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RESUMO

PISNO, Raul Marques, D.Sc., Universidade Federal de Vigosa, julho de 2023.
Interacdes ecoldégicas em colénias de cupins: Astigmatideos (Acari) e
Staphylinidae (Coleoptera) termitoéfilos. Orientador: José Eduardo Serrao.

Os cupins sao reconhecidos como engenheiros de ecossistemas, uma vez que
modificam o ambiente para obter recursos como alimentos e componentes para os
ninhos. Seus ninhos s&o ambientes propicios para abrigar outros organismos que
interagem indiretamente como liquens que crescem nas paredes de cupinzeiros, ou
diretamente, como é o caso dos termitéfilos. Termitofilos sdo organismos,
principalmente artrépodes, que passam obrigatoriamente a0 menos um estagio
completo de sua vida dentro dos ninhos de cupins. Esses organismos possuem
adaptagdes morfologicas, comportamentais ou fisioldgicas forjadas através de uma
longa trilha evolutiva e que permitem a convivéncia com os hospedeiros. Contudo,
as relagdes ecoldgicas entre termitéfilos e hospedeiros permanecem em sua maioria
incognitas. Com o objetivo de elucidar as relagbes ecologicas entre termitofilos e
hospedeiros, serdo apresentadas as principais adaptacdes a termitofilia, usando
como base a familia Staphylinidae (Coleoptera), que possui 0 maior numero de
espécies adaptadas a este estilo de vida. O ciclo de vida, as principais adaptacdes e
as relagdes ecologicas de uma nova espécie de acaro termitofilo foram descritas e
discutidas, revelando que o relacionamento ecoldgico entre essas espécies pode
variar de comensal a mutualista, dependendo do nivel da analise (individuo/colbnia).
O relacionamento ecoldgico entre o termitdfilo Termitocola silvestri e seu hospedeiro
Constrictotermes cyphergaster foi descrito, revelando um relacionamento comensal
entre as espécies. Por fim, baseado na capacidade dos cupins de influenciar o
desenvolvimento de novas espécies ao logo do processo evolutivo, agindo como
uma forca seletiva, o termo ““engenheiros de biodiversidade" sera sugerido para se

referir a estes animais.

Palavras-chave: Simbiose. Ecologia. Termitofilia.



ABSTRACT

PISNO, Raul Marques, D.Sc., Universidade Federal de Vigosa, July, 2022.
Ecological interactions in termite colonies: Astigmatids (Acari) and
Staphylinidae (Coleoptera) termitophiles. Adviser: José Eduardo Serrao.

Termites are recognized as ecosystem engineers since they modify the environment
to obtain resources such as food and components for nests. Their nests are suitable
environments for sheltering other organisms that interact indirectly, such as lichens
that grow on the walls of termite mounds, or directly, as is the case with
termitophiles. Termitophiles are organisms, mainly arthropods, that spend at least
one complete stage of their lives inside termite nests. These organisms have
morphological, behavioral, or physiological adaptations forged through a long
evolutionary path that allow them to coexist with their hosts. However, the ecological
relationships between termitophiles and hosts remain largely unknown. With the
objective of elucidating the ecological relationships between termitophiles and hosts,
the main adaptations to termitophily will be presented, using as a basis the family
Staphylinidae (Coleoptera), which has the largest number of species adapted to this
lifestyle. The life cycle, main adaptations, and ecological relationships of a new
species of termitophile mites were described and discussed, revealing that the
ecological relationships between these species can range from commensal to
mutualistic, depending on the level of analysis (individual or colony). The ecological
relationship between the termitophile Termitocola silvestri and its host,
Constrictotermes cyphergaster, was described, revealing a commensal relationship
between the species. Finally, based on the ability of termites to influence the
development of new species throughout the evolutionary process by acting as a
selective force, the term "“biodiversity engineers" will be suggested to refer to these

animals.

Keywords: Symbiosis. Ecology. Termitophily.
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CONSIDERAGOES INICIAIS

Termitofilia € uma simbiose que ocorre entre uma espécie de cupim e um
outro animal que, em ao menos um estagio de seu desenvolvimento € dependente
da col6nia hospedeira (Kistner, 1969). Esse tipo de relacionamento s6 é possivel
através da coevolugao, que tornou linhagens especificas de artrépodes dependentes
dos cupins (Seevers, 1957).

O motivo pelo qual tantas linhagens evoluiram adaptagbes que permitem a
vida entre os cupins pode estar ligado a grande capacidade que os cupins possuem
de modificarem as caracteristicas do ambiente a sua volta (Redford, 1984;
Bonachela et al., 2015), motivo pelo qual sdo considerados engenheiros de
ecossistemas (Dangerfield et al., 1998; Pardeshi & Prusty, 2010). Tais atividades
sao responsaveis pela construgdo de um ambiente estavel e cheio de recursos para
0s cupins e sua prole. Este ambiente também cria oportunidades para outras
espécies, que em contrapartida, ficam sujeitas a pressbes impostas pela
organizagado social dos cupins, tais como os mecanismos de defesa da colbnia
(Prestwich, 1984), que possivelmente influenciaram o desenvolvimento das espécies
termitéfilas atuais. Esta tese abordara o desenvolvimento da termitofilia por este
prisma, partindo do principio basico de que os cupins em si seriam uma forca
seletiva capaz influenciar o desenvolvimento de novas espécies.

O primeiro capitulo desta tese fara uma introdugcdo ao estudo dos
termitéfilos, apresentando sua diversidade na regido Neotropical, usando como base
Staphylinidae (Coleoptera), que possui o maior niumero de espécies adaptadas a
este estilo de vida (Kanao et al.,2012). Serdo apresentadas as principais adaptagdes
conhecidas a termitofilia.

O segundo capitulo descreve as relagdes ecolégicas e comportamentais
entre uma nova espécie de acaro termitofilo do género Australhypopus (Acari,
Astigmata) e seu hospedeiro, Cornitermes cumulans (Blattodea, Isoptera:
Termitidae), bem como as caracteristicas que tornam o acaro dependente dos
cupins para completar seu ciclo de vida.

O terceiro capitulo descreve o comportamento do termitéfilo Termitocola
silvestri (Staphylinidae), bem como as relacdes ecoldgicas entre este e seu

hospedeiro, Constrictotermes cyphergaster (Termitidae), testando se a morfologia
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limuldide, adaptacéo atribuida a termitofilia tem funcao protetora contra agressdes
do hospedeiro.

Baseados na diversidade de espécies e de adaptagbes conhecidas para a
termitofilia e nas novas descobertas aqui realizadas, concluiremos defendendo a
hipétese de que os cupins agem como uma forgca seletiva, influenciando o
desenvolvimento de novas espécies e selecionando aquelas que possuem, ou que

desenvolvem as caracteristicas para a vida em uma colbnia de cupins.
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1. INTRODUGAO AO ESTUDO DOS TERMITOFILOS

(Aceito pelos editores Arab, A., Haifig, I. e Carrijo, T. como capitulo no livro Insetos
da América do Sul, Editora da UFABC)

1.1 Resumo

Este capitulo esta longe de apresentar uma revisao dos termitéfilos da América do
Sul. Nosso objetivo aqui é apresentar as relagdes ecoldgicas e evolutivas que
conhecemos até o momento entre cupins e animais a eles associados.
Apresentaremos e discutiremos alguns dos principais e mais diversos grupos de
termitéfilos encontrados para a regido Neotropical. Muitos trabalhos visando o
entendimento das relagdes interespecificas em cupinzeiros sao realizados utilizando
cupins construtores e outros cupins que coabitam seus ninhos. Contudo, o estudo de
tais relagdes com o uso de termitdfilos oferece um horizonte amplo e diferenciado.
Quando tentamos responder o porqué de tantas espécies, ndo eussociais, evoluirem
como coabitantes de insetos sociais, as respostas sao das mais diversas, uma vez
que cada linhagem invasora pode ter evoluido por necessidades diferentes, com
estratégias diferenciadas e resultando em estilos similares de habito termitdéfilo.
Neste sentido, usar termitéfilos para compreender essas interagdes podem oferecer
insights ndo apenas sobre o que ocorre entre insetos sociais e outras espécies,
servindo como modelo para outros tipos de relagcdes interespecificas que tenham
sido construidas ao longo do processo evolutivo. Apesar de registros de termitofilia
em outras familias de besouros, e em outras ordens de insetos (ex: Zygentoma,
Diptera, Lepidoptera, Hymenoptera...), a notoriedade dos estafilinideos em evoluir
multiplas linhagens para esse habito n&do encontra paralelo na historia da evolugéo.
Isso nos conduziu a escrever este capitulo majoritariamente sob o prisma desses
besouros. Serao discutidos diversos aspectos da origem, evolugao e comportamento
atrelados a esse estilo de vida, assim como apresentamos as principais linhagens de

estafilinideos termitéfilos com representantes sul-americanos.

1.2 Um dos maiores espetaculos em toda histéria natural

O entomdlogo dinamarqués Jgrgen Matthias Christian Schigdte registrou

pela primeira vez, em 1853, insetos vivendo associados a colénias de cupins,
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fendmeno até entdo conhecido apenas para formigas. Apesar de coletar besouros
em diferentes partes da Dinamarca e formar um importante acervo, nenhum inseto
seria tdo incomum quanto aqueles besouros da familia Staphylinidae que recebera
do seu colega Johannes Theodor Reinhardt. Este material era fruto de coletas
realizadas no Brasil, patrocinadas pelo hoje Museu de Histéria Natural da
Dinamarca. As coletas ocorreram em 1852, em Lagoa Santa, Minas Gerais, mesma
localidade em que Reinhardt auxiliava o paleontdlogo naturalista Peter Wilhelm Lund
(Zilberman, 2018).

Devido a falta de conhecimento de outras espécies termitéfilas, Schigdte
tentou compara-las a grupos de estafilinideos associados a formigas. Esses novos
taxons, colocados nos géneros Corotoca Schigdte e Spirachtha Schigdte,
apresentavam morfologia excéntrica, melhor expressa nas préprias palavras de
fascinio do autor: "0 abdémen é construido de maneira extraordinaria, membranoso
e enorme, curvado para cima, de forma que cobre o térax, e fixado nesta posicéao
pelas faces dorsais do segundo e terceiro segmentos que cresceram
conjuntamente" (Schigdte, 1853). Esse abddémen membranoso e enorme em
besouros € uma adaptagcao atualmente conhecida, exclusivamente, a termitofilia e é
chamada de fisogastria. Os besouros termitéfilos, subsequentes descobertos
proximos a Corotoca e Spirachtha, agora incluidos na tribo Corotocini, apresentam
algum grau de fisogastria. Devido a isso, alguns chegam a lembrar um cupim em
vista dorsal, o que Richard Dawkins (Dawkins, 1998) chamou de “um dos maiores
espetaculos em toda histéria natural”.

Atualmente, organismos de diversas ordens de inseto, e também de outras
classes de Arthropoda, sdo conhecidos como sendo associados a cupins. Muitos
possuem forma fisogastrica, outros corpos limuldides (ou “gotinha”), e alguns nao
tém nenhuma adaptacdo morfolégica facilmente visivel a este estilo de vida.
Tamanha diversidade parece indicar que a termitofilia evoluiu, varias vezes, de
forma independente. Kistner, (1969) sugeriu que houve 12 delas s6 na familia
Staphylinidae (Coleoptera) (Fig. 1.1, 1.2 e 1.3) e duas em Phoridae (Diptera)(Fig.
1.4).

Neste capitulo pretendemos tratar dos principais grupos termitéfilos e de
uma série de mecanismos e adaptagdes morfoldgicas, quimicas e comportamentais
que lhes permitem coabitar com seus hospedeiros, e usufruirem de um ambiente

ideal para sua sobrevivéncia ou permanéncia.
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1.3 Termitofilia: O que é e como reconhecer?

Durante a evolucdo dos cupins, suas colonias foram continuamente
invadidas por organismos que, de alguma forma, tiveram sucesso em explorar
alguns dos diversos e abundantes recursos presentes em suas sociedades. Tais
invasdes deram origem a intimos relacionamentos entre cupins e outros organismos
conhecidos como termitofilos, os quais, a maioria invertebrados, podem ser
encontrados em cupinzeiros. Neste texto, consideraremos como termitofilos apenas
aquelas espécies que necessitam, obrigatoriamente, da sociedade dos cupins em ao
menos um estagio do seu ciclo de vida, sendo portanto, incapazes de sobreviverem
fora de sua colénia hospedeira. Por outro lado, os organismos que s&o encontrados
facultativamente em cupinzeiros, sem nenhuma associagdo obrigatéria com a
espécie construtora, serao tratados neste capitulo como termitariofilos.

Apesar de a definigdo de termitofilo ser clara em teoria, na pratica, € comum
nao ser tdo simples de aplica-la. Isso acontece por desconhecermos a biologia e o
ciclo de vida da maioria das espécies associadas a cupins, sendo dificil precisar se
de fato aquele organismo depende ou ndo obrigatoriamente dos cupins com os
quais fora coletado. Desconhecendo isso, costuma-se adotar critérios secundarios
para inferir a biologia destes individuos e, entdo, ter alguma base para sugerir um
suposto caso de termitofilia ou termitariofilia. Kistner (1969) salientou que a maioria
das espécies é presumida termitéfila apenas por sua morfologia ou suposta relagéo
filogenética com outras espécies que sejam tipicamente termitodfilas. Coletar
repetidamente uma determinada espécie junto a um hospedeiro especifico também
poderia ser elencado como um forte indicativo do carater. Esses critérios, no
entanto, ndo sao regras preestabelecidas, e qualquer observagao que sugira ou nao
termitofilia pode ser de grande relevancia.

As relagdes ecologicas entre os termitdfilos e seus hospedeiros podem
variar, havendo determinado grau de aceitagdo da col6nia. Para classificar essas
relagbes, propomos uma adaptagado da classificagdo de Wheeler (1910) utilizada

para mirmecdfilos:
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1.3.1 Termitofilos desarmonicos

Organismos que, embora necessitem obrigatoriamente de algum recurso da
colénia hospedeira, sdo agredidos caso sejam encontrados pelos hospedeiros.
Espécies desarménicas podem ser encontradas em regides ndo patrulhadas do
ninho e podem ter relagdes antagdnicas com o hospedeiro, como ocorre para larvas
de Cetoniinae e Rutelinae (Coleoptera) encontradas na parede de ninhos de
Cornitermes cumulans (Kollar, 1832) (Puker et al., 2015; Rosa et al., 2008).

1.3.2 Termitoéfilos tolerados

Espécies nao notadas pelos hospedeiros, capazes de completar seu ciclo de
vida infiltrados nas colbénias. Elas sio toleradas por nao possuirem nenhum odor que
os distinguem no ambiente, ou por serem pequenos demais para serem notados, ou
agredidos; também por possuirem uma morfologia incomum, ou mesmo por uma

combinacao dessas caracteristicas.

1.3.3 Termitoéfilos verdadeiros

Aqueles verdadeiramente aceitos pela colbnia hospedeira e vivem
completamente integrados a sociedade dos cupins, podendo ser inclusive
alimentados por seus hospedeiros através de trofalaxia. Tais espécies geralmente
possuem adaptacdes morfologicas, como a fisogastria, que facilitam a aceitacéao
pela colénia hospedeira. Como ja mencionado, tal carater mostra alargamento das
partes membranosas do abddébmen e pode ser alcancada através do
desenvolvimento dos corpos gordurosos, do sistema reprodutivo, ou mesmo da
viviparidade. A fisogastria evoluiu independentemente em Diptera e Coleoptera, e
pode ter um papel mimético, permitindo que termitofilos fisogastricos se assemelhem
aos cupins hospedeiros. Contudo, se esse mimetismo é utilizado para confundir os
cupins, ou para se proteger de predadores ndo termitdfagos encontrados em
cupinzeiros (DeVisser et al., 2008) permanece em aberto. Todavia, a ideia de
mimetismo € questionada na literatura, e a aparente similaridade pode ser um

subproduto de alguma outra funcao a ser melhor explorada (Wilson et al., 1971).
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1.4 Familia Staphylinidae: uma aparente evolvabilidade para a termitofilia

Staphylinidae é uma das maiores familias de besouros, com mais de 60 mil
espécies, dividida em quatro grupos informais com ampla distribuicdo geografica
(Thayer, 2016): Omaliine (~11,500 spp.), Tachyporine (~17.500 spp.), Oxyteline
(~6,000 spp.) e Staphylinine (~20,000 spp.). Das seis subfamilias do grupo
Tachyporinae, Aleocharinae conta com mais de 15 mil espécies -- a maior subfamilia
em Staphylinidae -- e representa o grupo de insetos mais bem-sucedido associado
aos cupins. Pelo menos 11 linhagens evoluiram independentemente para a condigéao
exclusivamente termitéfila e outras seis possuem algum registro do carater,
abrangendo um total de mais de 650 espécies em cerca de 190 géneros (Kanao et
al., 2012).

A filogenia de Aleocharinae ainda necessita ser realizada em maior escala,
pouco se sabe até o momento sobre a relagdo entre as tribos. Possivelmente a
subfamilia possui um grupo basal parafilético com quatro tribos, e outro derivado,
talvez monofilético, com mais de 40 tribos (Ashe, 2005). Dentre as tribos basais,
Trichopseniini € exclusivamente termitdfila, e Mesoporini possui representantes
termitéfilos e de vida livre. FOsseis de ambos os grupos foram encontrados em
estratos geologicos do Cretaceo (~99 milhdes de anos) e, apesar de discutivel,
podem ser considerados representantes dos primeiros termitofilos (Cai et al., 2017;
Yamamoto et al., 2017). As demais tribos se encontram em uma grande politomia
dentre os Aleocharinae derivados, em que Corotocini, Termitonannini e
Termitohospitini sdo grupos notaveis com representantes sul-americanos. Além
dessas tribos, com 0 numero mais expressivo de representantes termitéfilos para a
regido, vale mencionar também a pequena tribo exclusivamente termitdfila
Philotermitini, em que as espécies de Pseudophilotermes Bernhauer sao associadas
a ninhos de Coptotermes Wasmann (Rhinotermitidae: Coptotermitinae) e
Nasutitermes Dudley (Termitidae: Nasutitermitinae), descritas para a América
Central e América do Sul; jda os Lomechusini, que apesar de a maioria ser
mirmecdfila, tem sete géneros de distribuicdo Neotropical associados a cupins
Syntermitinae, com exceg¢ao de Myrmedonota scientiana Navarro & Caron, 2018
coletado em ninho de N. corniger (Motschulsky), um Nasutitermitinae (Navarro &
Caron, 2018).
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Os Aleocharinae se associaram a varias familias de cupins pelo mundo,
incluindo Mastotermitidae, Kalotermitidae, Rhinotermitidae e, principalmente,
Termitidae. As multiplas invasdes e, a presumivel longa historia de coevolugao entre
esses grupos, nos leva a pensar que existe algo nos estafilinideos que os permitiu
evoluir para um estado de associacéo obrigatoria a sociedade de cupins, quebrando
barreiras de defesa impostas pela evolugdo a socialidade de uma maneira que
outras linhagens de animais raramente alcancaram, o que se chama de
evolvabilidade (Kirschner & Gerhart, 1998). E presumivel que a evolvabilidade de
Aleocharinae para a termitofilia provenha de, 1. élitro curto; 2. abdémen flexivel e 3.
sistema glandular no segmento VI. Essas adaptagdes, portanto, facilitariam o
surgimento de modificagdes importantes para a integracdo nas sociedades de
cupins. Parker et al. (2017), a partir de analise de desenvolvimento e dos genes do
complexo Hox, notaram que essas pré-adaptacoes estdo presentes nos
Aleocharinae, concluindo que o plano corporal desses insetos estaria por tras do
sucesso da evolugao da termitofilia a partir da flexibilidade para evoluir modificacoes

quimicas e morfoldgicas em seus representantes.

1.4.1 Tribo Corotocini

Quando consideramos a descoberta de organismos termitofilos, os
Corotocini, além de ser o taxon mais especializado, trata-se também do mais
diverso, com mais de 200 espécies descritas, todas altamente especializadas a
termitofilia (Figura 2.3a-f). Este niUmero representa cerca de um tergco da totalidade
de termitdfilos em Staphylinidae. Eloi et al. (2020), utilizando curvas de rarefagao
para espécies, estimaram que ha cerca de 3000 espécies para serem descobertas,
prevendo que a regidao Neotropical abriga a maior diversidade, seguida pela
Afrotropical, e menos para outras regides, configurando uma distribuicao
principalmente Pantropical para o taxon (Figura 1.2).

Nessa tribo, todas as espécies possuem algum grau de fisogastria que,
conjuntamente com no minimo duas sensilas nos ultimos antenémeros, fusdo do
mento e submento e acetabulo mesocoxal ndo emarginado, ajudam a caracterizar o
termitéfilo como pertencente aos Corotocini. A localizagdo dessas sensilas indicam
aproximagao com Termitonannini, mas apenas estudos filogenéticos futuros poderao

estabelecer esta relacao entre esses taxons.
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A caracterizagdo da tribo teve como marco importante a monografia em
estafilinideos termitofilos de Seevers (1957), que removeu uma série de
estafilinideos pouco relacionados, incluindo nao-termitdfilos, e agregou mais de 120
espécies, além de trabalhar em uma analise filogenética. Devido a época, sua
analise foi pré-hennigiana, mas outro importante trabalho no grupo veio anos apos,
em 1986, a monografia de Jacobson e colaboradores (Jacobson et al., 1986), que
revisou a tribo, performou uma analise filogenética e descreveu o sistema glandular
de uma série de grupos. Um resumo das relacdes filogenéticas entre as subtribos de
Corotocini, contando com dados de distribuicdo e hospedeiro para grupos sul-
americanos pode ser checado na figura 1.4. Recentemente, pesquisadores na
Ameérica do Sul reacenderam o interesse nessa tribo, e muitos trabalhos vém sendo
publicados (Cunha et al., 2015; Eloi et al., 2020; Oliveira et al., 2018; Pires-Silva et
al., 2019; Pisno et al., 2019; Rosa et al., 2018; Zilberman et al., 2019; Zilberman,
2020) e alguns projetos estdo em andamento, prometendo um avango nao apenas
para a essa tribo, mas também para o estudo da termitofilia em seu senso mais
amplo.

Das 12 subtribos atualmente conhecidas, sete tém espécies descritas para a
regidao Neotropical, sendo seis delas e um género incertae sedis com espécies
registradas para a América do Sul (Figura 1.4). A maioria é associada com géneros
de cupins Nasutitermitinae, havendo também associacbes com Syntermitinae e
Apicotermitinae. As espécies geralmente carregam um grande abdémen recurvado
por cima do térax, algumas de forma permanente (Zilberman, 2020), muito embora
outras apresentem abddémen distendido, como os "besouros miméticos de rainha"
de Timeparthenus Silvestri (Figura 1.3f) e Reginamimus Kistner (Timeparthenina).
Algumas espécies possuem abdébmen muito modificado, com extensdes
membranosas, ou pseudoapéndices, como em Spirachtha spp., caracteristica que
provavelmente surgiu independentemente em outros géneros africanos e da
Australia. Exemplares de Thyreoxenus Mann apresentam um dos raros e mais
notaveis exemplos de fisotoraxia (térax dilatado), semelhante ao que acontece em
abdoémens fisogastricos - em termitofilos (Figura 1.4b), carater que também aparece
em alguns Termitohospitini.

Espécies de Cavifronexus Zilberman, Corotoca (Figura 1.4a) e Spirachtha
(Corotocina) sao conhecidas como viviparas, unicos casos confirmados entre os

Staphylinidae (Zilberman et al., 2019). O ciclo reprodutivo de Corotoca spp., por
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exemplo, é relativamente bem conhecido, havendo algumas lacunas. As fémeas
carregam embrides em diferentes estagios de desenvolvimento no oviduto (Pisno et
al., 2019), em que cada fémea carrega pelo menos trés ovos com localizagcao
constante no abdémen (Zilberman et al.,, 2019). O embrido mais desenvolvido
ocupa o apice do abdémen e os outros dois sdo abrigados na base, exatamente na
curvatura. Em estagios avancados do desenvolvimento observa-se uma larva
desenvolvida no apice do abdémen e dois ovos na base. Como essa larva é liberada
e como a espeécie se dispersa foi descrita primeiramente em Oliveira et al. (2018), e
explorada e discutida em mais detalhes em outros trabalhos (Moreira et al., 2019;
Pisno et al., 2019; Zilberman et al., 2019). Nesses estudos, foi visto que durante o
forrageamento do hospedeiro Constrictotermes sp., a fémea do besouro, pronta para
liberar a prole, segue a trilha do cupim, caminha até um certo ponto, e entdo para,
virando-se em 180 graus, tornando a ficar de frente contra o fluxo de operarios que
saem do ninho para forragear. Apos contato do besouro com os operarios, a fémea
estica o abdébmen em diregcdo a cabeca de um operario, que recebe uma larva.
Presa na cabega do cupim, a mesma € transportada ao longo da trilha, e em um
determinado momento, a larva se desprende do operario, cai € se enterra no solo
proximo. E presumido que essa etapa do ciclo de vida, a empupacéo, ocorra toda

fora do ninho, e que o besouro retorne para o cupinzeiro ja em estagio adulto.

1.4.2 Tribo Termitohospitini

Com cerca de 40 espécies, a tribo esta presente na América do Sul, Asia e
Oceania (Figura 1.5a-d). Em 1941, Seevers estabeleceu a tribo, afirmando que
aqueles besouros eram “pequenas espécies limuldides, conhecidas apenas como
inquilinos nos ninhos dos cupins”. Embora a maioria seja de fato limuldide (Figura
1.5b-d), Neotermitosocius bolivianus Kanao, Eldredge & Maruyama, 2012 (Figura
1.5a) possui margens laterais paralelas, e é possivel também se observar algumas
espécies fisogastricas e outras fisotoracicas. Até o momento n&o se conhece o
hospedeiro de N. bolivianus, pois seus exemplares foram coletados com armadilha
de interceptacdo de voo (Kanao et al.,, 2012). Nesse sentido, sua termitofilia foi
inferida apenas a partir da proximidade taxonémica com espécies especializadas a

esse habito.
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Atualmente, a tribo tem duas subtribos, Termitohospitina, exclusivamente
Neotropical, com seis géneros e 16 espécies na Costa Rica, Panama, Trinidad e
Guiana; e Hetairotermitina, com oito géneros e 23 espécies da Asia e Oceania,
especificamente China, Malasia, Singapura, Jap&o, Micronésia, Papua Nova Guiné e
Australia. Das 16 espécies de Termitohospitina, nove estdo associadas aos cupins
Nasutitermes, e o restante pode ser encontrado com espécies de Cornitermes
Wasmann, Velocitermes Holmgren e Rhynchotermes Holmgren. Embora a maioria
seja especialista a um unico hospedeiro, Termitohospes miricorniger Seevers, 1941,
da Guiana e Trinidad, foi registrada com N. ephratae (Holmgren, 1910) e N. corniger
(Motschulsky, 1855); e T. punctulatus Borgmeier, 1959 da Costa Rica foi registrada
com N. nigriceps (Haldeman, 1854) e N. corniger. Todavia, a determinacao do ultimo

cupim é possivelmente duvidosa (Borgmeier, 1959).

1.4.3 Tribo Termitonannini

A tribo tem 86 espécies de besouros com ampla distribuicdo geografica, e
duas subtribos, Perinthina, com 15 géneros e 30 espécies registradas para a
América do Sul, Asia e Oceania; e Termitonannina, com 8 géneros e 25 espécies
exclusivamente Neotropicais. As espécies sdo majoritariamente pequenas e de
corpo limuléide (Figura 1.6a-c), com excecédo das fisogastricas Physoperinthus spp.
Pasteels & Kistner (Perinthina), da Africa (Costa do Marfim e Namibia); e o
monotipico Termitonilla Borgmeier (Termitonannina) do Brasil. Apesar da aparéncia
similar com outros termitofilos, o corpo limuléide, tarsos 4-4-4 (Perinthina) ou 4-4-5
(Termitonannina) e sensilas no ultimo antenémero (exceto Termitopelta Borgmeier) é
diagndstico do grupo (Seevers, 1957).

A subtribo Perinthina invadiu ninhos de cupins de diferentes géneros da
subfamilia Nasutitermitinae (exceto uma espécie associada a um Syntermitinae),
incluindo Baucaliotermes Sands, Leptomyxotermes Sands, Trinervitermes Holmgren
e Nasutitermes. Representantes Termitonannina estdo associados a cupins
Amitermitinae (com apenas uma espécie associada a um Syntermitinae), incluindo
Anoplotermes Miiller, Cornitermes, Labiotermes Holmgren e Procornitermes
Emerson. Essa subtribo foi revisada por Kistner (2004), que também revisou os
géneros australianos e orientais Lauella Mann, Paralauella Kistner, Alzada Kistner e

Eutermitophila Cameron (Kistner, 1999). Em ambos os trabalhos ha chaves de
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identificacdo, analise filogenética e notas de comportamento. Alguns géneros
haviam sido trabalhados ou revisados de forma avulsa, como os Perinthus e
Termitocola da América Central e México em Kistner & Jacobson (1976), e Lauella
em Kistner (1970, 1972). A subtribo Termitonannina ainda necessita de revisao.

O comportamento em Perinthina foi observado por Pasteels (1969), notando
que Catalina elegans Pasteels, 1967 flexiona as pernas de forma ritmica e abrupta,
similar ao seu hospedeiro. Os cupins respondem “lambendo” o abdémen do
termitofilo, limpando suas antenas e pernas. Pasteels também observou que o
termitéfilo esfregava a lateral do abdémen contra os cupins, locomovendo-se com
mais agilidade que esses, como outros estafilinideos de vida livre. Essa agilidade é
comum tanto em termitdéfilos limuldides em geral, como em versdes estenogastricas
de termitofilos de outras tribos, uma vez que a fisogastria promove consideravel

reducdo de mobilidade.

1.5 Estratégias utilizadas pelos termitéfilos para invasdao e permanéncia nos

ninhos de cupins

Ainda ha muito a ser explorado para se conhecer a diversidade de
estafilinideos, e muitos outros insetos (e artropodes), que conseguem coabitar
colénias de cupins, havendo um conjunto de estratégias e adaptacdes defensivas
que variam entre as espécies (Sobotnik et al., 2010). Mostraremos a seguir algumas
dessas estratégias usadas pelos termitofilos. Destaca-se, todavia, a notavel
capacidade que os cupins tém de reconhecer os individuos que ndo pertencem a

coldénia, os atacando.

1.5.1 Mimetismo

Uma vez que o termitéfilo esteja no interior dos ninhos, pode ser agredido
caso o cupim o reconheca como um invasor (Kaib et al., 2004; Sobotnik et al.,
2008), sugerindo a hipdtese de que os termitéfilos possuem diferentes tipos de
mimetismo que possibilitem sua entrada e permanéncia junto a colénia dos cupins.
Estratégias similares de mimetismo surgiram independentemente em diversas
linhagens de organismos, e configuram notavel exemplo da ubiquidade da evolugéo

convergente. Sao tipos de mimetismo em termitédfilos o (i) plano corporal, em
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Staphylinidae (Figuras 1.3, 1.5, 1.6), Diptera (Figura 1.1) (ver também Brown &
Porras (2016)) e Zoraptera (Delamare-Deboutteville, 1948), e (ii) quimico, também

em estafilinideos (Howard et al., 1980; Rosa et al., 2018).

1.5.2 Mimetismo para plano corporal

As galerias dos cupinzeiros apresentam tamanho adequado para os
individuos construtores e circulagdo de ar dentro do ninho. Termitofilos menores que
seus hospedeiros podem transitar com facilidade dentro dessas galerias. O transito
facil nas galerias permite que os termitéfilos ndo encontrem com o hospedeiro, como
visto para Zorotypus hubbardi Caudell, 1918 (Zorotypidae) nos ninhos de
Reticulitermes flavipes (Oshima, 1911) (Delamare-Deboutteville, 1948; Grassé,
1986). Esses termitofilos sdo menores que o hospedeiro e preferem as galerias
abandonadas do ninho, as quais s&do ignoradas pelos cupins (Kistner, 1969;
Seevers, 1957).

A forma do corpo também pode ser uma ferramenta importante para a
permanéncia de espécies invasoras em ninhos de cupins. Dados de morfometria
mostraram nao haver diferenga significativa entre o termitéfilo C. fontesi Zilberman,
2018 (identificada como C. melantho) e seu hospedeiro Constrictotermes
cyphergaster (Silvestri, 1901) (Cunha et al., 2015). O valor adaptativo de tal
semelhanga, contudo, pode n&o ser visto exclusivamente como mecanismo de
integracdo com seus hospedeiros. Moreira et al. (2019) observaram que C.
melantho deixa o ninho durante o forrageamento de seus hospedeiros para fins de
dispersdo. Ser indistinguivel de seus hospedeiros no meio de uma multiddo pode
diminuir o risco de predagdo no momento em que o termitofilo estaria mais exposto.
Todavia, o mecanismo de mimetizar os hospedeiros utilizado por termitéfilos
fisogastricos pode ocorrer ndao apenas fora do ninho. Pisno et al. (2019) sugerem
que exista um mimetismo Batesiano, em que o besouro palatavel se assemelha a
um cupim impalatavel, confundindo predadores visualmente orientados dentro do
ninho (DeVisser et al., 2008).

A morfologia limuléide em Aleocharinae, é possivelmente uma adaptacao
para a vida embaixo de cascas de arvores e serrapilheira, que foi cooptada para
resistir a agressdes do hospedeiro (Cai et al., 2017; Yamamoto et al., 2017). Apesar

dessa forma sugerir a necessidade dos termitdfilos se defenderem de seus
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hospedeiros, existem registros de contatos intimos entre termitofilos limuldides e

seus hospedeiros (Grassé and Poisson, 1940; Howard et al., 1980).

1.5.3 Mimetismo quimico

Em insetos sociais, os hidrocarbonetos cuticulares (HCs), além de servirem
para proteger contra perda de agua, também sao utilizados para o reconhecimento
da espécie, colbnia ou castas (Howard and Blomquist, 2005; Singer, 1998),
detectados através do contato antenal (Blomquist and Bagnéres, 2010). Com alta
especificidade de seus HCs, os cupins sdo capazes de reconhecer individuos da
mesma coldnia, exibindo comportamento agressivo aos individuos de outra coldnia
(Kaib et al., 2004; Marins & DeSouza, 2008). Sendo assim, espécies invasoras, para
se tornarem indistinguiveis, podem adquirir os HCs apds entrarem nos ninhos
(Vander Meer & Wojcik, 1982), ou ja os possuir independente do contato entre as
duas espécies (Howard et al., 1980). Neste sentido, Rosa et al. (2018) detectaram
maior similaridade entre termitofilos e cupins de uma mesma colénia do que entre
cupins, ou termitéfilos de mesma espécie, mas de colbnias diferentes, ratificando
assim, a importancia e a existéncia de mimetismo quimico entre termitéfilos e seus

hospedeiros.

1.6 Conclusodes

Ha pouco mais de um século e meio eram registrados os primeiros insetos
vivendo associados a cupins, hoje conhecidos como termitofilos. Tal observagao
originou uma nova area de estudo com potencial a ser explorado por equipes
multidisciplinares. Ao longo desses anos, alguns poucos pesquisadores utilizaram o
que estava disponivel em suas respectivas épocas para pavimentar um caminho
sobre o qual cientisticas de hoje tentam desvendar. Muito ainda ha de ser feito,
estudos moleculares sao escassos, e grupos de termitéfilos precisam ser revisados
e estudados dentro do paradigma moderno da sistematica filogenética. Além disso,
ha ainda um grande potencial a ser explorado para se entender as interagoes
interespecificas utilizando os termitéfilos como modelo. A grande diversidade de
organismos e mecanismos adotados para a termitofilia podem fornecer ferramentas

valiosas para futuros estudos sobre interagdes ecoldgicas e coevolugao.
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1.7 Figuras

Figura 1.1. Exemplos de espécies de Corotocini sul-americanas: A, Corotoca fontesi Zilberman, 2018;
B, Thyreoxenus cucullatus Seevers, 1946; C, Oecidiophilus cleidecostae Zilberman & Fontes, 2020;
D, Xenogaster subnuda Seevers, 1957; E, Abroteles rurrenabaquensis Seevers, 1946; F,

Timeparthenus oglobini Silvestri, 1946.

Figura 1.2. Termitéfilos da tribo Termitohospitini, subtribo Termitohospitina: A, Neotermitosocius
bolivianus Kanao, Eldredge & Maruyama, 2012; B, Blapticoxenus brunneus Mann, 1923; C,

Termitosocius microps Seevers, 1941; D, Termitosodalis sp. (figuras de Kanao et al., 2016).
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Figura 1.3. Termitdfilos limuldides da tribo Termitonannini, subtribo Perinthina: A, Perinthus
dudleyanus Casey, 1889; B, Perinthus hageni Seevers, 1937; C, Termitocola cylindricornis Seevers,

1937 (fotos do banco de dados do Field Museum of Natural History, Chicago).

Figura 1.4. Adaptacdes encontradas em espécies de termitodfilos verdadeiros de Phoridae (Diptera):
A-B, Megapropodiphora arnoldi Brown, 2018, a menor "mosca" do mundo, de corpo limuldide,

presumidamente associada com cupins ou formigas (figuras de Brown, 2018); C-D, exemplos de
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espécies fisogastricas, Termitoxenia heimi Wasmann, 1900 (esquerda, da india) e Xanionotum
hystrix Brues, 1902 (direita, dos Estados Unidos) (figuras retiradas de Kleisner & Marko$, 2005 que

citam Obenberger, 1952 como autor das mesmas).
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Figura 1.5. Numero cumulativo de descrigbes de Corotocini por ano e regido zoogeografica.
Adaptado de Eloi et al., 2020.
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2. INTERAGAO ACARO - CUPIM: A MORTALIDADE DE CUPINS MEDIA A
DENSIDADE DE ACAROS?

Pisno, R.M., Ferreira, D.V., Ferla, J.J. & Serréo, J.E. (2023). Mite—termite interaction:

does termite mortality mediate mite density? Insectes Sociaux 70, 243—249.
2.1 Resumo

Acaros astigmatideos termitéfilos atingem grandes tamanhos populacionais em
colénias de cupins enfraquecidas, mas ainda nao esta claro se os acaros séo a
causa do enfraquecimento da col6nia ou se eles se aproveitam disso. Este estudo
aborda esta questdo avaliando o tamanho da populagdo do acaro Australhypopus
sp. em colénias do cupim Cornitermes cumulans em laboratorio por 15 dias.
Testamos se o crescimento da populagdo de acaros € dependente da mortalidade
de cupins, além de fazer observagdes sobre o ciclo de vida do acaro e sua relagao
com o cupim hospedeiro. Nossos resultados sugerem que Australhypopus sp. nao
diminui o tempo médio de vida dos hospedeiros, embora dependam da morte do
cupim para completar seu ciclo de desenvolvimento. Esses resultados indicam que a
mortalidade de cupins favorece o aumento da populacdo de Australhypopus sp.,
talvez porque esse acaro se alimenta dos cadaveres dos cupins para completar seu

ciclo de vida.

2.2 Introducgao

Os ninhos de cupins sao locais de reproducdo e desenvolvimento para
varios organismos associados, os chamados termitofilos (Seevers, 1957) incluindo
besouros (Castiblanco et al., 2022; Costa & Vanin, 2010; Pisno et al., 2019), vespas
(Hugo et al.,, 2020), moscas (Cumming, 1996) e acaros (Eickwort, 1990). Os
ambientes estaveis e ricos em recursos dos ninhos de cupins tém sido considerados
relevantes para a manutencgao de outras espécies (Costa et al., 2009; Korb, 2011).

Os termitéfilos geralmente tém caracteristicas morfolégicas (Cunha et al.,
2015), quimicas (Rosa et al., 2018) ou comportamentais (Moreira et al., 2019) que
permitem a coabitacdo com o cupim hospedeiro, enquanto eles devem passar pelo

menos um estagio de desenvolvimento completo dentro de um ninho de cupim
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(Seevers, 1957). Portanto, o cupinzeiro € fundamental para a ontogenia desses
organismos.

A termitofilia evoluiu independentemente em diferentes grupos de artrépodes
(Kistner, 1969; Eickwort, 1990) e espécies termitofilas sdo mais abundantes nos
astigmatideos do que em outros grupos de acaros (Eickwort, 1990). Os
astigmatideos passam por um estagio de desenvolvimento conhecido como
deutoninfa heteromorfica, caracterizada pela auséncia de pecgas bucais funcionais, e
que formam associag¢des foréticas com outros organismos (O’Connor, 1982; Alberti,
2009). Deutoninfas heteromérficas foram relatadas em ninhos de formigas
(Campbell et al., 2013), abelhas (Woodring, 1973) e cupins (Phillipsen & Coppel,
1977b). Dados sobre acaros termitofilos sao limitados a relatos de novas espécies
encontradas em ninhos de cupins (Phillipsen and Coppel, 1977a, 1978). No entanto,
0s aspectos ecolégicos e comportamentais da associagdo sdo ignorados, o que
limita o conhecimento sobre os impactos potenciais de uma populagao de acaros em
colbnias de cupins.

A ecologia de acaros termitofilos astigmatideos € pouco compreendida
(O’Connor, 1982) e discutida como relagbes comensais (Myles, 2002; Wang et al.,
2002) ou parasitarias (Chen et al., 2022; Haifig & Costa-Leonardo, 2008; Phillipsen &
Coppel, 1977a). A relacao forética & corroborada pelo fato de que os acaros no
estagio de deutoninfa exibem caracteristicas como a auséncia de pecas bucais
funcionais e um mecanismo de succido utilizado para aderir ao hospedeiro
(O’Connor, 1982).

A ocorréncia de grandes populagdes de acaros tem sido associada ao
enfraquecimento das col6nias de cupins, 0 que sugere um efeito deletério das
populagdes de acaros sobre os cupins (Baumann & Ferragut, 2019; Chen et al.,
2022; Haifig & Costa-Leonardo, 2008; Phillipsen & Coppel, 1977a). Por outro lado,
deutoninfas heteromérficas mudam para tritoninfas 24 h apés a morte de cupins
infectados por fungos entomopatogénicos, o que sugere que o desenvolvimento do
acaro comega apés a morte do hospedeiro (Wang et al., 2002). Assim, 0 aumento da
mortalidade de cupins pode resultar no enfraquecimento da colénia antes do
aumento da populagao de acaros.

O presente estudo revela uma nova espécie de acaro termitéfilo
astigmatideo do género Australhypopus que coabita em ninhos de cupins

Cornitermes cumulans (Kollar 1832) (Blattodea; Isoptera: Termitidae). C. cumulans
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tem distribuicdo Neotropical no Brasil, Paraguai e Argentina, construindo ninhos de
superficie denominados “Murundus” principalmente em pastagens, lavouras e bioma
Cerrado, contribuindo assim para a manutengao dos habitats de diversas espécies
vegetais e animais (Redford, 1984).

Australhypopus flagellifer Fain, 1984, é a unica espécie descrita para o
género, a partir de deutoninfas encontradas nas fezes de um numbat (Fain and
Friend, 1984). No entanto, estudos posteriores revelam que esse género esta
sempre fixado ao hospedeiro como deutoninfas heteromorficas (Eickwort, 1990;
Wang et al., 2002). Para a nova espécie aqui estudada, as deutoninfas foram
encontradas fixadas aos cupins hospedeiros.

Testamos a hipétese de que a morte dos cupins desencadeia a fase
reprodutiva do acaro e, como consequéncia, sua populagdo aumenta na colbnia.
Para testar a hipotese, comparamos o tamanho da populacdo de acaros e a
sobrevivéncia dos cupins ao longo de 15 dias e avaliamos se as deutoninfas mudam
para o estagio adulto (reprodutivo) quando expostos a cupins vivos e mortos. A
hipdtese é falsa se o aumento do numero de acaros ocorrer antes do declinio na
taxa de sobrevivéncia dos cupins e se 0 numero de acaros adultos entre os cupins

vivos for igual ou maior do que entre os cupins mortos.

2.3 Materiais e métodos

2.3.1 Coleta e manutengao

Fragmentos de seis diferentes ninhos de C. cumulans foram coletados na
regido de Vigosa (20° 45' S 42° 51' W), estado de Minas Gerais, Brasil, entre abril e
junho de 2021, transportados para o laboratério e confinados em caixas de plastico
transparente (45 x 30 x 36 cm). Tufos de grama e terra ao redor dos ninhos no
campo foram coletados e colocados nas caixas, juntamente com os fragmentos de
ninhos para serem utilizados como alimento, recursos para reparos de ninhos e para
a construgdo de novas galerias. A agua foi fornecida em tubos de ensaio cobertos
por bolas de algoddao como rolha. Para manter a umidade em condi¢cdes adequadas
para a sobrevivéncia dos cupins (Ferreira et al., 2019), borrifou-se agua a cada 2

dias nas paredes externas dos fragmentos dos ninhos. Para evitar a proliferagdo de
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fungos, a pulverizagéo foi interrompida quando as paredes das caixas apresentavam
alta umidade, indicada pela condensacéo da agua borrifada.

A amostragem para contagem de acaros e teste de sobrevivéncia foi feita no
1°, 4°, 8° e 15° dias em laboratério. O numero de acaros encontrados no primeiro dia
foi considerado uma condicdo natural no campo, e toda mudanca no tamanho da
populacdo de acaros e na sobrevivéncia dos cupins ao longo dos dias foi
considerada um efeito de laboratério, pois toda coleta envolvia a quebra do
fragmento do ninho, o que perturbava sua homeostase, aumentando a mortalidade
de cupins e enfraquecendo a colbnia.

Para determinar se o tamanho da populagdo de acaros aumentou apds o
enfraquecimento na coldnia de cupins, em laboratério, comparamos o tempo médio
até a morte dos cupins nos diferentes dias de amostragem. Além disso,
comparamos o tamanho da populagdo de acaros nos mesmos dias, usando como
métrica 0 numero de acaros por cupim. Para testar se a morte dos cupins fez com
que os acaros mudassem para adultos, comparamos o desenvolvimento dos acaros

na presenga de cupins vivos e mortos.

2.3.2 Contagem de acaros

Para cada dia mencionado, 50 cupins (45 operarios e 5 soldados) foram
coletados aleatoriamente de cada fragmento de ninho (n = 6), e o calculo da raséo
operario:soldado foi baseado na propor¢ao natural que ocorre dentro do ninho para
esse cupim. Nao comparamos o numero de acaros entre as castas. Os cupins foram
colocados em uma placa de Petri e imobilizados a - 4° C por 24 horas. Em seguida,
cada cupim foi analisado individualmente em estereomicroscopio (Leica M 205A)
para a contagem de acaros aderidos ao hospedeiro. O numero total de acaros
encontrados para cada individuo foi registrado e os cupins com acaros aderidos ao
corpo foram transferidos para etanol 70% para posterior investigagao e identificagéo
dos acaros. Cupins sem acaros aderidos foram considerados no conjunto de dados
como “0 acaros”. Nos ultimos dias do experimento, se uma colénia ndo tivesse
individuos suficientes para completar uma amostra, os individuos ausentes eram

registrados como “N/A”.
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2.3.3 Sobrevivéncia dos cupins

De cada fragmento de ninho (n = 6), 20 cupins (18 operarios e 2 soldados)
foram coletados aleatoriamente para cada dia de amostragem, e a relagdo
operario:soldado seguiu os critérios mencionados acima. Em seguida, os cupins
foram colocados em uma arena (placa de Petri de 5,5 cm de didmetro) com o fundo
coberto por um substrato contendo uma mistura de 0,7g de terra das paredes do
ninho da colbnia testada umedecida com 10 pyL de agua. Uma bola de algodao
umedecida de 0,15g foi colocada na arena para preservar a umidade. As arenas
foram cobertas com filme plastico e mantidas no escuro a 26°C. O numero de cupins

mortos foi contado a cada 8 horas até que todos morressem.

2.3.4 Desenvolvimento dos acaros

Acaros de trés coldnias foram submetidos a dois tratamentos para avaliar se
o desenvolvimento do acaro depende da morte do hospedeiro. No primeiro
tratamento, deutoninfas foram expostas a cupins vivos, enquanto no segundo,
deutoninfas foram expostas a cupins mortos.

Para cada tratamento, 36 cupins (30 operarios e 6 soldados), de cada
fragmento de ninho, com 15 dias de idade em laboratério e com deutoninfas
aderidas ao corpo, foram separados em trés repeticbes com 12 individuos cada (10
operarios e 2 soldados). No tratamento com cupins vivos, os grupos foram
colocados em placas de Petri (5,5 cm de didmetro) e os individuos mortos foram
retirados a cada 8 h. No tratamento em que os acaros estiveram em contato com os
hospedeiros mortos, os cupins foram mortos por esmagamento do abdémen com
auxilio de pinga e transferidos para placas de Petri. Ambos os tratamentos foram
mantidos a 26°C no escuro por 24 horas. Em seguida, todas as amostras foram
transferidas para um refrigerador a - 4°C por 24 horas, e os acaros adultos foram

contados usando um estereomicroscoépio Leica M 205A.

2.3.5 Analises estatisticas

Os dados de contagem de acaros e sobrevivéncia do hospedeiro foram

analisados usando o sistema de software R, v.3.5.1 (R Core Team et al., 2021) e
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Modelos Lineares Generalizados (GLM), seguidos de anadlise de residuos para
avaliar a adequagao do modelo.

O efeito dos dias no laboratério (variavel explicativa, eixo x) sobre o niumero
de acaros por cupim coletado (variavel dependente, eixo y) foi analisado para
comparar o tamanho da populagdo de acaros nos cupins ao longo do tempo. Além
disso, a identidade das col6nias foi considerada no modelo como um fator para
reduzir variabilidades inexplicaveis (ex., idade da col6nia, dieta na natureza e
tamanho do ninho, entre outros). Esses dados foram analisados com distribuicao de
erro Poisson e analise de contraste foi realizada para avaliar se havia diferencas no
numero de acaros de acordo com os dias de coleta nos fragmentos de ninho
(Crawley, 2012).

Os dados de cupins coletados a cada dia para o teste de sobrevivéncia
foram submetidos a analise de sobrevivéncia com distribuicdo Weibull usando o
pacote “survival’, para testar o efeito de dias no laboratério (variavel explicativa, eixo
Xx) na porcentagem de sobrevivéncia de cupins (variavel dependente, eixo y). A
identidade das coldnias foi considerada no modelo pelas mesmas razdes acima.
Uma analise de contraste foi realizada para determinar se havia diferengas entre as
variaveis (Crawley, 2012).

Para testar se os hospedeiros mortos ou vivos (variavel explicativa; eixo x)
afetam o numero de acaros que mudam para adultos (variavel dependente, eixo y),
os dados do desenvolvimento dos acaros foram analisados usando o modelo de
distribuicdo de erros Poisson corrigido usando um modelo quasi-Poisson quando a

sobredispersao foi detectada (Crawley, 2012).

2.3.6 Identificagdo dos acaros

A identificagcdo do acaro seguiu O’Connor (2009) e a nova espécie foi
diferenciada das demais do género pela forma e comprimento das cerdas e solenidia
das pernas. Além disso, algumas diferencas nas estruturas ventrais e palpossoma
foram observadas. Detalhes especificos e comparagbes serdo fornecidos em um

estudo posterior descrevendo esta nova espécie.
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2.4 Resultados

Houve diferenga no tamanho da populagdo de acaros apds a transferéncia
para o laboratério. Apos as analises de contraste, ndo foi observada diferenga entre
os dias 1, 4 e 8. No entanto, a populagdo de acaros foi maior no dia 15, em
comparagao aos outros dias (x* = 807.22; g.I. = 1; P < 0.0001; Fig. 2.1a). Além disso,
o tamanho da populagao de acaros diferiu entre as colonias (x> = 43.42; g.l. = 5; p <
0.0001).

Nao foi observada diferenca no tempo médio até a morte dos cupins nos
dias 0 e 4, que foi de aproximadamente 5000 min. O tempo médio até a morte dos
cupins foi similar para os dias 8 e 15 (aproximadamente 3700 min). Contudo, foi
observada diferenga entre os dias 0 e 4 em comparagdo com os dias 8 e 15 (x* =
43.82; g.I. = 1; p < 0.0001; Fig. 2.1b). A sobrevivéncia das colbnias diferiu quando
elas foram analisadas como um fator no modelo (x? = 37.85; g./. = 5; p < 0.0001).

Apesar do aumento do numero de acaros encontrados aderidos aos cupins
no 15° dia, todos eram deutoninfas heteromérficas. Até o dia 8, a cabega do cupim
era a parte do corpo mais frequente para fixagado do acaro (Fig. 2.2b). Em amostras
mantidas por 15 dias em laboratério, as deutoninfas estavam aderidas as pernas dos
cupins em todos os fragmentos de ninho. No entanto, algumas deutoninfas foram
encontrados presas ao abdémen do hospedeiro, mas foram facilmente removidas ou
destacadas com manuseio leve.

Acaros expostos a cupins mortos mudaram para a fase adulta apds 24 h, o
que nao foi observado naqueles expostos a hospedeiros vivos, com diferenca entre
os tratamentos (F11 = 68.8; p < 0.0001; Fig. 2.3). Deutoninfas expostas a cupins
mortos mudaram para o estagio de tritoninfa (Fig. 2.2c) em aproximadamente 12 h e
foram observadas alimentando-se dos cadaveres dos hospedeiros. Acaros adultos
(Fig. 2.2d) e ovos (Fig. 2.2a) foram encontrados na arena com cupins mortos apés
24 h. Os ovos geralmente ficavam agrupados perto das carcagas dos cupins,

embora alguns deles fossem encontrados espalhados pela arena.

2.5 Discussao

O presente estudo apresenta novos conhecimentos sobre a biologia e

ecologia do acaro Australhypopus sp. e sua relagcdo com o cupim hospedeiro C.
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cumulans. Além disso, fornece novos conhecimentos sobre o efeito da manipulacéo
na sobrevivéncia de colénias de cupins em laboratério.

Como esperado, as coldnias coletadas na natureza eram diferentes tanto no
numero de acaros quanto na sobrevivéncia. Isso provavelmente se deve a
diferengas na saude, idade da colbnia, dieta e outras variaveis incontrolaveis, mas a
analise comparativa da sobrevivéncia do cupim revela que o tempo médio até a
morte ndo muda até o 4° dia em laboratério (cerca de 5000 min), que ¢é
aproximadamente cinco vezes maior, em comparagao com um estudo anterior com
C. cumulans na mesma regidao (Carvalho et al., 2018). Tal diferenga sugere que as
coldénias aqui avaliadas eram saudaveis e que as condigcbes ambientais fornecidas
(por exemplo, substrato, umidade e temperatura) podem ter aumentado a
sobrevivéncia dos cupins.

Coldnias de cupins mantidas em laboratoério por longos periodos apresentam
altas densidades de populagao de acaros (Haifig & Costa-Leonardo, 2008; Myles,
2002; Phillipsen & Coppel, 1977a; Wang et al., 2002), enquanto nas recém coletadas
0s acaros estdo ausentes ou ocorrem em baixa densidade (Chen et al., 2022). No
presente estudo, as coldnias de cupins apresentaram baixa densidade populacional
de acaros nos primeiros dias apos a coleta em campo, densidade esta que
aumentou em laboratério, de acordo com o enfraquecimento da colénia. O aumento
da populacdo de acaros ap6s alta mortalidade de cupins indica que o
desenvolvimento do acaro depende da morte do hospedeiro, o que foi suportado
pelos acaros que permaneceram no estagio deutoninfa quando expostos apenas a
hospedeiros vivos.

Os cupins n&o removem os cadaveres do ninho; em vez disso, eles podem
comé-los ou enterra-los e evitar os locais onde foram enterrados (Lopez-Riquelme et
al.,, 2013). C. cumulans é capaz de identificar rapidamente cadaveres exibindo
repertorio comportamental complexo, incluindo enterrar, comer, limpar e ignorar os
cupins mortos (Silva & Costa-Leonardo, 2018). Portanto, o rapido desenvolvimento
dos acaros apds a morte do cupim pode ser uma adaptacdo. Os deutoninfas
astigmatideos retardam o desenvolvimento e esperam por condi¢gdes favoraveis
(Cutcher & Woodring, 1969; Kuo & Nesbitt, 1970), que podem ser a carcaga do
cupim como recurso alimentar. No entanto, o mecanismo fisiolégico que
desencadeia a muda do &caro apdés a morte do hospedeiro permanece

desconhecido.
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A fragilidade das colénias de cupins pode ser devida a alta mortalidade
induzida pelo estresse. No cupim inquilino Inquilinitermes microcerus (Blattodea:
Isoptera: Termitidae), o estresse causado pela exposicdo ao hospedeiro em
laboratorio reduz sua sobrevivéncia (Cruz et al., 2018). Em outros cupins, a
exposicao a ambientes abertos pode causar estresse (Williams, 1959). Portanto,
pode-se sugerir que outros estresses causados pelas manipulagdes aqui realizadas,
como a quebra periédica do ninho para retirada de individuos, podem ter um efeito
semelhante na sobrevivéncia dos cupins.

Nossos achados sugerem que a remogao de um fragmento de ninho de seu
ambiente natural pode causar estresse na colbnia, e os disturbios subsequentes
para a coleta de insetos podem reduzir a sobrevivéncia de cupins, causando
também fraqueza da col6nia e aumento da populacédo de acaros, conforme relatado
em outros cupins (Baumann & Ferragut, 2019; Chen et al., 2022; Haifig & Costa-
Leonardo, 2008; Myles, 2002; Phillipsen & Coppel, 1977b; Wang et al., 2002).
Assim, estudos realizados nos primeiros dias apds a coleta dos ninhos no campo
podem ser mais realistas e revelar a populagdo natural de acaros na colbénia. Todas
as analises subsequentes devem levar em consideragcao o estresse imposto pelas
condicdes de laboratério.

Os acaros Australhypopus e Acotyledon sao abundantes em colénias de
cupins enfraquecidas (Wang et al., 2002). Assim, a populacdo de acaros nas
amostras aqui analisadas no dia da coleta do ninho, que representa as condicdes
naturais de colbnias saudaveis, € menor do que aquelas obtidas apés 15 dias de
manipulacdo em laboratério, que sao colbnias fracas. Isso sugere que a fraqueza da
colbénia precede o aumento da populagdo de acaros. Assim, os acaros podem ser
usados como indicadores da saude da coldénia. No entanto, ndo encontramos
populagdes de acaros em campo comparaveis as obtidas em laboratério, e o uso
dos acaros como indicadores de saude da coldnia precisa de uma avaliagdo mais
aprofundada.

A falta de evidéncia de que Australhypopus sp. € prejudicial ao cupim
hospedeiro pode apoiar a hipétese de Myles (Myles, 2002) de que os acaros sao
benéficos por fornecer servigos higiénicos a colénia. Uma vez que o acaro atinge o
estagio reprodutivo apos 24h alimentando-se de cadaveres de cupins, o crescimento

de fungos e bactérias perigosos na colénia de cupins pode ser reduzido.
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Figura 2.1: a Numero de acaros aderidos aos individuos de cupim (n = 1044) apds a transferéncia

dos ninhos para o laboratério em dias diferentes (os pontos vermelhos indicam a média de acaros por

cupim no dia da amostragem); ns valores nao significativos; ***, corresponde a uma diferenca

significativa; b Sobrevivéncia de C. cumulans (n = 398) ap6s a transferéncia dos fragmentos de

ninhos do campo para o laboratério (as linhas pontilhadas indicam o tempo médio até a morte); as

curvas de 1 e 4 dias diferem daquelas de 8 e 15 dias.
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Figura 2.2: a aglomerado de ovos ao lado de uma carcaga de cupim; b deutoninfas heteromérficas
(setas pretas) de diferentes tamanhos presas a cabega do cupim hospedeiro; ¢ uma tritoninfa (circulo
branco) alimentando-se de um cadaver de cupim; d um acaro adulto (seta branca); barras de escala
500um
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Figura 2.3: Comparagao do numero de acaros adultos encontrados entre hospedeiros mortos e vivos

apos 24h.
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3. AUSENCIA DE AGRESSIVIDADE DE CONSTRICTOTERMES
CYPHERGASTER CONTRA TERMITOCOLA SILVESTRI: A MORFOLOGIA
LIMULOIDE E PROTETORA EM TERMITOFILOS?

3.1 Resumo

Besouros Staphylinidae evoluiram caracteristicas morfolégicas exclusivas ao
convivio com insetos sociais que podem indicar o tipo de relagdo ecoldégica que
estes animais tém com seus hospedeiros. A morfologia limuldide apresentada por
termitéfilos e mirmecofilos € considerada uma adaptacéo protetora contra ataques
dos hospedeiros. Contudo, os dados que suportam esta hipotese sao baseados no
comportamento de mirmecofilos, com poucos dados sobre o comportamento de
termitofilos. Este estudo avaliou a relacdo entre o termitéfilo limuldide Termitocola
silvestri  (Staphylinidae) e seu hospedeiro, Constrictotermes cyphergaster
(Termitidae), analisando o comportamento e a sobrevivéncia de termitdfilos e
hospedeiros na presenca e na auséncia do heteroespecifico. Os resultados revelam
que o termitdfilo procura constantemente o contato com o hospedeiro, que nao
mostra agressividade, embora tenha demonstrado maior comportamento de busca
na presenca do termitéfilo. A auséncia do hospedeiro diminui sobrevivéncia de T.
silvestri, que ndo prejudica a sobrevivéncia de C. cyphergaster, indicando relagao

comensal entre os insetos.

3.2 Introducgao

Termitofilia € um tipo de simbiose entre uma espécie de cupim e outro
animal, que se estabelece dentro do ninho hospedeiro por ao menos um estagio
completo do seu desenvolvimento (Seevers, 1957; Kistner, 1969). Essa simbiose é
comum em Aleocharinae (Coleoptera) com registro de termitofilia evidenciada no
periodo Cretacio (~99 ma) (Cai et al., 2017; Yamamoto et al., 2017).

A associagao entre cupins e termitéfilos geralmente envolve algum tipo de
especializacdo morfolégica que pode indicar o tipo de relagdo ecoldgica. Alguns
termitéfilos tem corpos fisogastricos e possivelmente miméticos aos cupins (Cunha
et al., 2015). A fisogastria € o alargamento das partes membranosas do abdémen,

que em termitofilos, ocorre devido a viviparidade (Pisno et al., 2019; Zilberman et al.,
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2019), ou desenvolvimento de glandulas que produzem substancias apraziveis aos
cupins (Kistner & Pasteels, 1969; Pasteels, 1969). Isso permite uma relagéo
mutualistica, onde o termitéfilo recebe abrigo (Pisno et al., 2019) e alimento
fornecido pelo hospedeiro através de trofalaxia (Kistner, 1969). Por outro lado, a
morfologia limuldide, que consiste de corpo com parte anterior ampla, a parte
posterior estreita e achatamento dorsoventral (Seevers, 1957) &, geralmente, vista
como uma protegao contra agressdes dos hospedeiros (Kistner, 1979). Neste caso,
€ sugerida uma relagédo de parasitismo (Yamamoto et al., 2016), com o termitéfilo
explorando algum recurso da colbénia, enquanto o hospedeiro € incapaz de expulsa-
lo devido a protegao oferecida pelo corpo limuléde (Kistner, 1979).

Embora a morfologia limuldide indique uma fungao protetora, registros de
cupins agredindo esses termitéfilos sdo raros e a hipotese de protegdo esta
associada com mirmecodfilos limuldides (Kistner, 1979) e dados pontuais de
termitéfilos se esquivando quando em contato com os hospedeiros (Kistner, 1969,
1973, 1979; Kistner & Jacobson, 1976). Contudo, estudos comportamentais com
termitofilos limuldides sugerem uma interacdo ndo conturbada entre os insetos.
Grassé and Poisson (1940) observaram Termitogerrus lepidulus (Staphylinidae)
realizando grooming em seus hospedeiros. Howard (1976) observou grooming
reciproco entre o termitodfilo Trichopsenius frosti (Staphylinidae) e seu hospedeiro,
Reticulitermes flavipes. Os Staphylinidae termitofilos Trichopsenius tlepressus,
Xenistusa hexagonalis e Philotermes howarcli realizam grooming e trofalaxia com o
hospedeiro, Reticulitermes virginicus (Howard, 1978). Trichopsenius frosti se
agregam sobre o abdémen fisogastrico das rainhas de R. flavipes para acasalarem
(Howard, 1979). Portanto, esses estudos indicam que a morfologia limuloide pode
ndo ser um indicador da necessidade de protecdo contra agressdes dos
hospedeiros.

Estudos comportamentais com termitéfilos limuldides sdo escassos seja pela
dificuldade de encontrar esses animais em quantidades que permitam a
experimentagcdo (Kistner, 1969), ou pela dificuldade de manté-los vivos fora da
colénia hospedeira (Howard, 1979). Assim, o conhecimento sobre o comportamento
desses insetos € baseado em observacbes superficiais € na analogia com o
comportamento de mirmecdéfilos, perpetuando abertas questdes como: Por que a
morfologia limuldide permanece como uma especializagdo a termitofilia? Como a

interacéo entre hospedeiros e termitéfilos limuldides ocorre? Em qual tipo de relagéo
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ecologica eles se envolvem? Para responder essas questdes, este estudo realizou
uma analise detalhada do comportamento e da sobrevivéncia do termitéfilo limuldide
Termitocola silvestri (Wasman, 1902) (Coleoptera; Staphylinidae; Aleocharinae) e de
seu hospedeiro, Constrictotermes cyphergaster (Silvestri, 1901) (Blattodea; Isoptera;
Termitidae).

Termitocola silvestri € um termitéfilo limuldide, encontrado exclusivamente
em ninhos do cupim C. cyphergaster. Esse hospedeiro ocorre em areas do Cerrado
e da Caatinga, no Brasil, e podem abrigar outras quatro espécies termitofilas
monoxenas do género Corotoca Shigdte, 1853 (Coleoptera; Staphylinidae;
Aleocharinae) e uma do género Spirachtha Shigdte, 1853 (Coleoptera;
Staphylinidae; Aleocharinae) (Seevers, 1957).

Este estudo avaliou a sobrevivéncia e o comportamento de T. silvestri e de
C. cyphergaster partindo da hipotese (i) de que o termitofilo € um parasita social,
explorando a colbénia hospedeira e usando sua morfologia limuldéide para protecéo
contra ataques do hospedeiro. Alternativamente, sdo propostas as hipoteses (ii) de
que a relacao entre termitofilo e hospedeiro é mutualista, com interagdes positivas
como grooming e trofalaxia, e (iii) de que a relagcédo entre termitéfilo e hospedeiro é
comensal, com o termitéfilo explorando algum recurso da colénia, mas nao sendo
atacado pelos hospedeiros. Se (i) for verdadeira, a presenga do termitéfilo causa
prejuizo para a sobrevivéncia do hospedeiro, que responde com hostilidade contra o
termitéfilo; se (ii) for verdadeira, a auséncia do heteroespecifico causa prejuizo para
a sobrevivéncia de ambos, com busca constante de interagdes; e se (iii) for
verdadeira, a auséncia do hospedeiro causa prejuizo para a sobrevivéncia do

termitofilo, com resposta comportamental indiferente por parte dos hospedeiros.
3.3 Materiais e métodos
3.3.1 Coleta e manutengao dos ninhos
Seis ninhos de C. cyphergaster contendo o termitdfilo T. silvestri foram
coletados no bioma Cerrado na EMBRAPA Milho & Sorgo, Sete Lagoas (19° 27'S,

44 14'W, 700-900 m a.s.l.), estado de Minas Gerais, Brasil, em setembro de 2021,

com clima seco de inverno.
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Os ninhos foram transportados para o Laboratério de Termitologia da
Universidade Federal de Vigosa, Vigosa, MG, e armazenados em caixas plasticas
transparentes (45 x 30 x 36 cm) e mantidos a 23,8 + 2,4°C e umidade relativa de 71
+ 6%. Agua foi fornecida em tubos de ensaio (15mL) fechados com uma bola de

algodao e papel filtro umedecido foi colocado nas caixas como alimento.

3.3.2 Ensaios comportamentais

Para determinar se a presenca de T. silvestri altera o comportamento de C.
cyphergaster, 46 cupins (36 operarios e 10 soldados) e dois termitéfilos de cada
colénia (n = 6) foram coletados e divididos em dois tratamentos com 23 individuos
(18 operarios, 5 soldados) por colonia. A propor¢ado de operarios para soldado foi
adequada para maximizar as interagbes entre os individuos (Miramontes and
DeSouza, 1996). Os cupins foram colocados em arenas formadas por placas de
Petri (5,5 cm de didmetro) contendo papel filtro umedecido com 1mL de agua no
fundo, juntamente com um T. silvestri no experimento e sozinhos no controle. Antes
dos ensaios, os insetos tiveram pelo menos 1 hora para se aclimatar na arena em
condi¢des de 24°C, 79,7 + 4,6% de umidade relativa e luz natural. O procedimento
descrito acima foi repetido para T. silvestri, mas devido ao baixo numero de
termitofilos encontrados, apenas um individuo de cada colénia foi testado para cada
tratamento.

Cada ensaio foi gravado em video por 7min. com camera de video digital
SONY HDR-CX405TM configurada para gravar 30 quadros por segundo em Full HD
(1920 x 1080 60p) armazenada em arquivo MTS com formato Advanced Video
Coding High Definition (AVCHD), com taxa de amostragem de 48 kHz, com
resolucao de 16 bits. As gravacdes de video foram analisadas com o software Boris
(Friard & Gamba, 2016). O repertorio comportamental de cupins e termitdfilos foi
avaliado e aqueles que nado se repetiram foram removidos da analise. As respostas
comportamentais de cupins e termitofilos foram analisadas por 3 min para cada

arena, e os dados foram usados para a construgao dos etogramas.
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3.3.3 Analise de sobrevivéncia

De cada ninho (n = 6), 46 cupins (36 operarios e 10 soldados) e dois
termitofilos foram coletados aleatoriamente e divididos em dois tratamentos
seguindo os mesmos protocolos para os ensaios comportamentais descritos acima.
As arenas foram cobertas com filme plastico e mantidas a 26°C na auséncia de luz.
O numero de cupins e termitéfilos mortos foi avaliado a cada 8 h até que todos

maorressem.

3.3.4 Analises estatisticas

Os dados dos ensaios comportamentais e de sobrevivéncia foram
analisados com o software R v.3.5.1 (R Core Team et al., 2021), usando Modelos
Lineares Generalizados (GLM), seguido de andlise de residuos para avaliar a
adequacao do modelo.

As respostas comportamentais de cupins e termitofilos foram representadas
como etogramas simplificados baseados em transicbes comportamentais de
primeira ordem. Para testar se as transigcdes comportamentais de cupins e
termitéfilos eram independentes da presenga heteroespecifica, as frequéncias das
transicbes comportamentais de cupins e termitofilos no controle foram contrastadas
com a transicdo comportamental de cada espécie exposta ao seu heteroespecifico
usando o teste x? em tabelas de contingenciamento ( x> de Sperman).

O efeito do tempo na presenca e na auséncia do heterospecifico (variaveis
explicativas, eixo x) sobre a sobrevivéncia de cupins e termitofilos (variavel
dependente, eixo y) foi submetido a analise de sobrevivéncia com distribuigao

Weibull usando o pacote “survival” (Crawley, 2012).

3.4 Resultados

Os cupins exibiram um total de seis comportamentos detalhados na Tabela
3.1, sem agressividade contra os termitéfilos, enquanto termitéfilos apresentaram
sete comportamentos distintos (Tabela 3.2), dos quais cinco foram utilizados nas
analises, uma vez que os comportamentos de vibragdo e ataque (Video Mat.

suplementar) nao se repetiram.
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A transicdo de comportamento dos cupins na presenca do termitofilo foi
diferente em relagcdo ao controle (x>= 143.65, g.l. = 25, p < 0.0001, Fig. 3.1),
incluindo antenagdo e caminhada na presenca do termitofilo (49\%, Fig. 3.1).
Grooming, resting e antenagdo na auséncia do heteroespecifico (44\%, Fig. 3.1). A
transicdo de comportamento dos termitéfilos também foi diferente na auséncia e
presenca dos hospedeiros (x*>= 51.34, g.l. = 15, p < 0.0001, Fig. 3.2), transitando
entre descanso proximo aos hospedeiros e elevagdo do abdémen na presenca do
heteroespecifico (53\%, Fig. 3.2), e entre caminhada e descanso quando sozinhos
(50\%, Fig. 3.2).

A sobrevivéncia dos cupins foi semelhante entre os tratamentos ( x* = 2.99,
g.l. =1, p =0.08, Fig. 3.3a). Entretanto, a sobrevivéncia dos termitofilos foi menor na
auséncia do hospedeiro ( x*=14.0, g.I. =1, p <0.005, Fig. 3.3b).

3.5 Discussao

A morfologia limuldide em termitofilos € considerada uma forma de protecao
contra os ataques dos hospedeiros (Kistner, 1969). Contudo, esta hipostese é
confrontada por dados que mostram interacdes positivas entre os insetos (Howard,
1976, 1978, 1979). Neste estudo foi possivel observar maior transicdo entre
caminhada e antenacado nos cupins na presenca do termitéfilo. Tal comportamento é
associado a busca (Mizumoto & Dobata, 2019) e pode indicar que os cupins
detectam a presenca do termitéfilo, sugerindo que os mecanismos de camuflagem
de T. silvestri (se existentes) podem ser diferentes daqueles utilizados por outros
termitofilos, como os que produzem os hidrocarbonetos cuticulares semelhantes aos
dos hospedeiros (Howard et al., 1980), ou os que possuem insignificancia quimica
(Rosa et al., 2018).

A auséncia de agressividade de C. cyphergaster para com T. silvestri é
similar ao reportado para outros termitofilos limuldides (Grassé & Poisson, 1940;
Howard, 1976, 1978, 1979) contrariando a hip6tese de que tais animais sao
frequentemente agredidos nas colbnias hospedeiras. Por outro lado, a observagao
de um termitofilo atacando um cupim operario, mordendo agressivamente seu
abdémen, sem resposta por parte dos cupins mostra que os termitéfilos podem ser

agressivos com seus hospedeiros. Esse comportamento também foi relatado para o
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Aleocharinae Perinthus dudleyanus (Kistner, 2004), indicando indiferenga por parte
dos hospedeiros.

Os termitdfilos exibiram busca constante por contato com o hospedeiro. Na
presenca do hospedeiro, o termitéfilo transita, majoritariamente, entre o descanso
préximo aos hospedeiros e o levantamento o abdémen, o que geralmente ocorre
quando um cupim toca o besouro pela parte posterior. Na auséncia do hospedeiro, o
termitéfilo transita entre a caminhada e descanso, provavelmente em busca de
contato com um individuo.

T. silvestri realiza um movimento vibratorio semelhante ao “jerking” feito
pelos cupins. Embora este evento tenha ocorrido apenas uma vez, comportamento
semelhante foi observado para os termitofilos Termitogaster emersoni (Coleoptera:
Staphylinidae: Aleocharinae) (Emerson, 1928) e Catalina elegans (Coleoptera:
Staphylinidae: Aleocharinae) (Pasteels, 1969), realizando este tipo de vibracdo e
logo recebendo grooming dos hospedeiros. Entretanto, o movimento vibratério
realizado por T. silvestri ndo promoveu nenhuma interagdo com o hospedeiro.

O comportamento de levantar o abdémen pode ser seguido de um
movimento circular e continuo, com o topo do abdémen sempre voltado para o dorso
do termitéfilo, que aqui denominamos washing. Tal movimento pode estar associado
a liberagao de alguma substancia da glandula de defesa presente na maioria dos
Staphylinidae (Newton et al., 2001), que geralmente apresentam modificacbes em
termitéfilos (Pasteels, 1969) e em T. silvestri pode ser usada como camuflagem, pois
esse comportamento ndo causa repeléncia ou atracado do hospedeiro. Entretanto,
serao necessarios mais estudos para confirmar se este comportamento envolve
dispersao de substancias quimicas.

A evitacdo observada em termitéfilos limuldides (Kistner, 1969, 1973, 1979;
Kistner & Jacobson, 1976) s6 ocorreu quando o termitdfilo foi surpreendido
lateralmente, ou posteriormente por um cupim em rota de colisdo, provavelmente
como resposta para evitar o pisoteamento e ndo uma agresséo. Nas vezes que isso
ocorre, o termitofilo permanece em movimento até encontrar seguranga préximo a
cupins em descanso.

A busca de T. silvestri por contato com o hospedeiro pode estar associada a
alguma necessidade alimentar. Grassé & Poisson (1940) observaram o termitofilo
Termitogerrus lepidulus (Coleoptera: Staphylinidae: Aleocharinae) realizando

grooming em seus hospedeiros, Macrotermes natalensis, provavelmente para se



61

alimentarem de detritos oriundos dos jardins de fungos cultivados pelos cupins.
Comportamento semelhante foi observado em Trichopsenius frosti (Coleoptera:
Staphylinidae: Aleocharinae), realizando grooming no segmento terminal do
abdébmen de seu hospedeiro, Reticulitermes flavipes, logo apds um cupim ter
solicitado trofalaxia proctodeal (Howard, 1976).

Neste estudo foi comum observar T. silvestri se posicionando abaixo dos
hospedeiros durante eventos de trofalaxia. Contudo, devido ao fato de estar
encoberto pelo cupim, nao foi possivel determinar se durante este comportamento o
termitofilo também se alimenta. A permanéncia do termitéfilo sob o hospedeiro pode
ser um indicativo de que a morfologia dorso-ventralmente achatada, exclusiva de
termitéfilos limuldides (Seevers, 1957) pode estar associada com o deslocamento
desses animais nas galerias dos ninhos, mais do que com a protegdo, como
sugerido por Kistner (2004).

A hipétese de que T. silvestri necessita de C. cyphergaster para se alimentar
é reforcada pela baixa sobrevivéncia do termitéfilo na auséncia do hospedeiro.
Como as condigbes ambientais eram as mesmas na presenga e auséncia do
hospedeiro, a auséncia do ultimo resulta em prejuizo a sobrevivéncia do termitéfilo,
indicando que os cupins representam um recurso nutricional para T. silvestri.
Embora outros fatores como a facilitagdo social ndo possam ser descartados, pois
afetam a sobrevivéncia de espécies que vivem em comunidade (DeSouza et al.,
2001).

Uma vez que nao ha agressividade dos cupins contra o termitéfilo e a
sobrevivéncia dos hospedeiros ndao € afetada pela presenga do termitdfilo, é
plausivel sugerir que a presenga de T. silvestri ndo causa prejuizo para C.
cyphergaster, indicando relacionamento comensal. Assim, a hipotese que a
morfologia limuldide do termitdfilo tem fungdo na protegdo contra ataques dos
hospedeiros deve ser revista.

O presente estudo fornece a primeira descricdo de comportamentos em T.
silvestri, além de fornecer novos conhecimentos sobre sua relacdgo com C.
cyphergaster. Tais resultados podem nos ajudar a compreender o relacionamento

entre termitdfilos limuldides e seus hospedeiros.
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3.6 Tabelas

Comportamento Descricao

Antenacao O cupim move constantemente a antena em uma diregao fixa (ex.
um outro cupim) por mais de 1 s.

Grooming O cupim inicia uma limpeza em si proprio ou em um
companheiro

Descanso O cupim cessa suas atividades e comega a descansar

Trofalaxia O cupim troca alimento com um companheiro através de trofalaxia
(proctodeal ou estomodeal). Apenas para contatos boca-a-boca ou
boca-a-anus com duragao superior a 2 s.

Vibragao O cupim realiza vibragao (drum or jerking)

Caminhada O cupim se move pela arena

Tabela 3.1: Lista com todos os comportamentos observados para Constrictotermes cyphergaster na

presenga do termitéfilo Termitocola silvestri.

Comportamento Descri¢cao

Ataque O termitéfilo morde agressivamente o hospedeiro

Descanso O termitdfilo cessa suas atividades e descansa longe do hospedeiro
Descanso O termitdfilo cessa suas atividades e comeca a descansar

proximo préximo ao hospedeiro a uma distancia menor que o

comprimento de uma antena

Levantar o O termitéfilo move o topo do abdémen para cima

abdémen

Vibragao O termitdfilo realiza vibragao (drum or jerking)

Caminhada O termitdfilo se move pela arena

Washing O termitdéfilo move o topo do abdémem para o dorso fazendo um

movimento circular ao longo do corpo
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Table 3.2: Lista com todos os comportamentos observados para Termitocola silvestri na presenga do

hospedeiro Constrictotermes cyphergaster.

3.7 Figuras

With interaction Without interaction
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Figura 3.1: Um diagrama de transicdo do comportamento do hospedeiro Constrictotermes
cyphergaster na presenga e auséncia do termitofilo Termitocola silvestri. Os valores nas linhas

representam a proporgao de transigdes entre os comportamentos.
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Figura 3.2: Um diagrama de transicdo do comportamento do termitdfilo Termitocola silvestri na
presenga e auséncia do hospedeiro Constrictotermes cyphergaster. Os valores nas linhas

representam a proporgéo de transi¢cdes entre os comportamentos.
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Figura 3.3: a Sobrevivéncia de Constrictotermes cyphergaster na presenga e na auséncia do
termitofilo Termitocola silvestri. Os valores nao diferem estatisticamente ( x> = 2.99, g.I. =1, p = 0.08)
b sobrevivéncia do termitdfilo Termitocola silvestri na presenga e na auséncia do hospedeiro
Constrictotermes cyphergaster. Os valores diferem estatisticamente ( x> = 14.0, g.I. = 1, p < 0.005)
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4. CONSIDERAGOES FINAIS

Os cupins sao capazes de modificar o ambiente circundante a sua area de
vida, criando assim, as bases para o estabelecimento de diversas outras espécies
(Redford, 1984; Bonachela et al., 2015), motivo pelo qual s&o considerados
engenheiros de ecossistemas (Dangerfield et al., 1998; Pardeshi & Prusty, 2010).
Tal caracteristica tem grande impacto no contexto ecolégico. Entretanto, uma face
ainda ndo explorada s&o os impactos evolutivos das atividades dos cupins.

Os cupins sao capazes de construir um ambiente repleto de recursos e com
condigbes ambientais controladas e uniformes (Korb, 2011), o que atrai uma grande
diversidade de organismos (Costa et al., 2009). No entanto, o estabelecimento
obrigatdrio de uma espécie invasora nos ninhos de cupins s6 € possivel através de
uma longa trilha evolutiva (Seevers, 1957). Considerando os mecanismos utilizados
por insetos sociais para afastar organismos invasores (Prestwich, 1984), bem como
todos os processos resultantes das atividades dos cupins no ambiente podemos
concluir que a maior forga seletiva neste processo (invasdo a coabitagdo) sdo os
proprios cupins.

A pressao sobre uma espécie como resultado das mudangas ambientais
promovidas por outra ndo é novidade. Kettlewell (1973) observou que o melanismo
em mariposas em ambientes urbanos era resultado das atividades humanas, que
ofereceram uma vantagem para estas, que conseguiam melhor camuflagem em
ambientes poluidos. De forma semelhante, a estrutura social dos cupins gera
pressdes das quais os resultados sdo as espécies termitofilas atuais. Vale ressaltar
que invasdes a ninhos de cupins ja ocorriam no periodo Cretacio (~99 ma) (Cai et
al., 2017; Yamamoto et al., 2017).

Uma evidéncia que fortalece a hipétese de que os cupins agem como uma
forca seletiva € o numero de convergéncias evolutivas exclusivas para a termitofilia
(cap. 1). A forma fisogastrica que convergiu em moscas e besouros termitéfilos
(Kistner, 1969) é o melhor exemplo. O plano corporal limuléde também convergiu em
moscas e besouros termitdfilos (Kistner, 1969) e besouros mirmecéfilos (Kistner,
1979). Contudo, o achatamento dosrsoventral para este plano corporal € uma
caracteristica exclusiva dos termitdfilos, que possivelmente facilita o deslocamento
dentro das colbénias de cupins (cap. 3). Outras caracteristicas foram cooptadas para

a termitofilia, como a capacidade dos acaros astigmatas de retardar o
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desenvolvimento, aguardando por condi¢des adequadas, como ocorreu no género
Australhypopus (Pisno et al., 2023) (cap. 2).

Todas estas evidéncias indicam que os cupins sdo uma verdadeira forga
seletiva, capaz de modificar o ambiente no contexto ecologico e espécies no
contexto evolutivo. Por este prisma, os cupins poderiam ser considerados, além de

engenheiros de ecossistemas, engenheiros de biodiversidade.
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