limen da gldndula; 5, vactolos
nucleares; 6, vactiolo excretor que se forma de maneira a drenar a secrecdo para

o canaliculo; 7, niacleo da célula que deu origem ao canaliculo. Apud Kerr &
Cruz, 1961).
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Estampa 3: Fig. 1, Glandula salivar da cabeca de Trigona (8.) postica, fig. 2,
de quitina; 3, ductos coletores; 4, ntiicleos das células dos ductos; 5, tabulos secre-

de quitina; 3, ductos coletores; 4, ntcleos das células dos ductos; 5, tdbulos secre-
tores; 6, luz do alvéolo).
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Esta'm'pa 4: Fig. 1, Tabulos secretores de Nomia pulchribalteata (1, parte intra-
celular do ducto coletor: 2, tGbulo secretor ramificado; 3, ducto coletor); fig. 2,
Tubulos secretores da glandula salivar toracica de Paracolletes tuberculatus insularis
(1, células secretoras; 2, células da bainha; 3, ducto coletor intercelular).
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Estampa 5: Fig. 1, Corte e vista superficial do reservatério da glandula man-
dibular de 7. (0.) tataira (1, membrana intima; 2, membrana basal ou prépria;
3, células epiteliais); fig. 2, Epitélio secretor de Trigona (Scaptotrigona) xanthotricha
(1, nflicleos da intima; 2, canaliculo excretor; 3, nficleos das células secretoras).
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Estampa 6: Esquema de uma seccgdo longitudinal do epitélio secretor da glan-
dula mandibular de Trigona (0.) tataire (1, nlcleo da célula que deu origem ao
canaliculo; 2, nfcleos das células secretoras, grandes e irregulares; 3, membrana
intima; 4, citoplasma da célula secretora; 5, porcdo terminal do canaliculo coletor;
6, canaliculos coletores; 7, interior do saco glandular; 8, orificio do canaliculo na
intima. Apud Kerr & Cruz, 1961).
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HEstampa 7: Fig. 1, Glandula de s&da de uma larva de 156 horas (1, ntcleos;
2, vacliolos citoplasméticos; 3, separacido entre ntcleo e citoplasma; 4, secrecdo no
limen da glandula); fig. 2, Corte da glandula mandibular de Apis mellifera ligustica
(1, membrana intima; 3, epitélio secretor).
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Estampa 8: Fig. 1, Corte da mandibula de Melipona rufiventris, mostrando a
glandula de céra intramandibular (1, quitina; 2, epitélio secretor; 3, poros cheios
de secrecdo); fig. 2, Corte transversal do epitélio secretor de céra (1, célula secre-
tora; 2, nticleo; 3, pontes intercelulares; 4, filamentos (de céra?) no citoplasma das
células secretoras).
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Estampa 9: Fig. 1, Glandula de cheiro de M. quadrifasciata (rainha), mostrando
o ponto de desembocadura dos canaliculos excretores (1, exoesqueleto (quitina);
2, canaliculos; 3, células secretoras).
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