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4.1 Espécies de cupins, suas respectivas famı́lias e subfamı́lias, com os regis-

tros de coabitação com outra espécie de cupim. O número de registro
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viação das espécies: Con. cyph.=Constrictotermes cyphergaster, Cor.

bequ.=Cornitermes bequaerti, Cor. cumu.=Cornitermes cumulans, Ast.

quie.=Astalotermes quietus, Cep. rect.=Cephalotermes rectangularis,

Cub. fung.=Cubitermes fungifaber, Pro. arbo.=Procubitermes arbori-

cola, Tho. macr.=Thoracotermes macrothorax. . . . . . . . . . . . . . . 56



viii

RESUMO

MARINS, Alessandra, D. Sc., Universidade Federal de Viçosa, fevereiro, 2012. Fa-
tores que propiciam a coabitação de cupinzeiros por diferentes espécies
de cupins. Orientador: Og Francisco Fonseca de Souza. Coorientadores: Eraldo
Rodrigues de Lima e José Henrique Schoereder.

Os ninhos constrúıdos por insetos eussociais são frequentemente invadidos por espé-

cies oportunistas. Muitas das espécies invasoras também são eussociais, no entanto

em vez de constrúırem seus próprios ninhos, as invasoras usufruem de estruturas já

constrúıdas. Os ninhos constrúıdos por cupins (cupinzeiros) são frequentemente in-

vadidos por outras espécies de cupins. Os registros publicados dessas associações são

relativamente abundantes, entretanto, a última revisão no assunto foi publicada por

Grassé em 1986. Tendo em vista essa lacuna no estudo das invasões de cupinzeiros,

o objetivo dessa tese foi: reunir e organizar as informações fragmentadas; e levantar

em dois estudos de caso hipóteses para explicar quais fatores propiciam a invasão de

cupinzeiros. Para a revisão realizamos: (i) uma compilação de diversos trabalhos so-

bre o assunto; (ii) verificação de posśıveis padrões observados para a ordem Isoptera;

e (iii) propomos uma rota de estabelecimento para colônias potenciais invasoras de

ninho esse trabalho esta apresentado sob a forma de artigo no primeiro caṕıtulo da

tese. Os estudos de casos também estão apresentados como artigos nos caṕıtulos 2 e

3 onde foram levantadas as seguintes hipóteses: espécies construtoras podem afetar

o número de espécies invasoras em seus ninhos; e a proximidade filogenética entre a

espécie invasora e a construtora pode propiciar a associação de coabitação entre as

duas espécies. A análise da revisão bibliográfica revelou que as associações são mais

generalistas por parte das construtoras e mais especialistas por parte das invasoras.

Além disso, as espécies construtoras que têm seus ninhos mais facilmente invadidos

são as que oferecem uma grande variedade de recursos de nidificação ou alimenta-

res. As espécies que são mais invasoras são as que podem encontrar seu alimento

dentro dos cupinzeiros de outras espécies, possuem uma grande amplitude alimentar

e podem entrar no cupinzeiro sem serem expulsos pelo construtor. Vimos também

que espécies construtoras podem exercer alguma influência na riqueza de coabitantes

de seus ninhos, não apenas pelos fatores f́ısicos da construção do ninho. Propomos

que essa influência pode ocorrer em função de algumas espécies hospedeiras também

serem invasoras de cupinzeiros alheios, o que pode afetar na forma com que essa

espécie interage com seus coabitantes quando ela é hospedeira. Além disso, a proxi-

midade filogenética entre espécies invasoras e a construtora do cupinzeiro não afeta

a chance das espécies coabitarem o mesmo cupinzeiro. Ou seja, não encontramos
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evidências de que a regra de Emery se aplique aos cupins amostrados nesse trabalho.

Também propomos que é posśıvel que os cupins invasores que têm maior vantagem

adaptativa são aqueles que não infligem custos ao construtor do cupinzeiro.
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ABSTRACT

MARINS, Alessandra, D. Sc., Universidade Federal de Viçosa, February, 2012. Fac-
tors that enhence termite cohabitation inside termite mounds. Adviser:
Og Francisco Fonseca de Souza. Co-advisers: Eraldo Rodrigues de Lima and José
Henrique Schoereder.

The nests built by eusocial insects are often exploited by opportunistic species. Many

invader species are also eusocial, but rather than build their own nests, those species

prefer to live inside structures built by other species. The nests built by termites

(mounds), are often invaded by other termites species. The available records of

these associations are relatively abundant; however, the very last review on the

subject was published in 1986 by Grasse. Given this gap in the study of termite

invasions, in this thesis we aim to: collect and organize the scattered information,

and hypothesize in two case studies factors that may enhance termite invasion in

termite mounds. For the review, we conducted: (i) a compilation of several papers

on the subject, (ii) verification of possible patterns observed for the order Isoptera,

and (iii) propose an establishment route for potential invader colonies; this study is

presented as an article in chapter I of this thesis. The case studies are also presented

as aritcles where the following questions were pursued: builder species can affect

the number of invasive species in their nests? And the phylogenetic relatedness

between invader species and host species can increase the likelihood for cohabitation

between the two species? The analysis of the literature review revealed that the

associations are more generically for host species and more specialists from invader

species. In addition, host species that have their nests invaded more easily are those

that offer a wide variety of nesting environment or food resources. The species that

are more likely to be invaders are those that can find their food in mounds of other

species, have great resource range and can sneak into the mound without being

expelled by host individuals. We also verified that builder species can exert some

influence on invaders richness of their mounds, not only through mounds physical

factors. We propose that this influence may occur due to the existence of host species

that are also invader species, which can affect how that this species interacts with

their invaders when they are hosts. Moreover, the phylogenetic relatedness between

invader and host species does not affect the likelihood of these species to cohabit

in the same mound. That is, we found no evidence that Emery’s rule applies to

the termite species sampled in this study. We also propose that it is possible that

termite invaders that have greater adaptive advantage are those that do not inflict

costs to the builder of the mound.
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1.1 Apresentação

O objetivo desta tese foi analisar os principais fatores envolvidos na coabitação de

diferentes espécies de cupins dentro de um mesmo cupinzeiro. Para isso, realizamos

uma revisão na literatura dispońıvel sobre o assunto e propomos hipóteses a fim

de verificar que fatores podem propiciar a coexistência entre a espécie de cupim5

construtora do ninho e as espécies coabitantes.

Esta tese foi dividida em 6 caṕıtulos, sendo este o caṕıtulo 1. O caṕıtulo 2

apresenta uma revisão de literatura que visa proporcionar ao leitor um maior enten-

dimento do estudo desenvolvido, além de apresentar uma compilação dos registros de

coabitação de cupinzeiros por diferentes espécies. Para isso, foi feita uma abordagem10

teórica sobre o comportamento de nidificação encontrado em insetos e em especial

nos cupins e suas implicações para as associações do grupo. Também foi proposta

uma sequência de como ocorre o estabelecimento de uma colônia invasora dentro

de um cupinzeiro previamente estabelecido. Além de propormos possibilidades para

estudos futuros.15

Nos caṕıtulos subsequentes 3 e 4 são desenvolvidos estudos de casos onde apre-

sentamos hipóteses elaboradas para o desenvolvimento desta tese. O caṕıtulo 3

testamos a hipótese de que, além do tamanho do cupinzeiro, a identidade do cons-

trutor também é importante na determinação de quantas espécies podem colonizar

um cupinzeiro. No caṕıtulo 4 investigamos se o parentesco entre a espécie invasora e20

a construtora pode propiciar a associação de coabitação entre as duas espécies. Vi-

mos nesse trabalho que esse parentesco não afeta a chance das espécies coabitarem

o mesmo cupinzeiro. Por fim, no caṕıtulo 5 sintetizamos os principais resultados

obtidos, e no caṕıtulo 6 detalhamos as referências bibliográficas utilizadas ao longo

dessa tese.25
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2.1 Introdução

O comportamento de viver em ninhos é uma caracteŕıstica observada em uma

grande variedade de animais (Hansell, 2007) e é uma caracteŕıstica chave para o

desenvolvimento da socialidade (Wilson, 2008). Dentro de ninhos, os indiv́ıduos

de uma mesma espécie podem encontrar proteção das adversidades ambientais, dos5

predadores e local para armazenar alimentos. No entanto, as vantagens providas

pelo ninho não são direcionadas apenas aos indiv́ıduos da colônia construtora, o que

o torna um ambiente proṕıcio para ser invadido por outras espécies (Hansell, 1993).

A invasão de ninhos é um evento largamente documentado e podemos encontrar

exemplos em ninhos de pássaros (Yom-Tov & Geffen, 2006), himenópteros (Wilson,10

1971) e cupins (Grassé, 1986).

Um dos exemplos de coabitação de ninhos mais bem estudados são as coabitações

dentro de ninhos das formigas. Os formigueiros podem ser invadidos por espécies de

insetos como borboletas e d́ıpteros (Thomas et al., 2005), e também por outras es-

pécies de formigas (Lenoir et al., 2001; Brandt et al., 2005a). Estudos sobre invasão15

de ninhos também são encontrados para as abelhas (Dronnet et al., 2005) e vespas

(Bagnères et al., 1996). O comportamento das construtoras de ninhos e das espécies

invasoras para os himenópteros pode ser verificado tanto no ambiente natural como

no laboratório. Essa facilidade permitiu que fossem mensurados os custos e bene-

f́ıcios para cada uma das espécies, o que permitiu elucidar muitos dos mecanismos20

envolvidos nessa coexistência. Como a aquisição de mimetismo qúımico (Bagnères

et al., 1996), as novidades coevolutivas e estratégias evolutivamente estáveis (Brandt

et al., 2005b; Nash et al., 2008)

Diferentemente das formigas, os cupins apresentam um comportamento cŕıptico

e vivem dentro de ninhos com poucas aberturas óbvias para o exterior (Korb, 2011).25

Além disso, para muitas espécies de cupins, em especial para as construtoras de

ninhos, não há relato de criação bem sucedida de colônias em laboratórios. Esses

fatores dificultam o estudo das espécies envolvidas na coabitação e em função disso
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o estudo da termitofilia (isto é, dos processos envolvidos na invasão de cupinzeiros)

ainda permanece incipiente, quando comparado a estudos similares em outros inse-

tos sociais. Dentro dos cupinzeiros podemos encontrar uma grande diversidade de

organismos como morcegos (Dechmann et al., 2004), pássaros (Sanchez-Martinez &

Renton, 2009), lagartos (Vitt et al., 2007), aracńıdeos e outros artrópodes (De Visser5

et al., 2008; Costa et al., 2009). Entre os artrópodes destacam-se os insetos como

Blataria, Coleoptera, Hymenoptera, Lepidoptera e Orthoptera (Grassé, 1986; Costa

et al., 2009) (ver Rosa, 2008, para revisão). Além disso, existem diversas espécies

de cupins que invadem ninhos constrúıdos por outras espécies.

Nesse artigo focamos apenas na coabitação de diferentes espécies de cupins no10

mesmo cupinzeiro. A invasão dos cupinzeiros por várias espécies da ordem Isoptera

é um fenômeno comumente observado. Em ninhos ativos de Cornitermes cumu-

lans foram registradas até nove espécies de cupins invadindo o mesmo ninho (Costa,

2005). Além disso, Domingos & Gontijo (1996) encontraram 14 espécies de cupins

em um único cupinzeiro. Nesse estudo, registrou-se que 38% dos cupinzeiros do15

cerrado de Sete Lagoas - MG haviam coabitantes, sendo que em 20% desses cupin-

zeiros, coabitavam três ou mais espécies. A coabitação de um mesmo ninho por

várias espécies do grupo, como encontrado em C. cumulans, não é registrado para

nenhum outro inseto social (Wilson, 1971). Existem diversos trabalhos publicados

com registros de invasão de cupinzeiros por outras espécies de cupins, no entanto20

a última publicação com uma revisão no tema foi apresentada por Grassé (1986).

Dessa maneira, o objetivo desse trabalho é realizar uma compilação no tema com

uma análise cŕıtica.

Nessa revisão iremos apresentar (i) uma compilação dos estudos com registros

das invasões (ii) verificar os padrões na ocorrência de coabitação ao longo do grupo25

Isoptera; (iii) propor uma rota de como ocorre o estabelecimento de uma colônia

invasora; e (iv) apontar possibilidades para estudos futuros.
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2.2 Material e Métodos

A revisão bibliográfica dos artigos encontrados sobre coabitação de cupins em

cupinzeiros foi realizada através da utilização das ferramentas de busca ISI Web of

Science, Scopus e Scielo. O peŕıodo de abrangência da busca foi de 1945 até 2011

no ISI Web of Science; de 1960 até 2011 no Scopus; e de 1935 no Scielo. Pesqui-5

samos os termos: “termite”ou “Isoptera”ligados aos termos: “cohabitation”, “coexis-

tence”, “inquilinism”e “termitophiles”e suas respectivas traduções para o português.

Além desses artigos, também utilizamos livros espećıficos sobre biologia e ecologia

de cupins, totalizando seis livros: Grassé (1986); Krishna & Weessner (1969, 1970);

Mathews (1977); Abe et al. (2000); Bignell et al. (2011); duas teses de doutorado e10

uma de mestrado (Coles, 1980; Costa, 2005; Florencio, 2010). Dos trabalhos obtidos

na revisão utilizamos apenas os que obedeceram aos seguintes critérios: (i) registros

de invasão por espécies de cupins diferentes da espécie construtora do cupinzeiro

e (ii) o cupim construtor identificado até o ńıvel espećıfico com sua colônia ativa

dentro do cupinzeiro.15

2.3 Resultados

A busca bibliográfica resultou em 191 artigos, 2 livros, 69 caṕıtulos de livros, 2

teses e 1 dissertação, totalizando em 265 trabalhos. Após o refinamento dos traba-

lhos encontrados, contamos com 21 estudos que preencheram os critérios da revisão

(Anexo: A). Nesses estudos encontramos que para pelo menos 50 espécies de cupins20

existem registros de coabitação em seus cupinzeiros. Essas espécies são constru-

toras de ninhos eṕıgeos, subterrâneos ou arbóreos, que tiveram registros de outros

cupins em seus cupinzeiros ativos, ou seja, a espécie construtora estava presente no

cupinzeiro. Nesse trabalho designaremos essas espécies de espécies hospedeiras. Al-

gumas espécies têm seus cupinzeiros invadidos por apenas uma espécie. Nos ninhos25

constrúıdos por Embiratermes festivellus, por exemplo, apenas a espécie Anoplo-

termes turricola foi encontrada (Araujo, 1970). No entanto, para algumas espécies

construtoras foram encontradas mais de 15 espécies invasoras embora não conco-

mitantemente no mesmo cupinzeiro (Figura: 2.1). Para as espécies neotropicais
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Cornitermes silvestrii e Cornitermes cumulans por exemplo, já foram registradas

mais de 30 espécies de cupins em seus cupinzeiros ativos (Anexo: A).

As espécies que foram encontradas com colônias estabelecidas dentro de cupin-

zeiros de outras espécies serão designadas de espécies invasoras. Após a pesquisa nos

estudos selecionados contabilizamos 151 espécies invasoras. Algumas dessas espécies5

não são capazes de construir seus próprios ninhos, sendo consideradas como invasoras

obrigatórias, pois são encontradas apenas dentro dos cupinzeiros de seus hospedei-

ros (Anexo: A). Inquilinitermes microcerus é uma espécie invasora obrigatória que

possui apenas um hospedeiro, Constrictotermes cyphergaster, de maneira que só é

encontrada dentro de cupinzeiros de seu hospedeiro (Mathews, 1977; Cunha et al.,10

2003). No entanto, existem invasoras obrigatórias que podem estar associadas a mais

de um hospedeiro, Nasutitermes kemneri por exemplo, pode ser encontrado em cu-

pinzeiros de Armitermes cerradoensis, Cornitermes bequaerti, Cornitermes silvestrii

ou Syntermes molestus (Grassé, 1986; Mathews, 1977). Existem também espécies

invasoras que podem construir ninhos eṕıgeos, arboŕıcolas e principalmente difusos15

no solo (Bouillon, 1970). Essas espécies são consideradas invasoras facultativas, pois

podem viver em ninhos próprios ou dentro dos cupinzeiros dos hospedeiros. Algumas

invasoras facultativas possuem apenas um hospedeiro, como Neocapritermes parvus

que pode estar em ninho próprio ou associado com Cornitermes cumulans (Red-

ford, 1984; Costa et al., 2009). Existem também invasoras facultativas com vários20

hospedeiros, como o caso de Velocitermes heteropterus que pode construir seu pró-

prio ninho ou estar associado com Armitermes cerradoensis, Cornitermes cumulans,

Cornitermes silvestrii, Syntermes grandis ou Syntermes molestus (Mathews, 1977;

Redford, 1984; Cunha & Morais, 2010).

Com base nos dados que obtivemos nessa revisão podemos apenas afirmar que25

dentro da ordem Isoptera existem pelo menos 50 espécies hospedeiras e 151 espécies

invasoras, no entanto, esse número possivelmente é maior pois não é posśıvel obter

um censo de todos os cupinzeiros existentes. Em função dessa incerteza podemos

apenas afirmar que as espécies possuem no mı́nimo um dado número de associações.

Ou seja, não sabemos se uma espécie hospedeira que se associa com uma invasora30

poderia apresentar mais associações se fosse mais amostrada, no entanto, podemos
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afirmar que ela se associa com pelo menos uma espécie.

2.4 Distribuição hospedeiro-invasor

Podemos ver que a maioria das espécies possuem registros de associações com

poucas espécies e a minoria com muitos. Esse padrão geral é o mesmo tanto para

as espécies invasoras, quanto para as hospedeiras. No entanto, para as espécies5

hospedeiras metade das espécies (52%) se associa com uma ou duas espécies e o

restante (48%) se associa com três ou mais espécies invasoras. Algumas construtoras

de ninhos podem ser hospedeiras de mais de 30 espécies invasoras (Figura: 2.1 e

Anexo: A). Para as espécies construtoras as associações podem apresentar uma certa

flexibilidade, de maneira que cada espécie invadida possui em média uma gama de10

espécies com as quais ela pode se associar.

Figura 2.1: Frequência de espécies de cupins hospedeiras, i.e. que podem ter seus cupinzeiros ativos
invadidos por outras espécies de cupins. Número de espécies invasoras: quantas espécies invasoras cada
espécie hospedeira já teve registrada.

As espécies invasoras apresentam uma variação um pouco diferente, cerca de 85%

delas se associam com uma ou duas espécies, e elas podem se associar com no máximo

cinco espécies diferentes de construtores (Figura: 2.2). Esses dados indicam que as

espécies invasoras possuem pouca flexibilidade de associações, ou seja, dificilmente15

uma espécie invasora se envolve em invasões com várias espécies hospedeiras.

Em função das diferenças de associações podemos propor que as associações das

hospedeiras não possuem uma preferência direcionada a invasoras espećıficas. Além

disso, as invasoras demonstram uma preferência mais estreita pelas suas hospedei-
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Figura 2.2: Frequência de espécies de cupins que podem invadir cupinzeiros constrúıdos por outras es-
pécies de cupins, mesmo com a espécie construtora ativa no cupinzeiro. Número de espécies hospedeiras:
em quantas espécies construtoras (hospedeiras) cada espécie invasora já foi registrada.

ras. Então, se existe algum direcionamento por associações espećıficas, esse dire-

cionamento deve ocorrer por causa da espécie invasora. É posśıvel que uma dada

espécie invasora prefira se associar com uma hospedeira porque apenas dentro dos

cupinzeiros da hospedeira seus requerimentos ambientais são preenchidos. No en-

tanto, outros fatores também podem determinar o padrão das associações; o fato de5

um determinado hospedeiro ser mais abundante pode o tornar mais coabitado pelos

invasores; além disso, os invasores podem ocupar preferencialmente um determinado

hospedeiro porque são eliminados dos cupinzeiros das outras espécies.
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2.5 Posśıvel rota envolvida no estabelecimento de colônias invasoras

Na literatura espećıfica atual, não existem registros sobre o processo de estabe-

lecimento de uma colônia invasora dentro do ninho hospedeiro. Através da revisão

realizada ao longo desse trabalho, organizamos as posśıveis sequências de eventos

que podem culminar no estabelecimento de uma colônia invasora dentro de um cu-5

pinzeiro onde a colônia construtora está ativa. Para isso, iremos considerar que esse

processo ocorre de maneira similar ao estabelecimento de uma colônia independente.

Os eventos e possibilidades estão detalhados a seguir.

2.5.1 Aplicabilidade

Na ordem Isoptera, a formação de novas colônias ocorre principalmente por dois10

processos: (i) a liberação dos indiv́ıduos reprodutores, também conhecidos como

alados, que irão fundar novas colônias e/ou (ii) o brotamento a partir de uma colô-

nia já estabelecida (Noirot & Darlington, 2000). A formação de novas colônias via

brotamento ocorre quando indiv́ıduos estéreis e indiv́ıduos reprodutivos secundários,

também chamados de neotênicos1, de uma colônia já estabelecida migram para um15

novo local para se estabelecer. Essa nova colônia pode permanecer conectada à colô-

nia de origem, no entanto irá se desenvolver de maneira independente (Noirot, 1970).

A formação de novas colônias via alados ocorre quando a colônia atinge um determi-

nado estágio de crescimento e a produção exclusiva de indiv́ıduos estéreis dá lugar a

produção conjunta de formas reprodutivas e estéreis (Lepage & Darlington, 2000).20

Após a maturação das formas reprodutivas, gatilhos ambientais, como umidade e

temperatura, desencadeiam uma série de modificações no cupinzeiro que culminam

na dispersão de alados (Nutting, 1979), que será discutida no tópico 2.5.2. Como a

formação de novas colônias via alados é a principal entre os cupins, nossa proposta

de estabelecimento de colônias invasoras focará apenas nesse tipo de formação.25

Os cupins alados se dispersam em um evento sazonal em que a colônia pode

1Cupins neotênicos são indiv́ıduos imaturos que possuem os órgãos reprodutivos funcionais
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liberar milhares de indiv́ıduos reprodutores que irão se dispersar, encontrar seus

pares reprodutivos em solo e fundar novas colônias (Nutting, 1969). O vôo dos

alados não é direcional, sendo altamente influenciado pelo vento e chuva, embora

possua um leve fototropismo (Nutting, 1969; Neoh & Lee, 2009). No entanto, existem

exceções: alguns invasores como Inquilinitermes microcerus não constroem ninhos5

e são espećıficos de um construtor (Constrictotermes cyphergaster). É posśıvel que

a dispersão dessas espécies espećıficas seja direcionada ao cupinzeiro constrúıdo por

seus hospedeiros, mas existem poucas informações sobre a biologia básica desse tipo

de dispersão. Como a grande maioria das espécies invasoras não possui esse tipo de

associação com o construtor, iremos abordar apenas a dispersão passiva das formas10

reprodutivas.

A seguir representamos de uma maneira geral as prováveis rotas envolvidas no

estabelecimento de colônias invasoras dentro dos cupinzeiros de seus hospedeiros.

Assim, vamos tratar apenas da reprodução de colônias via alados e da dispersão

passiva.15

2.5.2 Sequência de eventos

O processo de estabelecimento de uma colônia dentro de um cupinzeiro começa

pela dispersão das formas reprodutivas (alados) das espécies invasoras. De acordo

com Nutting (1969) o vôo de dispersão não costuma ultrapassar algumas centenas

de metros na ausência de vento. No entanto, dados sobre estrutura genética de20

diferentes populações da espécie Macrotermes michaelseni apontam que os alados

podem translocar distâncias de até 500 km (Vargo & Husseneder, 2011). Se não

existirem cupinzeiros dentro da área de dispersão de uma dada colônia, seus alados

apenas terão a opção de construir seu próprio ninho. Nessa situação, a capacidade

de construir seu próprio ninho irá determinar se a colônia inicia ou não o processo25

de invasão do ninho alheio.

Por outro lado, podem existir cupinzeiros de outras espécies dentro da área de

dispersão. Após o vôo de dispersão, os reprodutores caem no solo ou sobre a ve-

getação, perdem as asas e as fêmeas iniciam o chamamento (Bordereau & Pasteels,

2011). O alcance dos compostos qúımicos do chamamento varia de poucos até de-30

zenas de cent́ımetros (Grassé, 1986). Após a formação dos pares, os reprodutores se
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deslocam a procura de um local adequado para dar ińıcio à construção da câmara

nupcial (Nutting, 1969). Os pares reprodutivos começam a cavar a câmara nupcial

mais rápido em solos com maior teor de matéria orgânica (Lima et al., 2006), o

que implica que eles são capazes de procurar localmente ambientes mais adequados

para o estabelecimento. Cupinzeiros são constrúıdos a partir de solo acrescido de5

matéria orgânica (Noirot, 1970), sendo assim os reprodutores podem ter a habili-

dade de reconhecê-los como locais adequados para o estabelecimento (Darlington,

2011). Se um par de reprodutores se encontra longe de um cupinzeiro, ele não terá

a possibilidade de identificar o cupinzeiro como local de nidificação Por outro lado,

se ele estiver próximo de um cupinzeiro será posśıvel a identificação desse cupinzeiro10

como um local adequado para cavar a câmara nupcial.

Após a construção da câmara nupcial, começa a produção da primeira prole que

trará alimento para o casal reprodutor. A partir desse momento a colônia incipiente

irá crescer em número de indiv́ıduos (Nutting, 1969). Quando a rainha se torna

fisiogástrica2 é considerado o fim da fase incipiente (Lepage & Darlington, 2000). É15

posśıvel que uma dada colônia não encontre espaço dispońıvel para esse crescimento

dentro do cupinzeiro, ou seja, as porções internas do cupinzeiro podem estar ocu-

padas pelos indiv́ıduos da colônia residente. Se isso ocorrer, o par reprodutor não

terá espaço suficiente para abrigar sua futura prole e a colônia incipiente não poderá

se estabelecer.Uma vez que o cupinzeiro tenha espaços não ocupados pela colônia20

residente, o par reprodutor terá condições de iniciar o crescimento da colônia estabe-

lecida. Quanto maior for o espaço dispońıvel dentro do cupinzeiro, mais indiv́ıduos

a colônia invasora poderá produzir, e colônias com um maior número de indiv́ı-

duos podem sobreviver mais facilmente às casualidades. Essa relação entre espaço

dispońıvel no cupinzeiro com maior chance de sucesso da colônia invasora dentro25

do cupinzeiro pode ser utilizada para explicar porque encontramos mais espécies

invasoras em cupinzeiros maiores.

No entanto, os indiv́ıduos da colônia residente são capazes de identificar e agredir

indiv́ıduos de outras espécies (Bagneres et al., 1991). Dessa maneira, é posśıvel que a

colônia incipiente não aumente de tamanho, ou nem mesmo se estabeleça, em função30

2Dilatação do abdome de fêmeas de certos insetos provocada pelo aumento de corpos gordurosos

e ovarios, ocorre com aumento da capacidade de produzir ovos



13

da atividade de patrulhamento e defesa da colônia construtora. Se o patrulhamento

da colônia residente não for eficiente em reconhecer o intruso, a colônia invasora

não será expulsa do cupinzeiro. À medida que o cupinzeiro aumenta de tamanho

e a colônia construtora atinge maturidade, o investimento em defesa pode ser al-

terado (Lepage & Darlington, 2000). Cristaldo (2010) observou que a eficiência do5

patrulhamento pela colônia construtora não é sempre maximizada. Em cupinzeiros

maiores esse patrulhamento é menos eficiente do que em cupinzeiros menores, isso

implica na existência de situações espećıficas nas quais a colônia construtora não é

eficiente em encontrar e expulsar o intruso.

Durante o ińıcio do estabelecimento da colônia o casal reprodutor sobrevive das10

reservas de gorduras e da reabsorção dos músculos alares. Eles só irão se alimen-

tar quando seus operários forem capazes de trazer alimento (Lepage & Darlington,

2000). Os operários das colônias invasoras podem se alimentar do material orgânico

encontrado nas paredes do cupinzeiro (Lepage & Darlington, 2000), do material de

reserva do construtor (Miura & Matsumoto, 1997), ou de acúmulo orgânico (Emer-15

son, 1938). Se os operários dos invasores se alimentarem desse material e o mesmo

se encontrar dispońıvel no cupinzeiro, a colônia invasora irá se estabelecer no cupin-

zeiro.

Florencio (2010) avaliou o recurso utilizado pelos hospedeiros Constrictotermes

cyphergaster e Velocitermes heteropterus e seus invasores e verificou que os invaso-20

res não utilizam o mesmo recurso que os construtores. Alguns desses invasores não

utilizam a mesma fonte de carbono, sendo assim, possivelmente não se alimentam do

material dispońıvel dentro do cupinzeiro. Provavelmente essas espécies saem para

forragear em busca de alimento. A espécie construtora do cupinzeiro pode dominar

todo o recurso utilizado dentro da sua área de forrageamento (Bouillon, 1970), dimi-25

nuindo o recurso alimentar dispońıvel para outras espécies. De fato, Florencio (2010)

encontrou evidências de que a amplitude alimentar dos invasores tende a ser menor

do que a amplitude dos construtores, e que o número de espécies invasoras em um

cupinzeiro não afeta a amplitude alimentar da colônia construtora. É posśıvel que

a área de forrageamento da espécie invasora coincida com a da construtora. Nesse30

caso, se a espécie invasora utilizar o mesmo recurso da construtora, esse recurso não

estará dispońıvel e a invasora não conseguirá se estabelecer. Por outro lado, os inva-
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sores que se alimentam de itens diferentes do construtor encontrarão seus recursos

dispońıveis e poderão estabelecer suas colônias dentro do cupinzeiro.

2.6 Conclusão

Através dessa revisão, pudemos identificar quais situações podem propiciar a

ocorrência de espécies invasoras. Propomos a hipótese de que a ocorrência de invasão5

aumenta quando os requerimentos ambientais dos invasores são preenchidos.

Além disso vimos que a existência de cupinzeiros constrúıdos por espécies hos-

pedeiras dentro da área de dispersão dos invasores é fundamental para que a espécie

invasora possa encontrar o cupinzeiro a ser invadido. Adicionalmente, o par repro-

dutor da espécie invasora deve reconhecer o cupinzeiro hospedeiro como um local10

adequado para o estabelecimento de sua colônia. Dentro deste cupinzeiro devem

existir espaços vagos para que a colônia invasora tenha espaço para crescer em nú-

mero de indiv́ıduos. Não podemos esquecer que ao longo do processo de invasão

do cupinzeiro alheio a espécie residente deve ser incapaz de reconhecer e expulsar

a colônia invasora. Finalmente, é necessário que os requerimentos ambientais das15

espécies invasoras sejam preenchidos nesse ambiente. Dessa maneira, vemos que é

necessário que diversas situações aconteçam para que uma colônia potencial invasora

se torne invasora de fato. Quanto mais frequentemente essas situações ocorrerem,

mais colônias invasoras teremos.
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2.7 Anexo

Espécies de cupins (Isoptera) hospedeiras e suas invasoras



���������	
�������
� ������������
�
�
� �
���

�����������	
���
�� �����������������
��
�� ���������	


�
����������������
�� ���������	


����������������
� �����������
����� ��
��������

�������������
���� ������������������
� �����������������

���������������������������� �����������������

�����������������������
� �����������	
���
�� ���������	


�������������������
� ���������	


�����������������
��
�� �����������������
�
� ���������	


������������� ���� ������������� ���� ����
������

������������ ��� ����
������

������������ ��� ����
������

��������������������� �
��
�������������
����� ����
�����	�

 ����������� ��� ����
�����	�

!��
����������������
�
� ����
�����	�

!������������������� ����
�����	�

��������������������
���� ����
�����	�

"��
�������� ��� ����
�����	�

����������������������� ������������� ������� ����� ������

���	�#�������� ��� ����� ������

������������� ���������	


$�������������
����
� ����� ������

!��
����������������� ���������	


�����������	���
� ����� ������

%����������������������
� ����� ������

������������
��������
� &�������������������������� ����� ������

$��������������������� ���!"������

'��������������	�����
�
� ���!"������

�������������������� !��
�������������������
� ����� ������

���
�������������
������� ����� ������

'
�
��������� �����#� ����� ������

(����������������
��)��
�
� �����������������
��
�� ���������	


���
��������������*
���
� ���������	


�
������������#����
� ���������	


�
����������������
�� ���������	


 ����������������������
�� ���������	


!�����������
�	��
� ���������	


����������������
����� ���������	


���
����������������������� ���������	


�����������������	����
� ���������	


�
����
����������)��������� ���������	


���������������������
����� ��������������������������# ���������	


��������������� ������ $%%��������&
%���������

������
�������+#�����,����

����
��'�$��()
���*��)��
���)�+���%
������*��)���
��,-���$��()
��������*�
���'�)������������*��

�
�������.%���/��������0�����������1����/�2����
3���+�����%
�����*���������)��
����+������)��
�4�
����

��
3����$��()
���
�3������'�$��()
���2��������������)�+��+�)��
�4�
����)������
*��������������)��
��/�

)�+������()
��)�������������
3�����)��
�4�
����$��()
���
�3�������2����-���-��)���4���*��)������
��

�������1��
����
��������-��+��)�*���)�+��+������
�)��567��8�����
�*
)��������*���+�2���9�
���)�����*��

����%
�����*��)���
��,-��



���������	
�������
� ������������
�
�
� �
���

���������������������
����� �����������������	������#� ���������	


������������������������� ���������	


���
����������������������� ���������	


�����������������
�
� :���
�������

�
����
����������)��������� ���������	


�������������������)��� �����������������#
� ���!"������

�������������������	�
���� -�*
��������������*
����
��� 8�����)
������

!��
����������������� ���������	


������������������)���������� $��������������������� 8�����)
������

-�*
������������

��� ���������	


����� ������

;
�3����
����<

-�*
��������������������
�� ���������	


�������������������
����� ������������������� ���������	


��������������������� ���������	


-�������������
���
�� ���������	


��������������
���
� ����������������
�
��� ���������	


��������������*
����� ������������ ���� ����� ������

�����������
����	���
� ����� ������

��������������.�������� ����� ������

��	�����������	���	
� ����� ������

���	�#�������� ������� ����� ������

��������������	���
�
���
� ���������	


�
�	�������������������
� ����� ������

�)��������������
���
 ����� ������

�)����������������
�������� ����� ������

�)�����������������������
� ����� ������

&���������������
�����
� ����� ������

&�	�������������	��������� ����� ������

/��
�������������
�� ���������	


/������������������
� ����� ������

0��������������������# ����� ������

 ����������������#��

� ����� ������

!��
����������������� ���������	


!��
����������
���������� ����� ������

!������������������
� ����� ������

��������������������
��
� ����� ������

�
������������������
� ����� ������

�
����������#����������� ����� ������

'����������������
��� ����� ������

'��������������������
� ����� ������

'��������������
��
� ����� ������

'��������������������
� ����� ������

'
�
��������� �����#� ����� ������

'
�
��������� �����	� ����� ������

'
�
��������� �����	� ����� ������

')��������������
� ���!"������

�������������
�
���� ���
������������������ =�*9��*���	�

���
��������������
���
 �����������������

������������� ���� �����������������

������������ ����� �����������������

������
�������+#�����,����

���>���'�����
���,-�



���������	
�������
� ������������
�
�
� �
���

�������������
�
���� ���
.������� ���� �����������������

����������������������� �����������������

������������
��������
� �����������������

������������������������
� �����������������

��	�������������� =�*9��*���	�

��������������	���
�
���
� �����������������

�
�	������������� �����������������

=�*9��*���	�

�
�	�������������������
� �����������������

&���������������
�����
� �����������������

�������������
����	���
� �����������������

$���������������
�� �����������������

=�*9��*���	�

0����������������������
� �����������������

!�����������������	
� �����������������

=�*9��*���	�

��������������������������
� =�*9��*���	�

����������������������� �����������������

���������������������)�� �����������������

������������������������ �����������������

�
���������� ���� �����������������

�
���������� ���� �����������������

'����������������
��� �����������������

'��������������
��
� �����������������

'��������������
��
� =�*9��*���	�

'��������������������
� �����������������

=�*9��*���	�

'
�
�������� ���� =�*9��*���	�

')��������������� �����������������

')��������������
� =�*9��*���	�

������ ���� �����������������

%����������������������
� �����������������

�������������������

%��������������
������� =�*9��*���	�

���������������	������ ���
�������������)����
� ����� ������

��������������
������� ����� ������

����������� ���� �������������������

����������������������� ����� ������

�����������
����	���
� ����� ������

������������������������
� �������������������

��	�������������� ����� ������

���������������	������ ����� ������

������������� ���������	


�
�	������������� ����� ������

�
�	�������������������
� ����� ������

�)��������������
���
 ����� ������

�)�����������������������
� ����� ������

�������������
����	���
� �������������������

/��
�������������
�� ���������	


/������������������
� ����� ������

$��������������������� ����� ������

������
�������+#�����,����

���>���'�����
���,-�



���������	
�������
� ������������
�
�
� �
���

���������������	������ $���������������
�� ����� ������

0��������������	�����
� �������������������

0���������������������
� �������������������

0��������������������# ����� ������

0��������������������
� �������������������

 ����������������#��

� ����� ������

!��
����������������� ���������	


!��
��������� ��� �������������������

!������������������
��� �������������������

��������������������
��
� ����� ������

��������������������������
� ����� ������

��������������������
�
� ����� ������

��)���������������)�� �������������������

�
������������������
� ���������	


'����������������
��� ����� ������

'��������������������
� ����� ������

'��������������������
� ����� ������

'
�
������������������ �������������������

')�����������
� �������������������

�������������
���
� ����� ������

������
�����������������
�������� ����� ������

%����������������������
� ���!"������

���������	


�
����������#��

�  �������������� ����� ����
�����	�

�
���������

���
���� ������������������������
� $%%��������&
%���������

��������������������� $%%��������&
%���������

������������� ������ $%%��������&
%���������

������������� �����# $%%��������&
%���������

������������� �����
 $%%��������&
%���������

���
����������������
� $%%��������&
%���������

(����������������
��	����� $%%��������&
%���������

��#����������
��������� ����
�����	�

$%%��������&
%���������

�
�������������� ����
�����	�

��������������.
�
��
� ����
�����	�

$%%��������&
%���������

���������������	����� ����
�����	�

1
������������
����
���
� $%%��������&
%���������

 ������������������	
� $%%��������&
%���������

 ����������� ��� ����
�����	�

$%%��������&
%���������

!��
����������������
�
� $%%��������&
%���������

!��
����������
.�� $%%��������&
%���������

!������������������� $%%��������&
%���������

��������������������
���� $%%��������&
%���������

�����
�
������������	����������
� $%%��������&
%���������

"��
�����������������
� $%%��������&
%���������

%���
������������
�����
� ����
�����	�

�
��������������� ���������������	����� ����
�����	�

�
�������������� ��������������������� $%%��������&
%���������

������������� �����# $%%��������&
%���������

������
�������+#�����,����

���>���'�����
���,-�



���������	
�������
� ������������
�
�
� �
���

�
�������������� (����������������
��	����� $%%��������&
%���������

������������������������ $%%��������&
%���������

��������������.
�
��
� $%%��������&
%���������

1
������������
����
���
� $%%��������&
%���������

 ������������������	
� $%%��������&
%���������

 ����������� ��� $%%��������&
%���������

!��
����������������
�
� ����
�����	�

!��
����������
.�� $%%��������&
%���������

!������������������� ����
�����	�

������������� ����� $%%��������&
%���������

����������������������
�� $%%��������&
%���������

��������������������
���� $%%��������&
%���������

���������������������������
� $%%��������&
%���������

���������������������
��
� $%%��������&
%���������

���������������������
� $%%��������&
%���������

������������������������� $%%��������&
%���������

������������� $%%��������&
%���������

�
����
����������)��������� ����
�����	�

�
����������
���*
��
� ������������������
� ��"������=���������#

�
����������
�����
���
� ��"������=���������#

��������������.
�
��
� ��"������=���������#

�
��
�������������
����� ��"������=���������#

 ����������� ���� ��"������=���������#

������������������
����� ��"������=���������#

�
����������
���*
��
� ����������������
��
� ��"������=���������#

����������������
����� ��"������=���������#

������������������� ��"������=���������#

�
���������
�����
� �
������������
����������� �����������������

&��������������
������� �
�
��������������
�
� ���!"������

&
���������������

��������� $%%��������&
%���������

�������������
����	���
� ��������������
������� ���!"������

���������������������
� ���
������������������ ����� ������

���	�#�������� ������� ����� ������

!��
����������������� ����� ������

��������������������
��
� ����� ������

'
�
��������� �����	� ����� ������

'
�
��������� �����	� ����� ������

$��������������������
��	
� ������������ �
�����������+��������

����������������� ���!"������

0������������������� ��������������
��
� ���!"������

��	�����������	���	
� ����� ������

�)������������� ��� ���!"������

���������������������
� ���!"������

$������������ ��� ���!"������

!��
�����������.�� ���!"������

!��
����������������� ����� ������

���������������
�
�� ���!"������

'��������������������
� ����� ������

 �������������������
� ������������������������� ���������	


 ��������������	
�  ���������������������� ����
�%��������

 ����������������������� ������������������ ����
�%��������

������
�������+#�����,����

���>���'�����
���,-�



���������	
�������
� ������������
�
�
� �
���

 ����������������������� �
��������� �����3 ����
�%��������

0�������������������� ����
�%��������

 ��������������� ��� ����
�%��������

 ������������
��� ����
�%��������

 ���
��������������� ����
�%��������

�����������������
������ ����
�%��������

��������������������
� ����
�%��������

')���������������2��2��������� &�
���������

 ��������������������� �������������.������� &�
���������

���
����������������������� ;��*����
�

 ���������������
��������
�  ������������������������ :���
�������

 �������������������� :���
�������

 �����������������	�  ���������������
��������
� :���
�������

!��
��������� )9��������� ��������������3 ���
����������
������

���������� ���� ���
����������
������

���������� ���� ���
����������
������

������� ��� ���
����������
������

!��
�������������
� -�	����������������	
�� �����/�&��*�
�����?�
3�
�����	


!��
��������������
� ������ ���� :���
�������

!��
���������������
� /�)���������� ��� :���
�������

!��
���������������
� ���������������������� �������������������

�����������������
��� &���
����������������� ���������	


 ����������� ��� ���������	


'���
����������)����� ���������	


���������������)�����
� &���
����������������� ���������	


�����������������
������ &���
����������������� ���������	


���������������������� &���
����������������� ���������	


 ����������������
������ ���!"������

����
������������������� �
��
�������������
����� ����
�����	�

 ����������� ��� ����
�����	�

!��
���������������
� ����
�����	�

!��
����������������
�
� ����
�����	�

���
����������������������� �����������������	������#� �������������������

')��������������� ����������� ���� �������������������

���������������	������ �������������������

�������������
����	���
� �������������������

!������������������
��� �������������������

'
�
������������������ �������������������

%����������������������
� ���������	


')��������������
� ������������� ��� ����� ������

�
�	������������� ����� ������

!��
����������������� ����� ������

�
������������������
� ����� ������

%����������������������
� ���!"������

')��������������
� '����������� ���� $%%��������&
%���������

������	��������������	�
� �����������	
���
�� 8�����)
������

%����������������������
� ������������� ���< 8�����)
������

������������
��������
� 8�����)
������

�)��������������
���
 8�����)
������

0��������������	�����
� 8�����)
������

!��
��������� ��� 8�����)
������

!������������� ���� 8�����)
������

��������������� ��� 8�����)
������

'��������������������
� 8�����)
������

'
�
��������� ����� 8�����)
������

')�������� ��� 8�����)
������

�����������	���
� 8�����)
������

���>���'�����
���,-�



���������
�

;
�3����
/�8��@���<A�������
��4
���������)���)��4��*�
�B��+
�
*
���B��+
��9
�
�*���C��9�
)��+��
*
�����/�

�����4 �D�<��

����
��/����@����A��B��+
���������������)���������+������9������+�4���9���*���
��9������������� /��</��<�D

�#��

;��*��E�����@��
�A��B�������)
��
����9����+
������*�9��%
/�F�'�(�����)��
��������� �@�*���G�
����/�G����

E�������/�8�A/�3����F���)�*�+
)�:����/�����#�	�

=�*9��*/�G�H��@��	�A��B������+
���
���9��������������
�
���� �@F�������/�B��+
�
*��A

���*����
�������
��*����+
�
�%���������
���I�����������)
����(��������� ��
/����D����

�����(/�:��@��	
A��������������4� 3����FF��������/�:��
��D��� �J��I�

����� ��@����A��'�
��������������������
���������� �����/�������'����4��(��2�� ���)�*�+
��&���
��
���*��

�
K�)
��/�=
��*��L���
��/�=L�

�
���/�B���������+���/�B��@����A���
�����*������+��������9��������)���
��������+
���H���
���
���+��/���*�

)���
���
����9�B��+���@F�������/�B��+
�
*��A����&������F����*��F���)����;�)
��>/���/��
�D��#�

��
���/���H��@����A��B����������9�B��+
���/�F�'�&
���%���9�B��+
���

@�*���G�
����/�G����E�������/�8�A/�3����FF���)�*�+
)�:����/�����<�<D��	�

:���
���=��@����A��B��+
�����9�������*�%��)��/�F�'�(�����)��
���������

@�*���G�
����/�G����E�������/�8�A/�3����FF���)�*�+
)�:����/�����
�<�

�����/�H��8�/������/������/�;����/�G����/�;
�3�/�M��?����&���*-�/����@���<A��=����
����
����� ����

������������������)���������� ���*�
�2�
�
������+
����
�����������*��@F��������'�B��+
�
*��A��

'����������) /���/��
�N����

��"���/������=�����/�L��$��@���#A���F+������)���9��
�������� ����+
���
��������������9�����
���
�)
�
����

���+
�����)
��
����-��������'����
# /���/����N�<
�

$%%�����/��:����&
%����/�����@����A����;�)��*�����))����
����9���
%�������+
��

@F�������A�+���*��������������+
����
����������+����9������=����3�/���������

��+�����/���*�
����
���%
)����
%�
O)��)���1�
������
��
������5�����) /����/��	�N��	�

�����/�H��8��������
�/�:��������@����A��=���,-�����()
�DP�����+�)��
�4�
����*�������%�+/���
0�
�D

�?/�&���
���������(������� /�</�
�D
<�

����
�%���/�L��:��$�����@����A��B��+
����@F�������A������)��*�����))�������
��+���*���9� �����������

����������� �@;"Q���*�A�
��G������-��������'����
# /�����
���*����
���

����"�/=��M��@����A�B��+
�����9������������
)�����%
��/��F�'�(�����)��
���������

@�*���G�
����/�G����E�������/�8�A/�3����FF���)�*�+
)�:����/�����#��N#���

&��
����/����@����A��B��+
�����9�����$��
��
�����%
����F�'�(�����)��
��������� �@�*���G�
����/�G����

E������/�8�A/�3����FF���)�*�+
)�:����/������#<N�	��

����
��/�������@��	�A���F����
���
����9���
%�������+
���@F�������A������������)��*�������+
����
����+������

��
��9�������'����������) /�#/���N#��

�����/���/����3����/�=�/�M
+��8
���/������&���*-�/����@����A���F�2�
�
������*�
�3����������9�����

����)
���*� 
������+
����������9��������������
�
����� @F�������/�B��+
�
*��A�
������$+������
�����:��I/�

�
��
���/���
P�/�&��4
���'����������)4 �#</���<N�#<�

�����/�H��M�/�&��*�
��/���������?�
3�
��/�L�����&��@��	
A��$���*��*������,-��*��)��
�����������
�����)�+�

��3�%���,-��*��)�+�������$���*��*��:��P/�&���
���(���������� 
��
������������6����/����� /��/����D

�<��

8�����)
�/����8��@����A������>
��K�)
��*��*
9�����������()
���*��)��
����+�)��
�4�
����3
��*
9����)
�,-��

�������*�����)��������
+���������B����*���������*�/R�
3���
*�*��8�*�����*��S
,����

���/�8��L����*�������/�H��@����A��B��+
�����9������������
���=�%
��/�F�'�&
���%���9�B��+
���

@�*���G�
����/�G����E�������/�8�A/�3����FF���)�*�+
)�:����/�����<�<D��	�



Chapter 3

Termite builder species may control

termite invader richness inside their

mounds.

23
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3.1 Abstract

Several termite species have been found living inside other termite mounds.

There are termite species that build large mounds that may host more than 30

termite species, and species that build small mounds that host few termite species.

However, some termite builder with large mounds host few termite species in their5

mounds. Apparently, not only mound size is affecting termite invaders richness. In

this article we tested if termite richness inside a termite mound is affected by the

identity of the builder species in addition to mounds’ size. We collected 21 ter-

mite mounds, calculated their size, identified builder species and number of termite

species inside the mounds. Mound size is positively correlated to termite invader10

richness, and the builder species affected the strength of this correlation. This in-

dicate that there are some host features that may constrained how many termite

species are found inside termite mounds.

Keywords: coexistence, interaction, invasion, cohabitation, social insect.15
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3.2 Introduction

Inside termite mounds a diverse fauna of termitophilous such as bats (Dechmann

et al., 2004), birds (Sanchez-Martinez & Renton, 2009), arthropods as well as colonies

of other termite species (Araujo, 1970; De Visser et al., 2008) can coexist along with

the builder colony. Some species of termite builders such as Cornitermes cumulans5

(Kollar), can shelter as much as 30 termite species inside its nests, although not

simultaneously (Redford, 1984; Costa et al., 2009). In contrast, some species, such as

Nasutitermes magnus (Froggatt), shelter only one termite cohabitant: Invasitermes

insitivus (Hill) (Grassé, 1986). There are even several species whose nests do not

contain any termite cohabitants, such as Microcerotermes crassus Snyder. Although10

there is such variety on the number of termite species that may coexist with the host,

it is not known why some termites host several species, and others host few or none

termite species.

Cornitermes cumulans build large mounds that usually reach 2 meters high

(Mathews, 1977). In contrast Nasutitermes species build small mounds that hardly15

exceed 1 meter high (Cesar et al., 1986). This seems to implicate that, on average,

large mounds may host more termite species than small mounds (as proposed by

Coles De Negret & Redford, 1982; Domingos, 1983). However, Macrotermes mounds

are notably large, usually with 5 meters high, but species from this genus host few

termitophilous (eg. Darlington, 2011). In addition, Armitermes’s mounds are not20

higher than 1 meter and yet, more than 10 termite species have been found inside

their mounds (Mathews, 1977; Araujo, 1970). Therefore, it seems that, not only

mound size affect termite richness, the builder identity also seems important.

In this article we tested if termite richness inside a termite mound is affected by

the identity of the builder species in addition to mounds’ size. Our null hypothesis25

is that termite richness inside mounds will be affected only by mound size, regard-

less of the builder species. Our alternative hypothesis is that builder species along

with mound size will explain termite’ richness. In order to test this hypothesis, we
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collected termite mounds built by different species, estimated mound size and count

the number of termite termitophilous.

3.3 Materials and Methods

3.3.1 Definitions of Terms

Here, the term colony was used to refer to the biological structuring of termite5

individuals living together; it consists of the reproductive pair, workers, eggs, larvae,

and possibly soldiers and secondary reproductives. The term mound referred to the

physical structure built by termite individuals; builder referred to a species that

built its own mound; and termitophilous to a termite species that established its

colonies inside a mound previously built by other termite species. We did not use10

the word inquiline because it is often used as a synonym for social parasite and

implies a direct association of the cohabitant to its host. For ants the term inquiline

is used to designate another ant species (Brandt et al., 2005a), as well as to refer to

another invertebrate species (Hojo et al., 2009) living in close association to its host.

For bees, this term also has the same meaning (see: Dronnet et al., 2005; Kawazoe15

et al., 2008). However, for termites the word inquiline is commonly used only for

termite species living inside mounds built by other species, whether or not there is a

close association between these two species (Noirot, 1970). Because of the different

meanings of the word inquiline, we preferred termitophilous, as it is a more neutral

term.20

3.3.2 Study area

The experiment was carried out in two physiognomically similar but geograph-

ically separate locations, in which termite mound cohabitation has already been

extensively recorded (Coles De Negret & Redford, 1982; Bandeira & Macambira,

1988; Constantino, 2005). In Sete Lagoas municipality (19◦27’57” S, 44◦14’48” W)25

Minas Gerais state, Brazil, Cerrado biome, the field sampling was conducted in the

dry season, July 2008. Local altitude ranges from 700 to 900 m above sea level. Ac-

cording to Köppen’s system the climate is classified as Aw, with a dry winter and wet
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summer (Kottek et al., 2006). Mean annual precipitation in 2008 was 1250 mm and

mean temperature during July ranged from 16.2 ◦C to 26.7 ◦C (Agritempo, 2009).

The area is protected from direct anthropogenic disturbances and is a fire adapted

ecosystem. In Parauapebas municipally (06◦07’7” S, 50◦14’2”W) Pará state, Brazil,

East Amazonia, the field sampling was conducted in the dry season, March 2010.5

Local altitude ranges from 650 to 889 m above sea level. According to Köppen’s

system the climate is classified as Am, tropical, hot and wet with high levels of pre-

cipitation during the wet season (Kottek et al., 2006). Mean annual precipitation

in 2010 was 2015 mm and mean temperature during March ranged from 28.2 ◦C to

31 ◦C (Agritempo, 2009).10

3.3.3 Field sampling

We collected only epigeic mounds, without a hypogean portion, easily removed

from the soil, and presenting no signs of damage. Additionally, such mounds pre-

sented walls soft enough that could be broken into small pieces in the laboratory,

easing thorough examination of their interiors. The mound size, builder species and15

termite termitophilous species were recorded for each mound as described below.

3.3.3.1 Mound size

Mounds volume can be a proxy to its size because internal structure of the

collected mounds is equally complex. Such volumes are commonly calculated using

the formula of the most approximate geometric form (Coles, 1980; Domingos, 1983;20

Cunha et al., 2003). These forms can be conic, ellipsoid or cylindrical. However,

termite mounds may come in diverse forms presenting several irregularities (Coles

De Negret & Redford, 1982), which implies that with this approximation there is

always a margin of error. In order to minimize this error we estimated several

stacked cylinders in a cross section to the vertical axis of symmetry of the mound.25

The volume of these cylinders could be summed to estimate the entire mound volume

(figure 3.1). This procedure follows the Cavalieri principle, the summation of areas

and multiplication of between-section distance (Rodrigues et al., 2004). The volume

of each cylinder was calculated according to the formula in equation (3.1), where P
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P1
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Figure 3.1: Mound size estimation in field collection: P stands for cylinder perimeter and h its height.

is the cylinder’s perimeter and h is its height.

V olumecylinder =
P 2 ∗ h

4 ∗ π
(3.1)

3.3.3.2 Builder species

We collected only epigeic mounds in the same volume range, with walls built out

of carton material, and builder species with chemical defense soldiers. The builder

species of each sampled mound was determined by matching the mound’s physical5

traits with previously published accounts by Araujo (1970) and Mathews (1977).

These traits were: size, geometric form, composition (soil or carton), wall texture

and wall hardness.

3.3.3.3 Species richness

Each mound was completely removed, placed in a plastic bag and labeled with10

local data. In the laboratory, the mounds were broken into small pieces and the

termites were collected. The termite individuals from each colony were clustered by

morpho-species. The precise identification of each colony was possible because live

individuals are noticeably distinct from one species to another in both appearance

and behavior. The establishment of a cohabitant species was recorded when there15

was any evidence that the colony’s reproductive pair was sexually active. Such

evidences were the presence of eggs, larvae, individuals of distinct instars or castes.



29

For each morpho-species found in the same mound, a sample was kept in 80%

alcohol for identification in the lab. Termite identification was done following Con-

stantino (2002), and sent to specialists. All voucher samples were placed and com-

pared with species samples kept in the Isoptera section of the UFV Entomological

Museum (http://www. insecta.ufv.br/museu).5

3.3.4 Statistical Analysis

To investigate the parameters that can affect the establishment of different ter-

mite species in the same termite mound, data were submitted to generalized linear

modeling (GLM). The full statistical model included the richness (i.e. species count)

of termitophilous species as the response variable (y), the mound volume and builder10

species identity as the explanatory variables (x). Location (Cerrado or Amazonia)

was included as a blocking factor, to filter the variance attributable to geographi-

cal effects. The model included all simple terms plus interactions between size and

builder species. Since our response variable is a discrete unit and do not assume

negative values, we used a Poisson error distribution. All the analyses were carried15

out in R (R Development Core Team, 2010), and were followed by residual analyses

to verify error distribution and the suitability for the models employed, including

checks for overdispersion.

To avoid problems arising from possible non-orthogonality between any of the

explanatory variables, we built several models in which we changed the orders of20

the variables. In each model the variables were added in a different sequence and

all possible combinations were built. Those models were compared to check if there

was any difference in the significance levels of the terms.

Model simplification was achieved by extracting non-significant terms (P > 0.05)

from the model according to their respective complexity, starting with the most25

complex model. Each term deletion was followed by a deviance analysis with a

Chi-squared test, in order to recalculate the deviance. Further simplification was

achieved by inspecting the change of deviance in the model by amalgamating levels

in the categorical variable builder species identity. Simplification was accepted (and

categories were kept collapsed) when such amalgamation did not cause a significant30
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change in deviance (P > 0.05).

3.4 Results

We collected 21 mounds with volumes ranging from 0.44 l to 31.52 l, and aver-

aging 10.24 l ± 9.37. All mounds were (apparently) healthy and with the builder

species present. The termitophilous richness inside each mound ranged from zero5

to 5, with an average of 1.24 ± 1.45. We found 3 builder species: Constrictotermes

cyphergaster, Nasutitermes cf. ephratae and Velocitermes heteropterus. Although

C. cyphergarter and N. ephratae are known to build arboreal nests, they can also

be found on the ground (Noirot & Darlington, 2000; Lopez-Hernandez et al., 2006).

In C. cyphergarter ’s mounds we found an average of 0.25 ± 0.5 termite species.10

In N. cf. ephratae’s mounds there was an average of 0.91 ± 0.94 termite species, and

in V. heteropterus’ mounds an average of 2.5 ± 1.87 termite species. The species

composition of termitophilous for each builder species was almost unique for each

one of them (Table 3.1).

The number of termitophilous was positively affected by mound’s size. For15

mounds built by C. cyphergarter, termite richness inside the mound increased expo-

nentially with mounds volume, however in mounds bigger than 8 l the curve reaches

a asymptote around one termitophilous richness (Figure 3.2). In mounds built by

N. cf. ephratae the curve was statistically identical (χ2
18 = 18.690, P = 0.358). In

mounds built by V. heteropterus termitophilous richness also increased exponentially20

with mounds volume however, only in mounds bigger than 15 l the curve reaches

a asymptote, the plateau is around three termitophilous (χ2
19 = 25.248, p = 0.002;

Figure 3.2).

The pattern found for termite termitophilous richness was not affected by their

geographical affiliation. No interactions between the variables were statistically sig-25

nificant (Table 3.2). This means that, although the maximum number of termi-

tophilous inside the mound was affected by the identity of the builder species, the

correlation between mound volume and termitophilous richness remains constant.
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Table 3.1: Termite species (builder and termitophilous cohabitants) collected from mounds in savanna-
like ecosystems in Southeastern and Northern Brazil (Cerrado and Amazonia biomes, respectively).

Builder species Locality Termitophilous species

Constrictotermes cyphergaster
(Silvestri, 1901)

Sete Lagoas

Heterotermes longiceps
(Snyder, 1924)
Inquilinitermes microcerus
(Silvestri, 1901)

Velocitermes heteropterus
(Silvestri, 1901)

Sete Lagoas

Anoplotermes sp.3
Armitermes euamignathus
Silvestri, 1901
Cyranotermes timuassu
Araujo, 1970
Labiotermes brevilabius
Emerson & Banks, 1965
Nasutitermes sp.
Neocapritermes sp.
Procornitermes sp.
Spinitermes trispinosus
(Hagen, 1858)
Subulitermes sp. 1
Syntermes sp.
Termes bolivianus
(Snyder, 1926)

Nasutitermes cf. ephratae
(Holmgren, 1910)

Parauapebas

?Aparatermes sp.
Armitermes euamignathus
Armitermes holmgreni
Snyder, 1926
Armitermes lanei
Canter, 1968
Grigiotermes sp.
Termes sp.

3.5 Discussion

Our hypothesis was that, in addition to mounds volume, the identity of the

builder species would predict termite richness inside the mound. This hypothesis

was confirmed in the studied mounds, we found that the builder species identity

provoked a variation on mounds richness that was not explained by the volume5

alone. These results indicate that termite builder species may control how many

termite species are found inside their mounds.
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Table 3.2: Analysis of deviance to test whether locality, builder species, and mound volumes affect the
richness of termitophilous termite species within mounds using generalized linear modeling under Poisson
error distribution. Values marked with * are statistically significant at P < 0.05.

Df† Residual Deviance P

Complete model 5 34.807 0.004
Locality 1 32.779 0.154
Builder species 1 23.103 0.002*
Volume 1 17.847 0.022*
Builder:Vol 2 17.263 0.747

Error 15

† - degrees of freedom

As already found by previously articles (Cunha et al., 2003; Costa, 2005; Cunha

& Morais, 2010), termitophilous richness was positively affected by mound size.

However, our results also showed that there is a saturation point that has never been

detected before. We found that there is a maximum number of species inside termite

mounds, after this number reached, the increase in mound size do not increases5

mound richness. The termite richness inside a mound may be constrained not only

by the defense of the builder colony, but by biological interaction between cohabitant

species, since interaction of the same trophic level tend to increase local species

saturation (Russell et al., 2006). Also, external factors such as specific predators or

host choice on the mound’s habitat may prevent more termite species to colonize10

termite mounds.

Mounds built by V. heteropterus had higher termitophilous richness compared

with C. cyphergaster and N. cf. ephratae (Figure 3.2). This suggests that V. het-

eropterus may differ from the other builders in how it interacts with its termi-

tophilous species. Unlike C. cyphergaster and N. cf. ephratae, V. heteropterus is15

a builder species that is frequently found as termitophilous in other termite nests.

Their colonies can be found inside mounds built by Armitermes cerradoensis, Cor-

nitermes cumulans, Cornitermes snyderi and Syntermes molestus (Mathews, 1977;

Redford, 1984; Costa, 2005). The characteristic of living as termitophilous may

alter how termitophilous individuals recognize non-nestmates. Species that are ex-20

clusively builders may promptly recognize non-nestmate individuals, thus presenting

less termitophilous in their mounds. In comparison, species that may build its own

mound and also coexist in foreign mounds, might delay non-nestmate recognition,

since this strategy would minimize energy costs attached to unnecessary conflicts
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Figure 3.2: Effects of mound size (χ2

18 = 17.847, p = 0.002) and the mound termite builder (χ2

17 =

23.103, p = 0.02) on the richness of termitophilous termite species occupying mounds in savanna-like
ecosystems of Southeastern and Northern Brazil (Cerrado and Amazonia biomes, respectively). Each dot
is a mound built by Velocitermes heteropterus (triangles and solid line), Constrictotermes cyphergaster

or Nasutitermes cf. ephratae (circles and dashed line).

(Matsuura & Nishida, 2001). As a consequence, these mounds would present more

termite species as cohabitants. If termitophilous species that may also build its own

mound present a higher chance of accepting intruders as nestmate, this process can

explain why V. heteropterus presented more termitophilous.

The effect of host species identity in its guests is easily noted in the cases where5

the interaction is obligatory and specific (Grassé, 1986). For example, Serritermes

serrifer, is only found in mounds built by Cornitermes and the species of Inquilin-

itermes are only found in nests of Constrictotermes (Mathews, 1977). However,

facultative associations between host and its termitophilous consist in the majority

of termite-termite associations (Bouillon, 1970) and yet, it was not clear if the ef-10

fect of the builder identity in those association was due to the size of the mound

alone. Specific studies are still needed to understand which factors may drive ter-

mite saturation inside a mound, and why this saturation depends on the host species

identity. However, in this article we suggest that not only mound size is responsible

for controlling termitophilous richness, but the identity of the builder species is also15
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a determinant factor in the richness of termite species inside the mound, even for

non-specific and facultative host-termitophilous association.
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3.7 Appendix10

3.7.1 Análises estat́ısticas detalhadas

Com o intuito de elucidar os parâmetros que afetam o estabelecimento de dife-
rentes colônias num mesmo cupinzeiro foram coletados 12 cupinzeiros selecionados
arbitrariamente no munićıpio de Sete Lagoas - MG e 11 cupinzeiros no munićıpio de
Parauapebas - PA.15

De cada cupinzeiro foi registrado em campo seu tamanho, riqueza e espécie
construtora. A idéia é que o número de espécies que são encontradas num cupinzeiro
é uma função da interação entre seu tamanho e espécie construtora.

Os ninhos foram construidos por três espécies: Velocitermes, Constrictotermes,
e Nasutitermes.20

A interação com a variável construtor foi incluida para termos a certeza de qual
é a inlfuência do construtor no modelo:(i) se ele afeta na maneira de como o volume
afeta a riqueza (interação significativa) ou (ii) se ele afeta apenas na quantidade
inicial de coabitantes (mudando apenas o intercepto).

Carregando os dados25

> dados <- read.table("tabelaR7LagCarajas2.csv", header = T)

> attach(dados)

> summary(dados)

Ninho Local vol Construtor

N04 : 2 Carajas:11 Min. : 0.44 Constrictotermes: 4

N07 : 2 SeteL :10 1st Qu.: 3.23 Nasutitermes :11

N08 : 2 Median : 7.08 Velocitermes : 6
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N11 : 2 Mean :10.24

N12 : 2 3rd Qu.:15.91

N01 : 1 Max. :31.52

(Other):10

riqCupim

Min. :1.000

1st Qu.:1.000

Median :2.000

Mean :2.238

3rd Qu.:3.000

Max. :6.000

> dados

Ninho Local vol Construtor riqCupim

1 N04 SeteL 1.84 Constrictotermes 1

2 N07 SeteL 15.91 Velocitermes 4

3 N08 SeteL 4.86 Velocitermes 3

4 N11 SeteL 3.83 Constrictotermes 2

5 N12 SeteL 0.44 Velocitermes 1

6 N13 SeteL 11.30 Velocitermes 5

7 N14 SeteL 7.80 Constrictotermes 1

8 N15 SeteL 4.29 Velocitermes 2

9 N16 SeteL 29.87 Velocitermes 6

10 N17 SeteL 4.64 Constrictotermes 1

11 N01 Carajas 7.08 Nasutitermes 1

12 N02 Carajas 31.52 Nasutitermes 3

13 N03 Carajas 2.27 Nasutitermes 2

14 N04 Carajas 12.66 Nasutitermes 1

15 N05 Carajas 23.52 Nasutitermes 1

16 N07 Carajas 17.54 Nasutitermes 2

17 N08 Carajas 16.21 Nasutitermes 2

18 N09 Carajas 1.05 Nasutitermes 1

19 N10 Carajas 3.23 Nasutitermes 2

20 N11 Carajas 1.10 Nasutitermes 2

21 N12 Carajas 14.17 Nasutitermes 4

Ajustando os dados

A variável riqCupim inclui o construtor, por isso vamos retirá-lo, para ter nesta
variável somente a riqueza de inquilinos:

> riqCupim1 <- riqCupim - 1

Distribuição Poisson

> m2 <- glm(riqCupim1 ~ Local + Construtor * vol, poisson)

> mnuloP <- glm(riqCupim1 ~ 1, poisson)

> anova(m2, mnuloP, test = "Chi")



36

Analysis of Deviance Table

Model 1: riqCupim1 ~ Local + Construtor * vol

Model 2: riqCupim1 ~ 1

Resid. Df Resid. Dev Df Deviance P(>|Chi|)

1 15 17.263

2 20 34.807 -5 -17.544 0.004

> anova(m2, test = "Chi")

Analysis of Deviance Table

Model: poisson, link: log

Response: riqCupim1

Terms added sequentially (first to last)

Df Deviance Resid. Df Resid. Dev P(>|Chi|)

NULL 20 34.807

Local 1 2.028 19 32.779 0.154

Construtor 1 9.676 18 23.103 0.002

vol 1 5.256 17 17.847 0.022

Construtor:vol 2 0.584 15 17.263 0.747

> summary(m2)

Call:

glm(formula = riqCupim1 ~ Local + Construtor * vol, family = poisson)

Deviance Residuals:

Min 1Q Median 3Q Max

-1.56259 -0.85727 -0.02758 0.36636 1.69327

Coefficients: (1 not defined because of singularities)

Estimate Std. Error z value Pr(>|z|)

(Intercept) -0.4681 0.5559 -0.842 0.400

LocalSeteL -0.2285 2.2812 -0.100 0.920

ConstrutorNasutitermes NA NA NA NA

ConstrutorVelocitermes 0.8729 2.2628 0.386 0.700

vol -0.1655 0.5153 -0.321 0.748

ConstrutorNasutitermes:vol 0.1938 0.5162 0.375 0.707

ConstrutorVelocitermes:vol 0.2185 0.5158 0.424 0.672

(Dispersion parameter for poisson family taken to be 1)

Null deviance: 34.807 on 20 degrees of freedom

Residual deviance: 17.263 on 15 degrees of freedom

AIC: 61.22

Number of Fisher Scoring iterations: 6
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Alterando a ordem do modelo

> m2a <- glm(riqCupim1 ~ Local + Construtor * vol, poisson)

> anova(m2a, test = "Chi")

Analysis of Deviance Table

Model: poisson, link: log

Response: riqCupim1

Terms added sequentially (first to last)

Df Deviance Resid. Df Resid. Dev P(>|Chi|)

NULL 20 34.807

Local 1 2.028 19 32.779 0.154

Construtor 1 9.676 18 23.103 0.002

vol 1 5.256 17 17.847 0.022

Construtor:vol 2 0.584 15 17.263 0.747

> m2c <- glm(riqCupim1 ~ Local + vol * Construtor, poisson)

> anova(m2c, test = "Chi")

Analysis of Deviance Table

Model: poisson, link: log

Response: riqCupim1

Terms added sequentially (first to last)

Df Deviance Resid. Df Resid. Dev P(>|Chi|)

NULL 20 34.807

Local 1 2.028 19 32.779 0.154

vol 1 9.556 18 23.224 0.002

Construtor 1 5.377 17 17.847 0.020

vol:Construtor 2 0.584 15 17.263 0.747

> m2f <- glm(riqCupim1 ~ Construtor * vol + Local, poisson)

> anova(m2a, test = "Chi")

Analysis of Deviance Table

Model: poisson, link: log

Response: riqCupim1

Terms added sequentially (first to last)
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Df Deviance Resid. Df Resid. Dev P(>|Chi|)

NULL 20 34.807

Local 1 2.028 19 32.779 0.154

Construtor 1 9.676 18 23.103 0.002

vol 1 5.256 17 17.847 0.022

Construtor:vol 2 0.584 15 17.263 0.747

> m2h <- glm(riqCupim1 ~ vol * Construtor + Local, poisson)

> anova(m2c, test = "Chi")

Analysis of Deviance Table

Model: poisson, link: log

Response: riqCupim1

Terms added sequentially (first to last)

Df Deviance Resid. Df Resid. Dev P(>|Chi|)

NULL 20 34.807

Local 1 2.028 19 32.779 0.154

vol 1 9.556 18 23.224 0.002

Construtor 1 5.377 17 17.847 0.020

vol:Construtor 2 0.584 15 17.263 0.747

Em todas as posições, as significâncias não se alteram.

Simplificando o modelo

> m2b <- update(m2a, ~. - Construtor:vol)

> anova(m2b, m2a, test = "Chi")

Analysis of Deviance Table

Model 1: riqCupim1 ~ Local + Construtor + vol

Model 2: riqCupim1 ~ Local + Construtor * vol

Resid. Df Resid. Dev Df Deviance P(>|Chi|)

1 17 17.8472

2 15 17.2631 2 0.5841 0.7467

> anova(m2b, test = "Chi")

Analysis of Deviance Table

Model: poisson, link: log

Response: riqCupim1

Terms added sequentially (first to last)
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Df Deviance Resid. Df Resid. Dev P(>|Chi|)

NULL 20 34.807

Local 1 2.028 19 32.779 0.154

Construtor 1 9.676 18 23.103 0.002

vol 1 5.256 17 17.847 0.022

Os modelos não diferem entre si, posso tirar interação Construtor:vol.
O LOCAL não é significativo, no entanto não irei tirar ele do modelo porque os

cupinzeiros de cada local estão no mesmo bloco.

> m2c <- update(m2b, ~. - vol)

> anova(m2c, m2b, test = "Chi")

Analysis of Deviance Table

Model 1: riqCupim1 ~ Local + Construtor

Model 2: riqCupim1 ~ Local + Construtor + vol

Resid. Df Resid. Dev Df Deviance P(>|Chi|)

1 18 23.1033

2 17 17.8472 1 5.2562 0.0219

> anova(m2c, test = "Chi")

Analysis of Deviance Table

Model: poisson, link: log

Response: riqCupim1

Terms added sequentially (first to last)

Df Deviance Resid. Df Resid. Dev P(>|Chi|)

NULL 20 34.807

Local 1 2.028 19 32.779 0.154

Construtor 1 9.676 18 23.103 0.002

Os modelos diferem entre si, não posso tirar vol.

Modelo Final Poisson5

> anova(m2b, test = "Chi")

Analysis of Deviance Table

Model: poisson, link: log

Response: riqCupim1

Terms added sequentially (first to last)
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Df Deviance Resid. Df Resid. Dev P(>|Chi|)

NULL 20 34.807

Local 1 2.028 19 32.779 0.154

Construtor 1 9.676 18 23.103 0.002

vol 1 5.256 17 17.847 0.022

> summary(m2b)

Call:

glm(formula = riqCupim1 ~ Local + Construtor + vol, family = poisson)

Deviance Residuals:

Min 1Q Median 3Q Max

-1.68283 -0.75787 -0.05701 0.51645 1.71618

Coefficients: (1 not defined because of singularities)

Estimate Std. Error z value Pr(>|z|)

(Intercept) -0.70626 0.43735 -1.615 0.1063

LocalSeteL -0.88249 1.07030 -0.825 0.4096

ConstrutorNasutitermes NA NA NA NA

ConstrutorVelocitermes 1.91731 1.05375 1.820 0.0688 .

vol 0.04373 0.01866 2.343 0.0191 *

---

Signif. codes: 0 ‘***’ 0.001 ‘**’ 0.01 ‘*’ 0.05 ‘.’ 0.1 ‘ ’ 1

(Dispersion parameter for poisson family taken to be 1)

Null deviance: 34.807 on 20 degrees of freedom

Residual deviance: 17.847 on 17 degrees of freedom

AIC: 57.805

Number of Fisher Scoring iterations: 5

> library(RRJ)

==================================================================

RRJ is a multi-functional package writen in R language, which the main

objective is to facilitate the use and to implement new functionalities

in R statistical system

Funtions:

rdiagnostic: Make a diagnostic residuals plot.

plotbar: Use barplot2 from gregmisc package instead.

gpsmanimport: Import coordinates from GPSMan Trajectories.

plotmap: Make maps from gpsmanimport dataset.

popgraph: Make populations graphs.

survregraph: Make a survival graph.

curve3d: Make a 3D plot using a similar syntax to the syntax of curve.

use ?functionname for help.

RRJ version 0.6.4 is now loaded

==================================================================
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Juntando os construtores

> tapply(riqCupim1, Construtor, mean)

Constrictotermes Nasutitermes Velocitermes

0.2500000 0.9090909 2.5000000

> 0.909 - 0.25

[1] 0.659

> 2.5 - 0.909

[1] 1.591

> Construtor2 <- Construtor

> levels(Construtor2)

[1] "Constrictotermes" "Nasutitermes" "Velocitermes"

> levels(Construtor2)[1] <- "ConstriNasu"

> levels(Construtor2)[2] <- "ConstriNasu"

> levels(Construtor2)

[1] "ConstriNasu" "Velocitermes"

Testando os 2 modelos:

> m2b1 <- glm(riqCupim1 ~ Construtor2 + vol, poisson)

> anova(m2b, m2b1, test = "Chi")

Analysis of Deviance Table

Model 1: riqCupim1 ~ Local + Construtor + vol

Model 2: riqCupim1 ~ Construtor2 + vol

Resid. Df Resid. Dev Df Deviance P(>|Chi|)

1 17 17.8472

2 18 18.6907 -1 -0.8436 0.3584

Os dois modelos não diferem entre si, posso usar o modelo mais simples:

> anova(m2b1, mnuloP, test = "Chi")

Analysis of Deviance Table

Model 1: riqCupim1 ~ Construtor2 + vol

Model 2: riqCupim1 ~ 1

Resid. Df Resid. Dev Df Deviance P(>|Chi|)

1 18 18.691

2 20 34.807 -2 -16.117 0.0003165
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> anova(m2b1, test = "Chi")

Analysis of Deviance Table

Model: poisson, link: log

Response: riqCupim1

Terms added sequentially (first to last)

Df Deviance Resid. Df Resid. Dev P(>|Chi|)

NULL 20 34.807

Construtor2 1 9.559 19 25.248 0.002

vol 1 6.557 18 18.691 0.010

> summary(m2b1)

Call:

glm(formula = riqCupim1 ~ Construtor2 + vol, family = poisson)

Deviance Residuals:

Min 1Q Median 3Q Max

-1.62595 -1.01361 0.04543 0.63110 1.86102

Coefficients:

Estimate Std. Error z value Pr(>|z|)

(Intercept) -0.88925 0.39987 -2.224 0.02616 *

Construtor2Velocitermes 1.14713 0.39874 2.877 0.00402 **

vol 0.04809 0.01821 2.641 0.00827 **

---

Signif. codes: 0 ‘***’ 0.001 ‘**’ 0.01 ‘*’ 0.05 ‘.’ 0.1 ‘ ’ 1

(Dispersion parameter for poisson family taken to be 1)

Null deviance: 34.807 on 20 degrees of freedom

Residual deviance: 18.691 on 18 degrees of freedom

AIC: 56.648

Number of Fisher Scoring iterations: 5

Reśıduos

> rdiagnostic(m2b1)
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Ajustando a curva

A curva do modelo poisson é exponencial positiva, mas os dados parecem se
ajustar melhor com uma exponencial negativa que resultaria em uma asśıntota.

> m2b1neg <- glm(riqCupim1 ~ Construtor2 + I(1/vol), poisson)

> anova(m2b1neg, test = "Chi")

Analysis of Deviance Table

Model: poisson, link: log

Response: riqCupim1

Terms added sequentially (first to last)
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Df Deviance Resid. Df Resid. Dev P(>|Chi|)

NULL 20 34.807

Construtor2 1 9.559 19 25.248 0.002

I(1/vol) 1 7.358 18 17.890 0.007

> summary(m2b1neg)

Call:

glm(formula = riqCupim1 ~ Construtor2 + I(1/vol), family = poisson)

Deviance Residuals:

Min 1Q Median 3Q Max

-1.4338 -1.0252 -0.1832 0.4484 1.6424

Coefficients:

Estimate Std. Error z value Pr(>|z|)

(Intercept) 0.1090 0.3621 0.301 0.76347

Construtor2Velocitermes 1.2141 0.4014 3.025 0.00249 **

I(1/vol) -1.9170 1.1790 -1.626 0.10395

---

Signif. codes: 0 ‘***’ 0.001 ‘**’ 0.01 ‘*’ 0.05 ‘.’ 0.1 ‘ ’ 1

(Dispersion parameter for poisson family taken to be 1)

Null deviance: 34.807 on 20 degrees of freedom

Residual deviance: 17.890 on 18 degrees of freedom

AIC: 55.848

Number of Fisher Scoring iterations: 5

Reśıduos

> rdiagnostic(m2b1neg)
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Resumo

Dentre os fatores que podem afetar a riqueza de invasores dentro de um cu-
pinzeiro, apenas, volume e tipo de construtor são significativos. A identidade do
construtor não muda como o volume afeta a riqueza de invasores. O local de coleta5

também não é importante, lembrando que ambos locais são cerrado.

Gráfico Final

> plot(riqCupim1 ~ vol, pch = c(1, 2)[codes = Construtor2], ylab =

+ "Number of termite species",

xlab = "Mound sizes (liters)", cex.lab = 1.2)

> legend("topleft", c("Velocitermes", "Nasutitermes and

Constrictotermes"),
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+ pch = c(2, 1), lty = c(1, 5), bty = "n")

> curve(exp(0.109 + (-1.917/x)), lty = 5, add = T)

> curve(exp((0.109 + 1.2141) + (-1.917/x)), lty = 1, add = T)

> detach(dados)

> rm(list = ls(all = T))



Capı́tulo 4
Evidências contra a regra de Emery nos
cupins (Isoptera): uma análise do gene
citocromo oxidase subunidade II
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4.1 Resumo

A invasão de ninhos por insetos sociais é comumente observada entre os hime-

nópteras. Principalmente nas formigas, espécies invasoras tendem a ser filogenetica-

mente próximas as suas hospedeiras, generalização conhecida como regra de Emery.

Esse tipo de invasão de ninhos também é encontrado dentro de ninhos de cupins, no

entanto não sabemos se a regra de Emery é encontrada para o grupo Isoptera. Nesse

estudo verificaremos como o parentesco entre duas espécies pode afetar a chance de

elas coabitarem o mesmo ninho. O parentesco entre as espécies foi calculado pela

distância nas sequências do gene citocromo oxidase subunidade II. Foi realizada

uma análise de regressão loǵıstica correlacionando distância filogenética entre espé-

cies invasoras e hospedeiras com a ocorrência de coabitação no mesmo cupinzeiro. A

distância filogenética entre as espécies não afetou a chance de coabitação entre elas.

Não encontramos evidências de que os cupins avaliados nesse trabalho obedeçam à

regra de Emery. Esse resultado pode indicar que os mecanismos usados pelos cupins

invasores são diferentes dos mecanismos usados pelas formigas.

Keywords: parasitismo social, coexistência, cupinzeiro, filogênia, invasores, hospe-

deiros.
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4.2 Introdução

A invasão de ninhos por espécies oportunistas é um problema enfrentado frequen-

temente por animais que constroem ninhos (Hansell, 1993). Um exemplo clássico é

encontrado em ninhos de pássaros, em que a fêmea invasora retira um ovo residente

e coloca seu ovo parasita no lugar (Yom-Tov & Geffen, 2006). Entre os insetos so-

ciais, muitas vezes os invasores são espécies sociais do mesmo grupo do construtor

do ninho (Wilson, 1971). Entre os himenópteras, formigas do gênero Myrmica fre-

quentemente invadem ninhos de outras espécies desse gênero (Jansen et al., 2010),

e algumas abelhas da tribo Allodapine vivem apenas em ninhos de outras abelhas

(Smith et al., 2007). Em alguns casos, a rainha da espécie invasora produz apenas

reprodutores, e sua prole é alimentada pelas operárias da rainha hospedeira (eg.

Sumner et al., 2004). Assim como nos pássaros, esse tipo de associação diminui o

valor adaptativo do hospedeiro, e provoca uma corrida armamentista entre as es-

pécies (Brandt et al., 2005a). Dentro dos ninhos de cupins (também conhecidos

como cupinzeiros) observam-se muitos cupins invasores, mesmo quando a colônia

construtora está presente no cupinzeiro (Grassé, 1986). No entanto, problemas com

adequações metodológicas dificultaram os estudos sobre como os cupins interagem

dentro do cupinzeiro, consequentemente, os custos e benef́ıcios dessas associações

ainda são desconhecidos.

Nas associações entre os hiymenópteras, Emery em 1909 observou que formi-

gas parasitas que são alimentadas pelo hospedeiro são mais aparentadas com seus

hospedeiros do que invasoras que não são alimentadas pelo hospedeiro (Buschinger,

1986). Essa tendência ficou conhecida como regra de Emery, e tem sido muito uti-

lizada como uma hipótese de como a invasão de ninhos evoluiu. Nessa hipótese,

a espécie invasora e hospedeira derivam de um ancestral recente, e o surgimento

do parasitismo social está ligado a eventos de especiação que separam as espécies

(Wilson, 1971; Buschinger, 1986). No entanto, muitos estudos vêm mostrando ex-

ceções (eg. Sumner et al., 2004; Carpenter & Perera, 2006), e atualmente está dif́ıcil
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verificar uma tendência geral no estudo da co-evolução de invasoras e hospedeiras

(Buschinger, 2009; Jansen et al., 2010). Não obstante, uma forma mais ampla da

regra de Emery prediz que invasoras e hospedeiras são parentes próximos, mas não

espécies irmãs. Essa forma mais ampla é encontrada em muitas espécies de formigas

que compartilham a prole com a hospedeira (Huang & Dornhaus, 2008).

Os himenópteras se comunicam principalmente por sinais qúımicos (Billen, 2006),

e esses sinais são em parte determinados geneticamente (Holldobler, 1995). Então,

duas espécies de formigas que divergiram a pouco tempo do ancestral comum pos-

suem muitos compostos qúımicos semelhantes, e quanto mais compostos em comum,

mais fácil é o disfarce da espécie invasora (Maschwitz et al., 2000). Provavelmente é

em função dessa semelhança qúımica que a regra de Emery é observada em muitos

hymenopteras (Huang & Dornhaus, 2008).

A invasão de cupinzeiros é um fenômeno frequentemente observado em diversos

ambientes (Bouillon, 1970; Redford, 1984; Eggleton & Bignell, 1997). Em cupinzei-

ros constrúıdos por Cornitermes cumulans por exemplo, já foram registrados um

total de 28 espécies invasoras (Costa et al., 2009), e em um único cupinzeiro até

nove espécies foram encontradas junto com o construtor (Costa, 2005). Apesar do

número expressivo nos registros das coabitações, poucos estudos foram direcionados

a entender quais fatores estão promovendo esses processos.

Nesse trabalho iremos buscar evidências da regra de Emery para cupins. Para

isso iremos amostrar pares de espécies coabitantes e não coabitantes; e correlacionar

a presença da coabitação com a distância genética entre os pares.

4.3 Material & Métodos

Para verificar se observamos evidências da regra de Emery nos cupins, nós testa-

mos se a probabilidade de duas espécies (uma invasora e uma hospedeira) coabitarem

o mesmo cupinzeiro aumenta com a proximidade genética entre elas. No entanto,

não podemos considerar como espécie não invasora todas as espécies de cupins que

não foram registradas dentro dos cupinzeiros de uma determinada espécie. Se duas

espécies não ocorrem naturalmente no mesmo local não é válido considerá-las como
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não coabitantes, pois não existe possibilidade dessas espécies se encontrarem. Da

mesma maneira, espécies que não possuem a capacidade de se estabelecer dentro

de cupinzeiros ativos de outra espécie não são potenciais invasoras, e não é válido

considerá-las como não coabitantes. Por isso, para o desenvolvimento do teste se-

guimos os seguintes critérios:

4.3.1 Espécies hospedeiras

Espécies que constroem cupinzeiros eṕıgeos, subterrâneos ou arbóreos, que tive-

ram registros de outros cupins em seus cupinzeiros ativos, ou seja, com a colônia

construtora presente no cupinzeiro.

4.3.2 Espécies invasoras

Espécies que foram encontradas com suas colônias estabelecidas dentro de cu-

pinzeiros de outras espécies, sendo que a colônia construtora se encontrava presente

no cupinzeiro. A maioria dos cupins invasores são capazes de construir seus próprios

ninhos, dessa maneira são espécies que não dependem do hospedeiro para sobreviver

(facultativos) (Mathews, 1977). No entanto, alguns invasores perderam a capaci-

dade de construir seus próprios ninhos, sendo espécies altamente dependentes do

hospedeiro para sobreviver (obrigatórios) (Emerson, 1938).

4.3.3 Espécies potenciais invasoras

Cada espécie hospedeira possui sua gama de potenciais invasoras. As potenciais

invasoras são aquelas que: (i) já foram registradas como espécies invasoras em outras

hospedeiras, ou seja, possuem a capacidade biológica de se estabelecerem dentro de

cupinzeiros ativos de outras espécies; e (ii) ocorrem no mesmo local que a espécie

hospedeira, ou seja, possuem capacidade de co-ocorrer com a hospedeira. Dessa ma-

neira, só são consideradas espécies potenciais invasoras aquelas que poderiam invadir

uma determinada hospedeira, mas não foram registradas nos seus cupinzeiros.

4.3.4 Meta-análise

Existe um risco de registrarmos uma espécie como potencial invasora por causa de

falta de amostragem em uma determinada região. Por isso, optamos trabalhar com
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a meta-análise de trabalhos com metodologia direcionada à procura de coabitantes e

que foram coletados no mesmo local. Utilizamos quatro estudos que descreveram as

associações de coabitação na região de Camarões, África (Collins, 1980; Grassé, 1986;

Dejean & Ruelle, 1995; Eggleton & Bignell, 1997); e cinco estudos direcionados aos

coabitantes do cerrado brasileiro (Araujo, 1970; Mathews, 1977; Cunha et al., 2003;

Costa et al., 2009; Florencio, 2010) (Tabela: 4.2). Tais estudos cobrem duas regiões

biogeográficas (Etiópica e Neotropica) e dois ambientes (Floresta tropical úmida

e savana, respectivamente). Nesses locais a fauna de cupins é reconhecidamente

abundante, diversa e com muitos registros de coabitação de cupinzeiros (Bouillon,

1970; Constantino, 2005). Com isso, esperamos ampliar as chances de obter padrões

consistentes para a ordem Isoptera.

4.3.5 Espécies e sequência gênica

Para calcularmos a distância genética entre as espécies utilizamos as sequências

gênicas catalogadas no banco de dados on line: GenBank, dispońıvel pelo National

Center for Biotechnology Information (NCBI http://www.ncbi. nlm.nih.gov/). O gene

citocromo oxidase subunidade II (coxII) é o gene com maior representatividade no

GenBank em se tratando de espécies de cupins. Utilizamos nesse trabalho todas as

espécies registradas pelos estudos citados acima (seção: 4.3.4) que possúıam suas

sequências do gene coxII cadastradas no GenBank. O número de acesso de cada

espécie encontra-se na Tabela 4.1.

4.3.6 Distância genética entre os pares de espécies

As sequências gênicas das espécies foram traduzidas para aminoácidos e manual-

mente corrigidas no programa MEGA 5.0 (Tamura et al., 2011), então o alinhamento

foi executado utilizando o algoritmo MUSCLE (Edgar, 2004). A distância genética

entre duas sequências gênicas é estimada a partir de quantas bases nitrogenadas

diferem entre elas. No entanto, as chances de uma base nitrogenada ser substitúıda

por outra não é constante, por isso é necessário calcular um modelo de substituição

adequado para a amostra sequenciada. Através das caracteŕısticas do alinhamento

foi calculado qual é o modelo de substituição mais adequado pelo critério informativo

bayesiano (BIC). O modelo de substituição escolhido pelo programa foi o proposto
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por Tamura & Nei (1993). Desta maneira, foram calculadas as distâncias genéti-

cas entre: as espécies hospedeiras e suas invasoras (pares coabitantes) e as espécies

hospedeiras e suas potenciais invasoras (pares não coabitantes). Todos os cálculos

foram realizados no programa MEGA 5.0 (Tamura et al., 2011).

Tabela 4.1: Espécies de cupins, suas respectivas faḿılias e subfaḿılias, com os registros de coabitação
com outra espécie de cupim. O número de registro no GenBank se refere a identidade da sequência de
citocromo oxidase subunidade II no banco de dados.

Espécies Autores Número no GenBank
Rhinotermitidae

Heterotermitinae

Heterotermes longiceps Araujo (1970); AY553138.1
(Snyder, 1924) Mathews (1977);

Florencio (2010)
Heterotermes tenuis Mathews (1977); DQ442139.1
(Hagen, 1858) Costa et al. (2009)

Serritermitidae

Serritermitinae

Serritermes serrifer Araujo (1970); AF220598.1
(Hagen & Bates, 1858) Mathews (1977);

Costa et al. (2009)
Termitidae

Apicotermitinae

Amalotermes phaeocepahalus Eggleton & Bignell (1997) DQ442063.1
Sands, 1972
Astalotermes quietus Eggleton & Bignell (1997) DQ442085.1
(Silvestri, 1914)
Ateuchotermes sentosus Eggleton & Bignell (1997) DQ442088.1
Sands, 1972
Coxotermes boukokoensis Collins (1980); DQ442107.1
Grasse & Noirot, 1954 Eggleton & Bignell (1997)
Jugositermes tuberculatus Eggleton & Bignell (1997) DQ442146.1
Emerson, 1928

Foraminitermitinae

Foraminitermes valens Collins (1980) DQ442129
(Silvestri, 1915)

Nasutitermitinae

Constrictotermes cyphergaster Mathews (1977); EU253898.1
(Silvestri, 1901) Cunha et al. (2003);

Florencio (2010)
Nasutitermes lujae Collins (1980); DQ442191.1
Wasmann, 1911 Eggleton & Bignell (1997)
Verrucositermes tuberosus Eggleton & Bignell (1997) DQ442265.1
Emerson, 1960

Syntermitinae

Cornitermes bequaerti Mathews (1977) AF149743.1
Emerson, 1952
Cornitermes cumulans Araujo (1970); AF149739.1
(Kollar in Pohl, 1832) Mathews (1977);

Costa et al. (2009)
Cyrilliotermes angulariceps Mathews (1977) DQ442115
(Mathews, 1977)
Syntermes grandis Costa et al. (2009) EU253903
(Rambur, 1842)

Termitinae

Apilitermes longiceps Collins (1980); DQ442079.1
(Sjöstedt 1899) Eggleton & Bignell (1997)
Basidentitermes aurivillii Eggleton & Bignell (1997) DQ442090
(Sjöstedt)
Cephalotermes rectangularis Grassé (1986); DQ442097
(Sjöstedt) Eggleton & Bignell (1997)
Cubitermes fungifaber Collins (1980); DQ442112.1
(Sjöstedt) Eggleton & Bignell (1997)
Dihoplotermes inusitatus Mathews (1977); DQ442118.1

Continua na próxima página
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Tabela 4.1: Continuação

Espécies Autores Número no GenBank
Araujo, 1961 Costa et al. (2009)
Fastigitermes jucundus Collins (1980); DQ442128
(Sjöstedt 1924) Dejean & Ruelle (1995);

Eggleton & Bignell (1997)
Microcerotermes parvus Eggleton & Bignell (1997) DQ442167
(Haviland 1898)
Procubitermes arboricola Collins (1980); DQ442226.1
(Sjöstedt) Eggleton & Bignell (1997)
Spinitermes trispinosus Mathews (1977); DQ442245.1
(Hagen & Bates in Hagen, 1858) Costa et al. (2009);

Florencio (2010)
Thoracotermes macrothorax Collins (1980); DQ442254.1
(Sjöstedt) Eggleton & Bignell (1997)
Tuberculitermes bycanistes Grassé (1986); DQ442258.1
(Sjöstedt) Eggleton & Bignell (1997)

4.3.7 Análise estat́ıstica

Os dados foram submetidos a uma regressão loǵıstica, um tipo de modelos li-

neares generalizados (GLM) sob distribuição Binomial. Essa regressão é adequada

para modelar os efeitos de variáveis explicativas (cont́ınuas ou categóricas) em va-

riáveis respostas binárias (Logan, 2010). No nosso caso, queremos medir, para cada

par de espécies, o efeito da variável explicativa cont́ınua “distância genética”(x-var)

na variável resposta binária “existência de registro de coabitação”(y-var). Como

podem existir eventuais desvios provocados pela relação de dependência entre in-

vasores e hospedeiros (ver seção: 4.3.2), iremos incluir no modelo uma variável

explicativa representando os dois estados de dependência do invasor: “obrigatório

ou facultativo”(x-var).

Modelos loǵısticos diferem dos modelos lineares tradicionais porque eles não des-

crevem a taxa de mudança na variável resposta à medida que a variável explicativa

muda. Ao invés disso, um modelo de regressão loǵıstica estabelece quão provável é a

correlação entre a variável resposta e a variável explicativa. Isso portanto, descreve a

probabilidade de um dado par de espécies, com um certo grau de distância genética,

coexistir em um mesmo cupinzeiro, como invasora e hospedeira. Um modelo linear

seria inapropriado porque ele não está atrelado aos limites de probabilidade loǵıstica

entre zero e um.

Portanto, utilizamos uma regressão loǵıstica para verificar se uma curva sigmoi-

dal assintótica em zero e um no eixo y (i.e., um modelo loǵıstico) se ajusta aos dados

melhor do que uma linha horizontal que intercepta o eixo y em 0,5 (i.e., um modelo
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nulo). A escolha da sigmóide (H1) ao invés da linha horizontal (H0) significa que

existe uma correlação entre parentesco e coabitação. A covariável que representa os

dois estados de dependência do invasor permite que a curva sigmoidal seja dividida

em duas curvas, ambas sigmoidais, permitindo testar se a correlação entre parentesco

e coabitação existe para ambos invasores (i.e. obrigatório ou facultativo).

4.4 Resultados

O alinhamento das sequências de coxII resultaram em 561 śıtios alinhedos, das

quais 246 são variáveis entre as espécies. Das 27 espécies amostradas, quatro espécies

são hospedeiras que constroem cupinzeiros invadidos por outros cupins; quatro são

hospedeiras que também podem ser invasoras em outros ninhos; 17 são invasoras que

podem se estabelecer sozinhas em seus próprios ninhos; e duas são espécies que se

estabelecem exclusivamente dentro de cupinzeiros previamente constrúıdos (Tabela

4.2). A chance de uma espécie invasora e uma hospedeira coabitarem o mesmo

cupinzeiro não foi afetada pela distância genética entre os pares de espécies (Figura:

4.1, χ2 = 119.77, p = 0.63), e nem pela dependência do hospedeiro facultativo ou

obrigatório (Figura 4.1, χ2 = 118.72, p = 0.28).
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Tabela 4.2: Espécies de cupins, hospedeiras e invasoras, separadas pela distribuição geográfica. “C”:
Par de espécies que foram registrados como hospedeiro e invasor em um mesmo cupinzeiro; “NC”:
Pares de espécies que poderiam ter sido encontrados no mesmo ninho, mas não foram (espécies in-
vasoras que possuem a capacidade biológica de se estabelecerem dentro de cupinzeiros ativos de
outras espécies e possuem capacidade de co-ocorrer com a hospedeira, mas não foram registradas
nos seus cupinzeiros). Espécies invasoras que não constroem seus próprios ninhos estão sinalizadas
com um asterisco “*”. Abreviação das espécies: Con. cyph.=Constrictotermes cyphergaster, Cor.

bequ.=Cornitermes bequaerti, Cor. cumu.=Cornitermes cumulans, Ast. quie.=Astalotermes quietus,
Cep. rect.=Cephalotermes rectangularis, Cub. fung.=Cubitermes fungifaber, Pro. arbo.=Procubitermes

arboricola, Tho. macr.=Thoracotermes macrothorax.

Cerrado brasileiro

Espécies hospedeiras

Espécies invasoras Con. cyph. Cor. bequ. Cor. cumu.

Cyrilliotermes angulariceps NC C NC
Dihoplotermes inusitatus NC C C
Heterotermes tenuis NC NC C
Serritermes serrifer* NC C C
Spinitermes trispinosus NC C C
Syntermes grandis NC NC C
Heterotermes longiceps C NC NC
Camarões

Espécies hospedeiras

Espécies invasoras Ast. quie. Cep. rect. Cub. fung. Pro. arbo. Tho. macr.

Amalotermes phaeocepahalus NC NC C NC NC
Apilitermes longiceps NC NC C NC NC
Ateuchotermes sentosus C NC NC NC C
Basidentitermes aurivillii NC NC C NC NC
Cephalotermes rectangularis C - NC NC NC
Coxotermes boukokoensis NC NC C NC NC
Cubitermes fungifaber NC NC - NC C
Fastigitermes jucundus C NC C NC NC
Foraminitermes valens NC NC C NC NC
Jugositermes tuberculatus NC NC C NC NC
Microcerotermes parvus C NC C C NC
Nasutitermes lujae NC NC C NC NC
Procubitermes arboricola C NC NC - NC
Thoracotermes macrothorax NC NC C NC -
Tuberculitermes bycanistes* NC C NC NC NC
Verrucositermes tuberosus NC NC C NC NC
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Figura 4.1: Distância genética entre cada par de espécies e sua probabilidade de serem coabitantes.
Cada ponto é um par de espécie (uma invasora e uma hospedeira); pares com um invasor obrigatório são
representados com triângulos pretos, e pares com um invasor facultativo são representados com ćırculos
vazados. χ2 = 119.99, p = 0.73.

4.5 Discussão

A proximidade filogenética entre espécies invasoras e hospedeiras aqui estudadas

não provocou aumento na probabilidade dessas espécies serem coabitantes em um

mesmo cupinzeiro. Ou seja, não observamos evidências de que a regra de Emery

se aplique aos cupins amostrados por esse estudo. Esse resultado é o mesmo para

os invasores obrigatórios ou facultativos (Fig: 4.1). A falta de correlação entre a

distância genética e a probabilidade de coabitação pode indicar que os mecanis-

mos utilizados pelos cupins invasores são diferentes dos mecanismos utilizados pelas

formigas.

Realmente, os cupins apresentam algumas peculiaridades que tornam sua invasão

diferente da invasão das formigas. Dado o tipo de construções que os cupins fazem é

posśıvel que o disfarce qúımico não seja necessário pelo menos no momento do esta-
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belecimento da colônia invasora. Existem certos tipos de espécies construtoras que

aumentam o volume de seus ninhos, mas não aumentam o número de indiv́ıduos na

mesma proporção (Josens & Soki, 2010), o que provoca a existência de espaços não

utilizados pelo construtor do ninho. É posśıvel que as espécies invasoras se estabele-

çam prioritariamente nesses espaços não utilizados pelo construtor e, portanto não

necessitem de disfarce qúımico. De fato, os indiv́ıduos das espécies invasoras utili-

zam suas próprias galerias que não são compartilhadas com outras espécies (Coles,

1980).

Florencio (2010) verificou que as espécies invasoras não sobrepõem seus nichos

alimentares com a construtora do cupinzeiro; e que a amplitude alimentar da colô-

nia construtora não é afetada pelo aumento de espécies invasoras em seu cupinzeiro

(Florencio, 2010). Aparentemente os invasores que conseguem se estabelecer junto

com a colônia construtora do ninho não desviam recursos alimentares oriundos dire-

tamente da colônia invadida e podem não apresentar custos óbvios aos construtores.

Isso não implica que todas as espécies invasoras são inócuas à colônia construtora, é

posśıvel a existência de espécies invasoras que apresentam custos ao construtor, no

entanto esses invasores só se estabelecem em cupinzeiros onde a colônia construtora

encontra-se em estado de senescência ou morta. Por exemplo, Redford (1984, Ta-

bela:2) observou que cupinzeiros com a colônia construtora ausente apresentam um

maior número de espécies invasoras. No entanto, esses invasores não foram amos-

trados nesse estudo, já que nosso interesse está voltado à interação entre a invasora

e sua hospedeira.

Foitzik et al. (2009) mostraram que os altos custos infligidos pela espécie invasora

no valor adaptativo da espécie invadida provocam estratégias co-adaptativas e uma

das principais estratégia das formigas invasoras é o mimetismo qúımico (Buschinger,

2009). Em um trabalho de revisão, Huang & Dornhaus (2008) mostraram que as

formigas que contam com o mimetismo qúımico para invadir o ninho da hospedeira

seguem a regra de Emery. Os cupins invasores amostrados no nosso estudo não

tendem a seguir essa regra. É posśıvel que a presença desses cupins invasores não

provoque um custo tão alto na colônia construtora do cupinzeiro, e por isso não

existam estratégias adaptativas que evitem a entrada dos invasores.

É posśıvel que os cupins invasores seguiram um caminho evolutivo diferente das
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formigas. Propomos uma hipótese que de os cupins invasores que têm maior van-

tagem adaptativa não são aqueles que infligem altos custos ao construtor e passam

despercebidos pela semelhança qúımica; mas sim aqueles que não infligem custos ao

construtor e dessa maneira não provocam uma resposta coevolutiva do construtor.

Essa segunda estratégia dos invasores permitiria que certas espécies construtoras

abrigassem colônias invasoras em seus cupinzeiros sem terem diminúıdos seus valo-

res adaptativos.

Essa proposta poderia explicar o resultado encontrado no nosso conjunto de

dados. No entanto, estudos adicionais testando a regra de Emery em mais espécies

seriam bem vindos para confirmação do que nós encontramos. Se a nossa proposta

para explicar a ausência de regra de Emery estiver correta é esperado que em estudos

de campo a presença natural de colônias invasoras não afete o valor adaptativo das

colônias hospedeiras.
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4.6 Apêndice

4.6.1 Análises estat́ısticas detalhadas

Carregando os dados

Dados referentes às análises para testar se a proximidade filogenética entre duas
espécies de cupins afeta a probabilidade dessas espécies estabelecerem uma asso-
ciação de coabitação. As duas espécies são: uma espécie de cupim que possui a
capacidade de invadir cupinzeiros ativos de outras espécies (denominada de inva-
sora), e uma espécie de cupim que tem seus cupinzeiros ativos invadidos por outros
cupins (denominada de invadida).

> dados <- read.table("ConstVsInquil_Localid_Constroi.txt", header = T)

> attach(dados)

> summary(dados)

Especie_Construtora Especie_Inquilina

Astalotermes_quietus :16 Amalotermes_phaeocepahalus: 5

Cephalotermes_rectangularis :15 Apilitermes_longiceps : 5

Cubitermes_fungifaber :15 Ateuchotermes_sentosus : 5

Procubitermes_arboricola :15 Basidentitermes_aurivillii: 5

Thoracotermes_macrothorax :15 Coxotermes_boukokoensis : 5

Constrictotermes_cyphergaster: 7 Fastigitermes_jucundus : 5

(Other) :14 (Other) :67

Localidade Coab Dist ConstroiNinho

AfricaOeste:76 Min. :0.0000 Min. :0.2260 N:11

Cerrado :21 1st Qu.:0.0000 1st Qu.:0.3560 S:86

Median :0.0000 Median :0.4230

Mean :0.3093 Mean :0.4424

3rd Qu.:1.0000 3rd Qu.:0.5130

Max. :1.0000 Max. :0.7760

> dados

Especie_Construtora Especie_Inquilina Localidade Coab Dist ConstroiNinho

1 Astalotermes_quietus Tuberculitermes_bycanistes AfricaOeste 0 0.333 N

2 Cephalotermes_rectangularis Tuberculitermes_bycanistes AfricaOeste 1 0.226 N

3 Constrictotermes_cyphergaster Serritermes_serrifer Cerrado 0 0.758 N

4 Constrictotermes_cyphergaster Spinitermes_trispinosus Cerrado 0 0.398 N

5 Cornitermes_bequaerti Serritermes_serrifer Cerrado 1 0.767 N

6 Cornitermes_bequaerti Spinitermes_trispinosus Cerrado 1 0.389 N

7 Cornitermes_cumulans Serritermes_serrifer Cerrado 1 0.603 N

8 Cornitermes_cumulans Spinitermes_trispinosus Cerrado 1 0.476 N

9 Cubitermes_fungifaber Tuberculitermes_bycanistes AfricaOeste 0 0.467 N

10 Procubitermes_arboricola Tuberculitermes_bycanistes AfricaOeste 0 0.432 N

11 Thoracotermes_macrothorax Tuberculitermes_bycanistes AfricaOeste 0 0.518 N

12 Astalotermes_quietus Amalotermes_phaeocepahalus AfricaOeste 0 0.332 S

13 Astalotermes_quietus Apilitermes_longiceps AfricaOeste 0 0.661 S

14 Astalotermes_quietus Ateuchotermes_sentosus AfricaOeste 1 0.324 S

15 Astalotermes_quietus Basidentitermes_aurivillii AfricaOeste 0 0.448 S

16 Astalotermes_quietus Cephalotermes_rectangularis AfricaOeste 1 0.423 S
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17 Astalotermes_quietus Coxotermes_boukokoensis AfricaOeste 0 0.283 S

18 Astalotermes_quietus Cubitermes_fungifaber AfricaOeste 0 0.374 S

19 Astalotermes_quietus Fastigitermes_jucundus AfricaOeste 1 0.416 S

20 Astalotermes_quietus Foraminitermes_valens AfricaOeste 0 0.360 S

21 Astalotermes_quietus Jugositermes_tuberculatus AfricaOeste 0 0.431 S

22 Astalotermes_quietus Microcerotermes_parvus AfricaOeste 1 0.396 S

23 Astalotermes_quietus Nasutitermes_lujae AfricaOeste 0 0.571 S

24 Astalotermes_quietus Procubitermes_arboricola AfricaOeste 1 0.459 S

25 Astalotermes_quietus Thoracotermes_macrothorax AfricaOeste 0 0.415 S

26 Astalotermes_quietus Verrucositermes_tuberosus AfricaOeste 0 0.377 S

27 Cephalotermes_rectangularis Amalotermes_phaeocepahalus AfricaOeste 0 0.516 S

28 Cephalotermes_rectangularis Apilitermes_longiceps AfricaOeste 0 0.329 S

29 Cephalotermes_rectangularis Ateuchotermes_sentosus AfricaOeste 0 0.455 S

30 Cephalotermes_rectangularis Basidentitermes_aurivillii AfricaOeste 0 0.323 S

31 Cephalotermes_rectangularis Coxotermes_boukokoensis AfricaOeste 0 0.316 S

32 Cephalotermes_rectangularis Cubitermes_fungifaber AfricaOeste 0 0.326 S

33 Cephalotermes_rectangularis Fastigitermes_jucundus AfricaOeste 0 0.269 S

34 Cephalotermes_rectangularis Foraminitermes_valens AfricaOeste 0 0.524 S

35 Cephalotermes_rectangularis Jugositermes_tuberculatus AfricaOeste 0 0.293 S

36 Cephalotermes_rectangularis Microcerotermes_parvus AfricaOeste 0 0.315 S

37 Cephalotermes_rectangularis Nasutitermes_lujae AfricaOeste 0 0.364 S

38 Cephalotermes_rectangularis Procubitermes_arboricola AfricaOeste 0 0.460 S

39 Cephalotermes_rectangularis Thoracotermes_macrothorax AfricaOeste 0 0.356 S

40 Cephalotermes_rectangularis Verrucositermes_tuberosus AfricaOeste 0 0.336 S

41 Constrictotermes_cyphergaster Cyrilliotermes_angulariceps Cerrado 0 0.320 S

42 Constrictotermes_cyphergaster Dihoplotermes_inusitatus Cerrado 0 0.399 S

43 Constrictotermes_cyphergaster Heterotermes_longiceps Cerrado 1 0.635 S

44 Constrictotermes_cyphergaster Heterotermes_tenuis Cerrado 0 0.482 S

45 Constrictotermes_cyphergaster Syntermes_grandis Cerrado 0 0.463 S

46 Cornitermes_bequaerti Cyrilliotermes_angulariceps Cerrado 1 0.352 S

47 Cornitermes_bequaerti Dihoplotermes_inusitatus Cerrado 1 0.435 S

48 Cornitermes_bequaerti Heterotermes_longiceps Cerrado 0 0.776 S

49 Cornitermes_bequaerti Heterotermes_tenuis Cerrado 0 0.559 S

50 Cornitermes_bequaerti Syntermes_grandis Cerrado 0 0.345 S

51 Cornitermes_cumulans Cyrilliotermes_angulariceps Cerrado 0 0.409 S

52 Cornitermes_cumulans Dihoplotermes_inusitatus Cerrado 1 0.391 S

53 Cornitermes_cumulans Heterotermes_longiceps Cerrado 0 0.565 S

54 Cornitermes_cumulans Heterotermes_tenuis Cerrado 1 0.558 S

55 Cornitermes_cumulans Syntermes_grandis Cerrado 1 0.377 S

56 Cubitermes_fungifaber Amalotermes_phaeocepahalus AfricaOeste 1 0.449 S

57 Cubitermes_fungifaber Apilitermes_longiceps AfricaOeste 1 0.413 S

58 Cubitermes_fungifaber Ateuchotermes_sentosus AfricaOeste 0 0.385 S

59 Cubitermes_fungifaber Basidentitermes_aurivillii AfricaOeste 1 0.332 S

60 Cubitermes_fungifaber Cephalotermes_rectangularis AfricaOeste 0 0.326 S

61 Cubitermes_fungifaber Coxotermes_boukokoensis AfricaOeste 1 0.774 S

62 Cubitermes_fungifaber Fastigitermes_jucundus AfricaOeste 1 0.330 S

63 Cubitermes_fungifaber Foraminitermes_valens AfricaOeste 1 0.415 S

64 Cubitermes_fungifaber Jugositermes_tuberculatus AfricaOeste 1 0.626 S

65 Cubitermes_fungifaber Microcerotermes_parvus AfricaOeste 1 0.538 S

66 Cubitermes_fungifaber Nasutitermes_lujae AfricaOeste 1 0.434 S

67 Cubitermes_fungifaber Procubitermes_arboricola AfricaOeste 0 0.473 S

68 Cubitermes_fungifaber Thoracotermes_macrothorax AfricaOeste 1 0.347 S

69 Cubitermes_fungifaber Verrucositermes_tuberosus AfricaOeste 1 0.396 S

70 Procubitermes_arboricola Amalotermes_phaeocepahalus AfricaOeste 0 0.363 S

71 Procubitermes_arboricola Apilitermes_longiceps AfricaOeste 0 0.560 S

72 Procubitermes_arboricola Ateuchotermes_sentosus AfricaOeste 0 0.599 S

73 Procubitermes_arboricola Basidentitermes_aurivillii AfricaOeste 0 0.371 S

74 Procubitermes_arboricola Cephalotermes_rectangularis AfricaOeste 0 0.460 S

75 Procubitermes_arboricola Coxotermes_boukokoensis AfricaOeste 0 0.420 S

76 Procubitermes_arboricola Cubitermes_fungifaber AfricaOeste 0 0.473 S

77 Procubitermes_arboricola Fastigitermes_jucundus AfricaOeste 0 0.447 S

78 Procubitermes_arboricola Foraminitermes_valens AfricaOeste 0 0.534 S

79 Procubitermes_arboricola Jugositermes_tuberculatus AfricaOeste 0 0.545 S

80 Procubitermes_arboricola Microcerotermes_parvus AfricaOeste 1 0.411 S

81 Procubitermes_arboricola Nasutitermes_lujae AfricaOeste 0 0.435 S

82 Procubitermes_arboricola Thoracotermes_macrothorax AfricaOeste 0 0.513 S

83 Procubitermes_arboricola Verrucositermes_tuberosus AfricaOeste 0 0.637 S

84 Thoracotermes_macrothorax Amalotermes_phaeocepahalus AfricaOeste 0 0.460 S

85 Thoracotermes_macrothorax Apilitermes_longiceps AfricaOeste 0 0.375 S

86 Thoracotermes_macrothorax Ateuchotermes_sentosus AfricaOeste 1 0.483 S

87 Thoracotermes_macrothorax Basidentitermes_aurivillii AfricaOeste 0 0.446 S

88 Thoracotermes_macrothorax Cephalotermes_rectangularis AfricaOeste 0 0.356 S
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89 Thoracotermes_macrothorax Coxotermes_boukokoensis AfricaOeste 0 0.447 S

90 Thoracotermes_macrothorax Cubitermes_fungifaber AfricaOeste 1 0.347 S

91 Thoracotermes_macrothorax Fastigitermes_jucundus AfricaOeste 0 0.233 S

92 Thoracotermes_macrothorax Foraminitermes_valens AfricaOeste 0 0.634 S

93 Thoracotermes_macrothorax Jugositermes_tuberculatus AfricaOeste 0 0.434 S

94 Thoracotermes_macrothorax Microcerotermes_parvus AfricaOeste 0 0.572 S

95 Thoracotermes_macrothorax Nasutitermes_lujae AfricaOeste 0 0.403 S

96 Thoracotermes_macrothorax Procubitermes_arboricola AfricaOeste 0 0.513 S

97 Thoracotermes_macrothorax Verrucositermes_tuberosus AfricaOeste 0 0.315 S

Criando o modelo e verificando a distribuição dos dados

> m1 <- glm(Coab ~ Dist * ConstroiNinho, family = binomial)

> summary(m1)

Call:

glm(formula = Coab ~ Dist * ConstroiNinho, family = binomial)

Deviance Residuals:

Min 1Q Median 3Q Max

-1.1358 -0.8375 -0.8103 1.4647 1.6085

Coefficients:

Estimate Std. Error z value Pr(>|z|)

(Intercept) -0.3336 1.9530 -0.171 0.864

Dist 0.3098 3.8001 0.082 0.935

ConstroiNinhoS -0.8691 2.1885 -0.397 0.691

Dist:ConstroiNinhoS 0.3992 4.3806 0.091 0.927

(Dispersion parameter for binomial family taken to be 1)

Null deviance: 119.99 on 96 degrees of freedom

Residual deviance: 118.72 on 93 degrees of freedom

AIC: 126.72

Number of Fisher Scoring iterations: 4

> library(RRJ)

> rdiagnostic(m1)
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Testando o modelo

> anova(m1, test = "Chi")

Analysis of Deviance Table

Model: binomial, link: logit

Response: Coab

Terms added sequentially (first to last)

Df Deviance Resid. Df Resid. Dev P(>|Chi|)

NULL 96 119.993

Dist 1 0.224 95 119.769 0.636

ConstroiNinho 1 1.037 94 118.732 0.309

Dist:ConstroiNinho 1 0.008 93 118.724 0.927

> m1.nulo <- glm(Coab ~ 1, family = binomial)

> anova(m1, m1.nulo, test = "Chi")

Analysis of Deviance Table

Model 1: Coab ~ Dist * ConstroiNinho

Model 2: Coab ~ 1

Resid. Df Resid. Dev Df Deviance P(>|Chi|)

1 93 118.724

2 96 119.993 -3 -1.269 0.736

Conclusão

O modelo estat́ıstico está adequado. Aceitamos a hipótese nula: A distância
filogenética entre duas espécies não afeta a probabilidade das espécies estabelecerem
uma associação de coabitação.

> detach(dados)



Capı́tulo 5

Considerações finais

Frente a revisão dos dados sobre coabitação de cupinzeiros por diferentes espécies

podemos concluir que:

1. As espécies hospedeiras podem se associar com uma gama grande de espécies

invasoras e suas associações parecem não ter uma preferência por espécies

invasoras;

2. as espécies invasoras se associam majoritariamente com apenas uma ou duas

espécies hospedeiras, o que pode indicar uma preferência estreita por suas

hospedeiras;

3. a famı́lia Termitidae e subfamı́lia Syntermitinae foram os grupos que apresen-

tam um número acima do esperado de espécies hospedeiras. Esses grupos são

aqueles que possuem muitas espécies que oferecem uma grande variedade de

recursos de nidificação ou alimentares para as espécies invasoras;

4. a famı́lia Termitidae e as subfamı́lias Cubitermitinae e Syntermitinae foram os

grupos que apresentam um número acima do esperado de espécies invasoras.

Esses grupos são aqueles que possuem muitas espécies que apresentam:

(a) uma grande amplitude alimentar, o que lhes permite encontrar alimento

dentro ou fora do cupinzeiro;

(b) não são expulsos do cupinzeiro, possivelmente evitando o encontro com

os indiv́ıduos da espécie residente no cupinzeiro.

Frente aos estudos de caso dessa tese podemos concluir que:

1. A identidade da espécie construtora, junto com o volume do cupinzeiro, são

importantes na determinação de quantas espécies irão coabitar um mesmo

cupinzeiro;

2. a espécies construtora do cupinzeiro possui algum efeito interativo sobre seus

coabitantes;
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3. o fato de uma espécie hospedeira também ser invasora de cupinzeiros alheios

pode afetar na forma com que essa espécie interage com seus coabitantes

quando ela é hospedeira;

4. não encontramos evidências de que a regra de Emery se aplique aos cupins

amostrados nesse trabalho;

5. propomos uma hipótese que de os cupins invasores que têm maior vantagem

adaptativa são aqueles que não infligem custos ao construtor.
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ABE, T.; BIGNELL, D.; HIGASHI, H. Termites: Evolution, Sociality, Symbioses,

Ecology. Kluwer Academic Publishers, 2000.

AGRITEMPO. Sistema de Monitoramento Agrometerológico. Em-
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CRISTALDO, P. F. Mecanismos de defesa em ninhos de cupins (Insecta: Isoptera), 2010.

Dissertação (Mestrado) - Universidade Federal de Viçosa, Brazil.
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