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Resumo.  Abelhas sem ferrão são himenópteros eussociais e a unidade biológica da espécie é a 
colônia. A colônia compreende castas diferentes (rainhas, zangões e operárias) e constitui-se em um 
superorganismo, porque indivíduos isolados não sobrevivem. A colônia tem uma organização espacial, 
estabelecida por sua arquitetura, que é característica para cada espécie e uma organização temporal, 
revelada por sequências de processos e comportamentos repetidas a intervalos regulares, igualmente 
espécie-específicos. Numa mesma colônia diversos ritmos estão presentes e são detectados tanto em 
indivíduos, quanto na colônia como um todo. Esses ritmos diferem entre si, mas ainda assim relações 
de fase são estabelecidas entre eles, gerando uma ordem temporal interna e garantindo a expressão 
rítmica geral da colônia. Tal como acontece em um organismo metazoário, o estabelecimento da ordem 
temporal interna garante a sobrevivência do superorganismo.
Palavras-chave.  Abelhas sem ferrão, Meliponini, ordem temporal interna, superorganismo.

Abstract. Stingless bees are eusocial hymenopteran and the colony is the biological unit of the species. 
Different castes (queen, drones and workers) are present in the colony that may be considered a super-
organism since isolated individuals do not survive. The colony shows a spatial organization, given by 
its architecture, characteristic of each species, and a temporal organization, established by sequences 
of processes and behaviours repeated at regular intervals, equally species-specific. In the same colony 
several rhythms can be detected both in individuals and in the colony altogether. The properties of 
these rhythms may be different but phase relations are established among them, originating a general 
rhythmic expression, consequence of the internal temporal order of the colony. As is the case with 
metazoan organisms, the establishment of the internal temporal order assures the super-organism 
survival. 
Keywords. Internal temporal order, Meliponini, stingless bees, super-organism.
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Abelhas sem ferrão

Abelhas sem ferrão pertencem à tribo Meliponini, mem-
bro da família Apidae. Os meliponíneos apresentam ca-
racterísticas bastante particulares em sua organização so-
cial, no comportamento e na arquitetura da colônia. 

Tal como acontece em todos os insetos eussociais, a 
colônia de abelhas sem ferrão apresenta sobreposição de 
gerações, castas diferenciadas, impossibilidade de a rainha 
formar e manter o ninho solitariamente, por não possuir 
estruturas que possibilitem a coleta de pólen ou néctar. A 
colônia é perene, com estrutura arquitetônica específica 
para cada espécie (Michener, 1974; Sakagami, 1982). 

Arquitetonicamente, a colônia é dividida em três 
áreas: o ninho, onde os ovos são depositados nas células 
de cria; a região dos potes de alimento, onde são armaze-
nados os nutrientes necessários para toda a colônia; e o 
tubo de saída, que proporciona acesso ao exterior da co-
lônia e bloqueia a entrada de luz. O interior da colônia é 

completamente escuro, condição garantida pela existência 
de placas de vedação, constituídas por batume, mistura 
de ceras, resina e materiais coletados no meio ambiente 
(Michener, 2000).

Na colônia encontram-se rainha e operárias, sendo 
que machos estão presentes apenas nos momentos que 
precedem o voo nupcial. Na grande maioria das espécies 
de Meliponini, há somente uma rainha fisogástrica na co-
lônia (Cepeda, 2006), que permanece no ninho após a có-
pula. Ela é bastante longeva e as novas rainhas que nascem 
fundam novas colônias. As operárias diferenciam-se em 
grupos, de acordo com sua idade, sendo as mais jovens, 
nutrizes; aquelas de idade intermediária, construtoras, e 
as mais velhas, forrageiras. Sua atividade organiza-se se-
gundo uma divisão de trabalho e tarefas específicas são 
desempenhadas por indivíduos especializados. Ao longo 
de sua vida, uma operária passa por todas elas, configu-
rando-se uma situação de ‘polietismo etário’ (Robinson, 
1992). 
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É interessante salientar que ao polietismo corres-
ponde uma distribuição espacial centrífuga das operárias 
no interior da colônia (Bourke e Franks, 1995). Segundo 
esta dinâmica, as nutrizes permanecem na região mais 
interna do ninho e, à medida que envelhecem, passam 
a exercer tarefas cada vez mais próximas à periferia e ao 
tubo de saída.

Ao contrário do que ocorre em Apis mellifera, a célu-
la de cria dos meliponíneos é usada apenas uma vez (Saka-
gami, 1982). As nutrizes são responsáveis pela construção 
das células, que receberão os ovos colocados pela rainha. 
O processo obedece a uma sequência bastante rígida, que 
consiste na construção da célula, seguida pela deposição 
de alimento, depois a oviposição pela rainha e, finalmen-
te, pelo fechamento da célula pelas operárias. A cadeia de 
eventos é denominada “Processo de construção, aprovi-
sionamento e oviposição”, abreviadamente “POP” (do 
inglês “Provisioning and Oviposition Process”) e envolve 
complexas interações da rainha com as nutrizes e destas 
entre si (Sakagami, 1982). 

As construtoras são as operárias responsáveis por 
tarefas diversificadas como a limpeza do ninho, reparos 
no invólucro da colônia, construção dos potes de alimento 
e outras. À medida que se tornam mais velhas, passam a 
guardar a entrada do ninho, quando realizam voos curtos 
no meio externo. Quando chegam à fase madura, saem 
da colônia em voos mais longos, tornando-se forrageiras 
(Wille, 1983).

Ritmos biológicos e abelhas

O primeiro ritmo detectado em abelhas foi a ‘memória 
temporal’, descrita por Forel em 1900 (apud Saunders, 
2002). Este ritmo é o mecanismo que permite às abelhas 
melíferas, Apini, retornar ao recurso alimentar sempre à 
mesma hora do dia, ou seja, no momento em que a fonte 
propicia o alimento com as propriedades mais importan-
tes para a colônia, como a composição e concentração de 
açúcares. 

A memória temporal depende da existência de um 
relógio biológico e a evidência de sua existência foi a de-
monstração de que as forrageiras continuavam a retornar 
à fonte de alimento, sempre na mesma hora, mesmo quan-
do o alimento já não estava mais disponível (Forel 1900, 
apud Saunders, 2002). A experiência foi repetida em uma 
mina de sal a 180m de profundidade, portanto sem a pre-
sença do ciclo claro/escuro. Ainda assim, as abelhas vol-
tavam pontualmente ao local onde o alimento havia sido 
disponibilizado no início do experimento (Wahl, 1932, 
apud Saunders, 2002).

A memória temporal, observada nas forrageiras, é 
gerada pelo sistema circadiano, que é igualmente respon-
sável pelo ritmo de atividade da espécie. Este ritmo foi es-
tudado em indivíduos isolados, mantidos em condições 
ambientais constantes (livre curso), situação esta essencial 
para a demonstração de um eventual caráter endógeno do 
ritmo. A endogenicidade do ritmo locomotor de forragei-
ras de A. mellifera foi comprovada por Moore e Rankin 
(1985). Como o ritmo endógeno tem sempre um período 

diferente de 24 horas, os mesmos autores demonstraram 
que o ciclo ambiental de dia/noite ajustava o período para 
24 horas exatas, num processo conhecido como “arrasta-
mento”. Além da endogenicidade e da possibilidade de ar-
rastamento, a terceira propriedade dos ritmos endógenos 
– a compensação do período (t) a variações de temperatu-
ra – também foi descrita no mesmo trabalho. 

A compensação de τ a variações da temperatura am-
biente é uma característica dos ritmos biológicos que im-
pede atrasos e adiantamentos de fase do ritmo provocados 
por diminuições e aumentos da temperatura ao longo do 
dia. Esta propriedade é importante para qualquer espé-
cie, particularmente para animais ectotérmicos como as 
abelhas. Sua sobrevivência depende de visitas regulares e 
frequentes ao meio ambiente, quando ocorre o forragea-
mento. Eventuais acelerações ou retardamentos das osci-
lações circadianas provocariam uma perda da precisão do 
momento de saída das forrageiras e da memória temporal. 

A primeira demonstração da compensação de t a 
variações de temperatura em himenópteros foi feita em A. 
mellifera. O ritmo de atividade de forrageiras foi registra-
do em condições constantes inicialmente sob 20°C e de-
pois de vários dias sob 30°C. Comparações dos registros 
nas duas temperaturas mostraram apenas variações não 
significativas no período do ritmo endógeno (Moore e 
Rankin, 1985). Estes resultados permitiram explicar como 
o forrageamento ocorre sempre com a mesma regularida-
de, seja qual for a temperatura ambiental.

A geração dos ritmos de abelhas está a cargo de os-
ciladores localizados em diversos órgãos e sistemas. Tal 
como acontece em outros insetos, os osciladores centrais, 
que coordenam a ação dos demais, ficam localizados no 
sistema nervoso central, especialmente na região protoce-
rebral (Saunders, 2002).

A geração de um ritmo, em todas as espécies já estu-
dadas, depende de mecanismos moleculares baseados em 
alças interligadas de retroalimentação negativa. Abelhas 
não são exceção. Alguns dos principais genes integran-
tes das alças já estão bem descritos para A. mellifera, tais 
como: period, timeless, cycle, Clock e cryptochrome (Bloch 
e col., 2001). Surpreendentemente foi demonstrado que 
alguns destes genes não são homólogos verdadeiros aos 
genes de relógio de Drosophila melanogaster, mas ortólo-
gos a genes de camundongos (Rubin e col., 2006).

Ritmos em meliponíneos

As particularidades da estrutura da colônia e do compor-
tamento das abelhas sem ferrão, especialmente a existên-
cia do POP, fazem com que o padrão rítmico que exibem 
seja muito diferente daquele das abelhas melíferas.

Tal como aconteceu na pesquisa com A. mellifera, 
também nos Meliponini, o ritmo mais estudado e melhor 
descrito é o ritmo de atividade das forrageiras. Sua origem 
endógena já foi demonstrada em Scaptotrigona aff depi-
lis (Figura 1) (Bellusci & Marques, 2001), Frieseomelitta 
varia e F. duoderleini (Bellusci, 2003; Oda e col., 2007). 
Todas as espécies estudadas até o momento são diurnas e 
essa diurnalidade é avaliada pela atividade das forrageiras, 
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que acontece durante a fase de claro, na maioria das espé-
cies (Marques e Yamashita, 2008).

Registros de comportamentos e de atividade lo-
comotora no interior da colônia mostram uma situação 
muito diferente daquela encontrada em A. mellifera. Na 
região do ninho, onde ocorre o POP, a atividade parece 
ininterrupta, na maioria das espécies. A atividade, em situ-
ações como esta, é frequentemente considerada arrítmica 
(Moore e col., 1998). No caso de meliponíneos, ficou de-
monstrado que se trata de uma condição em que o padrão 
final observado é resultante da expressão de diversos com-
ponentes rítmicos, de que fazem parte intrincados ritmos 
comportamentais de interações rainha/nutrizes, o ritmo 
de oviposição da rainha e de atividade das operárias. Uma 
aproximação para a análise destes componentes foi feita 
através de medidas do consumo de oxigênio de operárias 
de diferentes idades, mantidas isoladas umas das outras 
e em condições ambientais constantes. A respirometria 
mostrou a existência de componentes ultradianos – rit-
mos de alta frequência, cujo período vai de segundos até 
20 horas – e de um componente circadiano, em S. depilis 
(Gianinni, 1998) e em Melipona quadrifasciata (Teixeira e 
col., 2011).

Apesar de os dois componentes coexistirem em to-
dos os grupos etários de operárias, sua força de expressão 
modifica-se ao longo da ontogênese. Nas nutrizes, o ultra-
diano é muito mais significativo que o circadiano e a situ-
ação fica invertida nas forrageiras (Teixeira e col., 2011).

Ação do mascaramento

Qualquer ritmo biológico pode ter sua expressão instanta-
neamente modificada por um evento ambiental, cíclico ou 
não, biótico ou abiótico. A esta modificação dá-se o nome 
de mascaramento e ela não é registrada pelo sistema cir-
cadiano, desaparecendo assim que o evento ambiental 
se extingue. O mascaramento altera a expressão final do 
ritmo, mas sua ação não chega ao oscilador, por isso seu 
efeito é instantâneo e pode ser negativo, quando diminui 
ou suprime a expressão do ritmo, ou positivo, quando in-
crementa sua amplitude. (Aschoff, 1960).

Um exemplo de mascaramento é aquele que acon-
tece no interior da colônia de M. quadrifasciata. Mesmo 
sendo de baixa amplitude, um componente circadiano está 

presente no ritmo respiratório de nutrizes jovens (Teixeira 
e col., 2011). No entanto, não se detecta uma expressão 
circadiana na atividade de nutrizes e da rainha na região 
do ninho (Teixeira, 2006). Muito possivelmente o compo-
nente circadiano está mascarado pelas tarefas ligadas ao 
POP. O período em que o POP se completa (Figura 2), na 
grande maioria das espécies de meliponíneos, é ultradiano 
(Zucchi e col., 1999).

Como a postura dos ovos da rainha faz parte do 
POP, é bastante provável que o agente principal do masca-
ramento seja o ciclo de oviposição da rainha (Oda e col., 
2007). Entretanto, é preciso salientar que, em colônias de 
abelhas melíferas, o mascaramento do ritmo circadiano de 
nutrizes também acontece. Nestas abelhas, foi igualmen-
te detectado um componente circadiano que, no entanto, 
não tem expressão aparente. No caso de Apis, o mascara-
mento do ritmo foi atribuído à interferência da cria (ainda 
no interior das células do favo) (Shemesh e col., 2007).

O oposto deve acontecer com as forrageiras de M. 
quadrifasciata, quanto ao componente ultradiano presen-
te no ritmo de consumo de oxigênio. Seu mascaramento 
pelo componente circadiano deve ser devido à própria ati-
vidade de forrageamento. Nesta atividade, os episódios de 
coleta ocorrem em momentos bem determinados do dia; 
no caso da maioria das espécies de meliponíneos, durante 
a fotofase. O ritmo encontra-se, então, no estado arrasta-
do e o zeitgeber é o ciclo claro/escuro. Sabe-se que o ciclo 
dia/noite é um poderoso agente arrastador (Pittendrigh, 
1981) e que arrastamento e mascaramento atuam simulta-
neamente em um processo de ajuste fino dos ritmos do in-
divíduo às condições cíclicas do ambiente (Aschoff, 1988). 
Assim, no caso das forrageiras, o componente ultradiano 
perde relevância diante do circadiano.
Ritmos de um ‘superorganismo’

O estabelecimento da colônia de uma espécie social im-
plica organização e cooperação entre os indivíduos com-
ponentes. No entanto, o tipo de organização final é deter-
minado pelo tamanho do grupo (Camazine e col., 2001). 

Figura 1. Ritmo circadiano de atividade de voo de forrageiras de 
Scaptotrigona aff. depilis, claro constante (Bellusci & Marques, 
2001).

Figura 2. Ritmo ultradiano de construção das células da cria por ope-
rárias e de oviposição pela rainha de Melipona quadrifasciata (Teixeira, 
2006)
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A sobrevivência de um grupo social pequeno depende 
do desempenho individual de seus membros, mas, para 
grupos numerosos, como aquele das saúvas e das abelhas 
melíferas e sem ferrão, o número de indivíduos envolvidos 
em uma tarefa é mais importante que o desempenho de 
cada um deles (Wilson e Hölldobler, 2005). A verificação 
da total impossibilidade de sobrevivência de um indiví-
duo separado do grupo social levou Wheeler (1928) a 
propor o conceito de ‘superorganismo’, que postula uma 
analogia de uma colônia de indivíduos sociais com o orga-
nismo metazoário. A proposta foi bastante combatida por 
ser considerada simplista demais, com base no argumento 
de que as células somáticas do corpo de um metazoário 
são todas geneticamente idênticas, mas os indivíduos de 
uma colônia de insetos não são. A partir de análises deta-
lhadas do comportamento e da fisiologia de indivíduos e 
da organização intracolonial, Moritz & Southwick (1992) 
reafirmaram a adequação do conceito e ampliaram o con-
junto de elementos para defini-lo. A proposta foi aceita 
por Wilson (2000), que expandiu as possibilidades, suge-
rindo não mais paralelos entre estruturas anatômicas, mas 
analogias entre castas e suas funções com as propriedades 
fisiológicas de um organismo. Assim, castas ligadas à re-
produção seriam análogas às gônadas e as operárias aos 
tecidos somáticos; a transferência de alimento através da 
trofalaxis, às funções do sistema circulatório, etc.

A ação conjunta dos indivíduos melhora as possi-
bilidades de defesa da colônia. Também a manutenção 
da temperatura, dentro de uma faixa adequada para a es-
pécie, no interior do ninho é atingida pela atividade sin-
crônica de operárias que geram ou dispersam o calor por 
contração e relaxamento da musculatura do voo (Moritz 
& Southwick, 1992). Estes são exemplos, mas a dinâmica 
da colônia como um todo é possibilitada pela estrutura do 
superorganismo.

As propriedades descritas acima podem ser identifi-
cadas na colônia de meliponíneos. Além delas, a interação 
dos indivíduos tem consequências diretas na expressão de 
seus padrões rítmicos. Em experimentos com respirome-
tria de M. quadrifasciata, foram empregadas nutrizes, cuja 
emergência aconteceu em estufa, fora da colônia. Meta-
de dos indivíduos foi reintroduzida na colônia e a outra 
metade, não. O ritmo circadiano de consumo de oxigê-
nio detectado nos indivíduos devolvidos à colônia tinha 
expressão mais robusta do que naqueles que não tinham 
tido contato com outros indivíduos (Teixeira e col., 2011). 
Robinson e col. (2008) demonstraram que as informações 
do grupo social nos insetos exercem efeitos globais sobre 
a expressão gênica no cérebro, que eventualmente ativam 
genes particulares dos circuitos neurais. Esta pode ser a 
explicação para o surgimento de um ritmo circadiano nos 
indivíduos que retornaram à colônia, mas não naqueles 
que foram testados diretamente após o nascimento, refor-
çando a adequação do uso do conceito de ‘superorganis-
mo’ para descrever a situação de uma colônia de melipo-
níneos.

O conceito de ‘ordem temporal interna’

No organismo metazoário, a maioria das funções e pro-
cessos acontece segundo padrões rítmicos bem definidos. 
Cada um deles exibe frequência própria de batimento, 
sendo alguns de frequência bastante rápida (ultradianos), 
como aquela de disparos de neurônios ou de batimento 
cardíaco; outros ocorrem uma vez ao dia (circadianos) e, 
finalmente aqueles que se repetem uma vez a cada vários 
dias (infradianos), como processos ligados aos ciclos es-
trais. 

Os diferentes ritmos presentes no organismo são 
mutuamente interdependentes e sincronizados entre si. 
Esta sincronização é baseada no estabelecimento de rela-
ções de fase estáveis entre os diversos ritmos, cuja con-
sequência é um estado de equilíbrio dinâmico, descrito 
como ordem temporal interna (Moore-Ede & Sulzman, 
1981). 

A sincronização mútua dos ritmos não implica a 
coincidência de suas respectivas fases. De fato, uma aná-
lise da expressão de diversos ritmos ao longo de um dia 
mostra que na mesma fase em que se verifica a ocorrência 
de picos determinadas funções, outras funções apresen-
tam sua menor amplitude de expressão (Moore-Ede & 
Sulzman, 1981).

A ‘ordem temporal interna’ de um super-orga-
nismo

O conceito de ordem temporal interna pode ser transpos-
to diretamente para um superorganismo. A ordem tempo-
ral interna de uma colônia de abelhas sem ferrão envolve 
ritmos de diferentes frequências: ultradianos (ex. ritmos 
ligados ao POP), circadianos (ex. ritmos de coleta de pó-
len e de remoção de lixo da colônia), além de componen-
tes sazonais (ex. acasalamento, diapausa). 

Aparentemente, o padrão altamente repetitivo da se-
quência de tarefas desempenhadas pelas operárias e pela 
rainha é um componente essencial da organização tempo-
ral da colônia. Interferências com qualquer uma das sequ-
ências provocam alterações até de funções que não estão 
diretamente relacionadas com aquela que foi modificada 
(Bellusci, 2003).

Entretanto, a colônia, como um todo, quando colo-
cada em condições ambientais constantes tem sua expres-
são rítmica mantida, exibindo período circadiano. Nesta 
situação, a ordem temporal interna é preservada, mesmo 
com modificações dos diferentes períodos componentes. 
Percebe-se, então, que as relações de fase entre eles são 
restabelecidas em outro patamar, mas o arranjo geral é 
mantido. Nos casos em que ocorre uma perturbação in-
terna da colônia, em que a sequência de etapas é rompida 
ou alterada, surgem modificações comportamentais. Ex-
perimentos em que se provocava um atraso na construção 
de novas células da cria causaram, inicialmente, uma de-
sorganização do POP e depois alterações gerais do com-
portamento, inclusive de operárias construtoras que não 
participam do POP (Giannini, 1998; Bellusci, 2003). Estas 
alterações começam quase que imediatamente após as in-
tervenções e podem levar à morte da colônia.
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Conclusão

A expressão rítmica de uma colônia de insetos eussociais 
representa uma situação bastante única e interessante para 
a cronobiologia. Se numa primeira aproximação, a colônia 
pode ser considerada uma população, em outra perspec-
tiva, ela se mostra altamente organizada e fundamental-
mente dependente da interação de seus integrantes, com-
portando-se com um único indivíduo. O estabelecimento 
de uma ordem temporal interna mostra-se um compo-
nente essencial para a sobrevivência da colônia. Para che-
gar a este estabelecimento, a plasticidade dos ritmos e a 
possibilidade de modulação de sua expressão pela própria 
interação dos indivíduos representam uma situação bas-
tante peculiar do conceito de ordem temporal interna.
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