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Resumo

GUIMARÃES, Marco Paulo Macedo, M.Sc., Universidade Federal de Vi-
çosa, julho de 2018. A manutenção da muralha: o investimento dife-
rencial no reparo de danos em paredes de cupinzeiros. Orientador: Og
Francisco Fonseca de Souza.

Os cupins têm sua estrutura e função afetadas pelo tamanho de seus ni-

nhos. A parede do ninho de cupins é construída e reparada pelos operários,

que também desempenham outras funções importantes, como o forragea-

mento. Ao atingir um determinado tamanho, as colônias entram na fase

reprodutiva, o que aumenta a demanda por alimento. Além disso, ninhos

maiores apresentariam paredes mais espessas e curadas, o que reduziria as

demandas de segurança, já que essas paredes resistiriam a ataques de ma-

neira mais confiável do que as de ninhos pequenos. Isso poderia levar os

operários a mudar suas prioridades de construção para forrageamento e,

como consequência, seria possível detectar uma relação inversa entre o ta-

manho do ninho e a atividade de construção. Em outras palavras, o reparo

de danos na parede do cupinzeiro torna-se menos urgente e menos impor-

tante para colônias maiores, e essa é a hipótese testada aqui. Os nossos

resultados mostram que (i) o reparo de danos na parede de ninhos de vo-

lumes menores é mais rápido do que em ninhos maiores, indicando que os

ninhos menores são reparados com mais urgência do que ninhos de dimen-

sões maiores e (ii) ninhos menores têm paredes mais finas do que ninhos

maiores, tornando os reparos mais necessários nestes ninhos. Concluímos

que ao longo da ontogenia da colônia a parede do ninho é consolidada

e isso pode indicar que ninhos maiores podem priorizar a atividade dos

operários em outras atividades, além da construção e reparo da parede do

ninho.
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Abstract

GUIMARÃES, Marco Paulo Macedo, M.Sc., Universidade Federal de Vi-
çosa, July, 2018. The maintenance of the wall: the differential investment
in damage repair on termite walls. Advisor: Og Francisco Fonseca de
Souza.

Termites have their structure and function affected by the size of their nests.

The wall of the termite nest is constructed and repaired by the workers,

which also perform other important functions such as foraging. Upon rea-

ching a given size, the colonies enter the reproductive phase, which raises

the demand for food. Additionally, bigger nests would present thicker and

cured walls which would reduce security demands, as these walls would

resist attacks more reliably than those in small nests. These could lead

the workers to switch their priorities from building to foraging and, as a

consequence, one would detect an inverse relationship between nest size

and building activity. In other words, damage repair on the termitarium

wall becomes less urgent and less important for larger colonies, and that is

the hypothesis tested here. Our results show that (i) the repair of damage

on the wall of nests of smaller volumes is faster than in larger nests, in-

dicating that nests in smaller nests are repaired more urgently than larger

nests and (ii) smaller nests have thinner walls than larger nests making re-

pairs more needed in such nests. We conclude that along the ontogeny of

the colony the nest wall is consolidated and this may indicate that larger

nests can prioritize the activity of the workers in other activities, besides

the construction and repair of the nest wall.
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Capítulo 1

Introdução geral

Nos animais, o tamanho de cada órgão tem uma relação específica com

o tamanho total do corpo (Stern & Emlen, 1999). A relação entre o tamanho

de um organismo e o tamanho de alguma de suas partes (por exemplo, a

relação entre o tamanho do cérebro e o tamanho do corpo) mostra que os

animais com corpos maiores têm cérebros maiores (Moore et al. , 2011). Tais

relações podem ser estudadas durante o crescimento de um indivíduo, en-

tre diferentes indivíduos de uma espécie ou entre organismos de espécies

diferentes (Ridley, 2009). A relação entre as taxas de crescimento das par-

tes do corpo de um organismo vivo que diferem do crescimento dos seus

corpos é chamada de alometria. Esses padrões de tamanho de órgão em

relação ao tamanho total do corpo têm intrigado pesquisadores de diversas

áreas de estudo.

O termo alometria foi proposto por Julian Huxley e Georges Tessier

(Huxley & Teissier, 1936), quando aplicaram o conceito ao fenômeno do

crescimento relativo. Anteriormente, Huxley estudou o crescimento exage-

rado da garra (quela) do caranguejo violinista macho Unca pugnax (Hux-

ley, 1924; Huxley & Teissier, 1936). Neste estudo, foram comparadas as

medidas do tamanho do corpo e do tamanho da quela dos caranguejos em

diferentes estágios de desenvolvimento. Assim, foi possível traçar a rela-
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ção entre do tamanho do corpo e o tamanho da quela dos caranguejos. O

resultado foi uma relação curvilínea que foi linearizada quando os dados

foram plotados em uma escala logarítmica e o declive dessa linha era mais

íngreme do que 1. Huxley então demostrou que para qualquer aumento

no tamanho do corpo ao longo do tempo havia um aumento proporci-

onalmente maior no tamanho da quela do caranguejo. Desta forma, foi

demostrado que a quela do caranguejo cresce exageradamente porque ela

cresce mais rápido do que o restante do corpo. Posteriormente, o mesmo

experimento foi repetido e comprovado por Miller (1973). Sendo assim,

a alometria, em seu sentido mais amplo, descreve como as características das

criaturas vivas mudam desproporcionalmente com o seu tamanho (Huxley & Teis-

sier, 1936).

Apesar de ser citado como criador do conceito de alometria, Huxley

não foi o primeiro a examinar as relações de escala entre o tamanho do

órgão e o crescimento do corpo de animais. Vários pesquisadores obser-

varam fenômenos semelhantes em outros órgãos e em outras espécies e

assim, cada pesquisador produziu sua própria nomenclatura (Thompson,

1917; Gayon, 2000). Observando isso, Huxley e Tessier unificaram tais es-

tudos de escala biológica e criaram um conceito, cujo objetivo era propor

uma terminologia que descrevesse as relações de escala. A partir disso,

os autores identificaram que muitas relações de escala, quando plotadas

em escala log-log eram lineares e que essas relações poderiam ser descritas

usando a equação:

y = axb (1.1)

ou na forma linearizada:

log y = b log(x) + log(a) (1.2)
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onde x é a variável independente, ou seja o tamanho do corpo, y é a

variável dependente. Por exemplo o tamanho do órgão, a é o intercepto

da curva no eixo y e b é a inclinação da curva, também conhecido como

coeficiente alométrico.

Quando x e y são tamanhos de corpo e órgão em diferentes estágios de

desenvolvimento, o coeficiente alométrico captura a taxa de crescimento

diferencial entre o órgão e o corpo como um todo. Quando o órgão tem

uma taxa de crescimento maior do que o corpo inteiro (por exemplo, a

quela do caranguejo violinista masculino) (b> 1), é chamado de alometria

positiva ou hiperalometria. Quando o órgão tem uma taxa de crescimento

menor que o corpo como um todo (b < 1), é chamado de alometria negativa

ou hipoalometria (Huxley & Teissier, 1936).

As equações alométricas, além de serem predominantes na biologia,

têm diversas aplicações. Na medicina, as equações alométricas possibilitam

calcular a dosagem de drogas para testes em cobaias para posteriormente

serem usadas em humanos (Schmidt-Nielsen, 1984). Na paleontologia, à

partir de um osso de um dinossauro é possível prever a sua massa, tempo

de vida, quantidade de alimento ingerida por dia e densidade populacio-

nal (Schmidt-Nielsen, 1984; Peters & Peters, 1986). Portanto, as equações

alométricas podem fornecer informações importantes a respeito da biolo-

gia e dos processos que atuam nos seres vivos. Os cientistas fazem uso

da alometria como ferramenta para descrever e prever fenômenos naturais

nos organismos vivos.

As relações alométricas são encontradas diversos os organismos vivos

(Bonner, 2011). As plantas, por exemplo, estão constantemente submeti-

das a forças externas como a gravidade e vento e elas precisam investir no

incremento das suas estruturas de sustentação (Waller, 1986). Ao mesmo

tempo, elas também precisam investir no aumento da área fotossintética

ativa além de otimizar a dispersão de sementes (Niklas, 1994; Li et al. ,
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2008). As plantas também são capazes de aumentar ou diminuir a espes-

sura da casca para se protegerem, de acordo com o tipo de ambiente em

que ocorrem (Jackson et al. , 1999). Sendo assim, no desenvolvimento das

plantas pode ocorrer crescimento desproporcional de algumas estruturas.

Em insetos e mamíferos, as relações alométricas foram descritas por

meio de uma série de variáveis diferentes. Estas variáveis incluem a vari-

ância populacional em função da média populacional (Taylor, 1961); tempo

médio de geração em função da massa corporal (Bonner, 2011); eficiência

de procura de recursos em função da densidade de consumidores (Hassell

& Varley, 1969); taxa intrínseca de crescimento em função da massa cor-

poral (Fenchel, 1974); número de espécies de invertebrados em função do

comprimento corporal (May, 1978); número de acasalamentos em função

do número de fêmeas ou de machos (Parker, 1978); períodos de oscila-

ção nas populações de mamíferos herbívoros em função da massa corporal

(Calder III, 1983); número de consumidores em função do número de itens

de recursos (Sutherland, 1983); tamanho corporal máximo de vertebrados

de um continente em função da área do continente (Burness et al. , 2001);

tamanho do território em função da massa corporal (Kelt & Van Vuren,

2001); tamanho corporal do hospedeiro em função do tamanho corporal

do parasitóide (Burness et al. , 2001); e o tamanho corporal em função da

hemoglobina ou hematócrito (Kjeld & Ólafsson, 2008). Portanto, o conceito

de alometria é aplicado em vários campos da biologia.

Ao longo dos anos o conceito de alometria passou por adaptações e

é utilizado para medir e analisar as mudanças proporcionais em caracte-

rísticas dos seres vivos (Huxley & Teissier, 1936; Gould, 1966). O termo

alometria relaciona a mudança na forma e o tamanho geral, descrevendo

alterações desproporcionais nas características das criaturas vivas em rela-

ção ao seu tamanho (Huxley & Teissier, 1936; Levinton, 2001).

Existem pelo menos quatro conceitos diferentes de alometria (Gould,
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1966): (i) alometria ontogenética, que se refere ao crescimento relativo em

indivíduos ao longo do seu desenvolvimento; (ii) alometria filogenética,

que se refere a taxas de crescimento diferencial em linhagens distintas;

(iii) alometria intraespecífica, que se refere a indivíduos adultos dentro de

uma espécie ou uma população local; (iv) alometria interespecífica, que se

refere ao mesmo tipo de fenômeno de crescimento entre espécies relacio-

nadas. As alometrias ontogenética e filogenética são comumente caracteri-

zadas como "dinâmicas"ou "verdadeiramente temporais". Já as alometrias

intraespecífica e interespecífica são caracterizadas como "estáticas"(Gayon,

2000). Segundo Stern & Emlen (1999), dentro de todas as espécies de ani-

mais, o tamanho de cada órgão tem relação específica com o tamanho total

do corpo. Esses padrões de tamanho de órgão em relação ao tamanho total

do corpo são chamados de alometria estática, mas os mecanismos que ge-

ram esses padrões têm atraído pouco estudo experimental (Stern & Emlen,

1999).

Com a consolidação dos conceitos de alometria, a função de potência

passou a ser usada para descrever três classes de fenômenos ecológicos

(Brown et al. , 2002). A primeira classe compreende uma grande amplitude

de valores. Nesta classe, por exemplo, podem ser relacionadas a varia-

ção e a média de séries temporais de densidades populacionais de uma

única espécie de ser vivo em vários locais e espacialmente separados (Tay-

lor, 1961). Como essa analogia revela valores diversos, a diversidade de

valores oferece poucas pistas para mecanismos físicos e biológicos especí-

ficos. A segunda classe também pode apresentar uma grande amplitude

de valores. Esta classe pode incluir a relação espécie/área, espécie/tempo

e distribuição de abundância ou massas corporais entre espécies de uma

comunidade biológica (Samuel et al. , 2000). Segundo Brown et al. (2002),

a terceira classe compreende as leis de potência que apresentam uma am-

plitude limitada de valores de escala, onde os expoentes são múltiplos de
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1/4, como a taxa metabólica (M3/4), no tempo de desenvolvimento ou so-

brevivência dos organismos (M1/4), ou na taxa cardíaca (M−1/4) (Schmidt-

Nielsen, 1984; Peters & Peters, 1986), quando a variável independente é a

massa (M) ou o volume (V).

O metabolismo fornece uma base para o uso dos primeiros princípios

da física, química e biologia para vincular a biologia de organismos indivi-

duais à ecologia de populações, comunidades e ecossistemas (Begon et al.

, 2009). Por essa razão, foi desenvolvida a "Teoria Metabólica da Ecolo-

gia"(TME), que surgiu para tentar explicar padrões macroecológicos, como

os gradientes de diversidade ligados a processos ecológicos e evolutivos às

taxas metabólicas de plantas e animais (Allen et al. , 2002; Brown et al. ,

2004). A principal equação da TME tem dois componentes, um alométrico

que relaciona o metabolismo com a massa corporal (West et al. , 1999) e um

termodinâmico, que estabelece a relação entre o metabolismo e a tempera-

tura (Gillooly et al. , 2001). Sendo assim, a TME é uma teoria quantitativa

que tenta explicar como a taxa metabólica varia com o tamanho do corpo

e a temperatura. A TME prevê como a taxa metabólica, controla os proces-

sos ecológicos em todos os níveis de organização, desde os indivíduos até

a biosfera, ao estabelecer as taxas de absorção de recursos do ambiente e

alocação de recursos para sobrevivência, crescimento e reprodução (Brown

et al. , 2004). A TME pode ser aplicada às peculiaridades do histórico de

vida, incluindo taxa de desenvolvimento, taxa de mortalidade, idade na

maturidade, tempo de vida e taxa de crescimento populacional; às intera-

ções populacionais, incluindo capacidade de suporte, taxas de competição

e predação e padrões de diversidade de espécies; e a processos ecossistê-

micos, incluindo taxas de produção e respiração de biomassa e padrões de

dinâmica trófica (Brown et al. , 2004).

Apesar de o estudo das relações alométricas e de escala de tamanho ser

bem desenvolvido na maioria dos campos biológicos, na área de compor-
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tamento animal estas relações são pouco exploradas (Dial et al. , 2008). No

entanto, o tamanho do corpo tem uma grande influência sobre o desem-

penho dos animais em seus ambientes (Schmidt-Nielsen, 1984). A corre-

lação entre relações de potência e massa sobre o desempenho locomotor,

significa que indivíduos de espécies menores desfrutam de desempenho

locomotor superior do que e indivíduos de espécies maiores (Irschick et al.

, 2005). Sendo assim, o tamanho do corpo influencia profundamente em

muitos aspectos do comportamento animal, por exemplo, na maneira como

os animais se alimentam, interagem com outros indivíduos e se defendem

(Dial et al. , 2008; Palaoro & Briffa, 2017).

A estrutura e função dos organismos é afetada pelas dimensões dos

seus corpos (Hou et al. , 2010). Isso também ocorre em insetos sociais para

o tamanho das colônias (Muradian et al. , 1999). Em cupins, o número de

indivíduos em atividade de patrulhamento e também a proporção de sol-

dados em relação ao número de operários correlaciona-se negativamente

com o tamanho do ninho (DeSouza et al. , 2016; Muradian et al. , 1999).

Além disso, a taxa respiratória é maior em colônias menores do que em

colônias maiores, o que sugere uma atividade mais intensa nas primeiras

(Muradian et al. , 1999). Sendo assim é plausível supor que esta ativi-

dade elevada em ninhos menores seja resultado de uma alocação maior de

energia nas demandas típicas desta fase do ninho. Isto é, espera-se maior

investimento em construção e na consolidação da estrutura física do ninho

em ninhos menores do que em ninhos maiores.

Este trabalho é realizado majoritariamente pelos operários, os quais

também trabalham na construção e manutenção da parede do ninho, além

de desempenhar outras funções como a busca por alimento e o cuidado da

prole (Deligne et al. , 1981; Thome, 1982).

Portanto, a atividade de construção e reparo da parede feita pelos ope-

rários também pode ser alterada de acordo com o crescimento do ninho.

7



Isto é, ninhos grandes teriam paredes mais espessas e resistentes do que

ninhos pequenos. Isto demandaria reparos menos frequentes a eventuais

danos, já que somente danos muito intensos representariam um risco sig-

nificativo para estas colônias. Então, tais demandas implicariam em um

igual decaimento na atividade de reconstrução feita pelos operários.

Este trabalho, objetiva testar a hipótese de que o reparo de danos na

parede de cupinzeiros torna-se menos urgente e menos importante para

colônias maiores. Se isso de fato ocorrer, esperamos encontrar uma cor-

relação entre o tamanho dos ninhos e (i) um decaimento na atividade de

reconstrução feita pelos dos operários e (ii) um aumento na espessura das

paredes destes ninhos.

A dissertação foi dividida em três capítulos, sendo que o capítulo 1

consiste em uma introdução geral do tema, proporcionando ao leitor o

entendimento do assunto desenvolvido. O capítulo 2 apresenta o artigo

“Decaimento alométrico da taxa de reparo das paredes do ninho em Corni-

termes cumulans (Blattodea: Termitidae)”, onde é mostrado um decaimento

alométrico da reconstrução da parede em ninhos mais velhos e um cor-

respondente crescimento na espessura da parede dos ninhos. Por último,

o capítulo 3 consiste em uma conclusão geral, onde foram sintetizados os

resultados.
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Capítulo 2

Decaimento alométrico da taxa de

reparo das paredes do ninho em

Cornitermes cumulans (Blattodea:

Termitidae)

2.1 Introdução

O tamanho do corpo afeta aspectos biológicos dos seres vivos (Bonner,

2011). Em insetos sociais, a estrutura e função dos indivíduos é afetada

pelo tamanho da colônia (Hou et al. , 2010; Muradian et al. , 1999). Es-

pecificamente em cupins, o metabolismo, a defesa e a coabitação são in-

fluenciadas pelo tamanho do ninho (Muradian et al. , 1999; Marins et al.

, 2016; Cristaldo et al. , 2012; DeSouza et al. , 2016). Nos cupinzeiros, a

atividade e a proporção de soldados em relação ao número de operários

correlacionam-se negativamente com o tamanho do ninho (Muradian et al.

, 1999; DeSouza et al. , 2016). A taxa respiratória também se relaciona com

o tamanho das colônias, onde a atividade é mais intensa em colônias me-

nores do que em colônias maiores (Muradian et al. , 1999). Desta forma,

a maior atividade em ninhos menores pode ser resultado da maior aloca-

ção de energia nas demandas típicas desta fase do ninho, como produção

de indivíduos. Assim, é esperado que o investimento em construção e na
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consolidação da estrutura física dos ninhos seja menor em ninhos maiores

do que em ninhos menores. Isso ocorre porque ninhos maiores teriam pa-

redes mais espessas pois tais paredes são necessárias para sustentação de

uma estrutura maior e mais pesada. Ao mesmo tempo, sendo mais velhos,

estes ninhos teriam paredes mais resistentes por já terem passado pelo pro-

cesso de cura da liga de argila-fezes-saliva de que são constituídas (Noirot

& Darlington, 2000).

Sendo assim, a atividade de construção e reparo da parede feita pelos

operários também pode ser alterada de acordo com o crescimento do ni-

nho. Por fim, paredes mais espessas demandariam reparos menos frequen-

tes a eventuais danos, já que somente danos muito intensos representariam

um risco significativo para estas colônias. Então, tais demandas implica-

riam em um igual decaimento na atividade de reconstrução realizada pelos

operários à medida em que os ninhos crescem e adquirem paredes mais es-

pessas.

Neste trabalho, portanto, testamos a hipótese de que o reparo de da-

nos na parede de ninhos de Cornitemes cumulans (Blattodea: Termitidae)

torna-se é mais lenta e menos importante em colônias maiores. Para isso,

os ninhos foram danificados experimentalmente e deixados para serem re-

construídos pelos cupins. Depois, toda a parcela reconstruída foi coletada

para estimar o volume final. Além disso, verificamos se os ninhos maiores

crescem mais do que os ninhos menores e verificamos se a espessura da

parede varia de acordo com o aumento do volume de cupinzeiros.

2.2 Materiais e Método

2.2.1 Espécie foco

C. cumulans (Blattodea: Termitidae) é uma espécie de cupim abundante

que ocorre em vários tipos de habitats abertos (como nas savanas) incluindo
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habitats antropizados, como pastagens, culturas florestais e jardins (Araujo,

1970). Alimenta-se de ervas e gramíneas (em pastagens ou mesmo jardins)

onde constrói seu ninho no solo (Constantino, 2002; Rouland-Lefèvre et al.

, 2010). O ninho de C. cumulans é uma estrutura bipartida que é caracteri-

zada por uma camada exterior dura de solo, denominada "parede", envol-

vendo um núcleo interno frágil (Coles & Redford, 1982; Redford, 1984).

2.2.2 Área de estudo

As coletas de campo foram realizadas entre junho de 2017 e janeiro de

2018 no campus da Universidade Federal de Viçosa (20◦ 46’S, 042◦52’ W, a

680 m de altitude média), no município de Viçosa, estado de Minas Gerais,

Brasil. Esta área de estudo é uma área antropizada sob o domínio da Mata

Atlântica, com clima equatorial caracterizado como clima "AW"(clima tro-

pical com estação seca de Inverno) pela classificação de Köppen (Kottek

et al. , 2006).

2.2.3 Amostragens e coleta de dados

Os dados foram coletados para avaliar se os danos em ninhos menores

são considerados mais urgentes e mais importantes do que em ninhos mai-

ores. A coleta de dados incluiu (i) um experimento principal para verificar

a relação entre o volume do ninho e a taxa de reparo da parede, (ii) men-

surações temporalmente espaçadas para verificar a taxa de crescimento da

parede dos ninhos em relação ao volume do ninho e (iii) medidas da es-

pessura da parede dos ninhos em relação ao volume dos ninhos. Ninhos

com a presença de formigas ou que foram destruídos durante os meses de

coleta de dados foram excluídos da análise. A expectativa era que ninhos

menores fossem reparados mais rápido.

Trinta e quatro cupinzeiros de C. cumulans com diferentes volumes fo-
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ram selecionados na área de coleta e em todos eles haviam a espécie cons-

trutora (C. cumulans) e não apresentavam nenhum sinal de danos de estru-

tura física. Os dados foram coletadas durante o dia e não ocorreu chuva

no período de coleta. O volume dos cupinzeiros foi medido de acordo com

Cristaldo et al. (2012), somando os volumes de seções transversais cilín-

dricas visualmente decompostas na porção epígea e os volumes da calota

hemisférica da extremidade superior do cupinzeiro. Danos físicos experi-

mentais foram feitos com um cilindro metálico causando uma perfuração

na parte superior de cada cupinzeiro. A altura de penetração do cilindro

metálico foi ajustada para garantir dano equivalente a 5% do volume total

do cupinzeiro respectivo. O substrato da área reconstruída em cada cupin-

zeiro danificado foi recolhida 24 horas após a geração do dano (Figura 2.1).

O volume do substrato utilizado para a reconstrução da área danificada

foi medido em laboratório. Para isso, cada substrato de reconstrução foi

seco em estufa por 48 horas a uma temperatura de 40◦C. Em seguida, o

material foi triturado e peneirado com uso de peneiras graduadas de 5mm

de malha. O material peneirado foi colocado em uma proveta graduada

que foi solta 300 vezes a uma altura de 10 cm contra uma placa de es-

puma de alta densidade para que houvesse compactação (Cleassen, 1997).

A taxa de reparo do dano foi calculada dividindo o volume do subtrato de

reparação por 5% do volume de cada cupinzeiro.
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Figura 2.1: Esquema do cálculo do volume do ninho de C. cumulans e 5% do
volume danificado, após 24 horas a reconstrução feita pelos operários de por C.
cumulans da área danificada foi coletado e processado para medir este recons-
truído.

Seis meses após a primeira coleta de dados, a taxa de crescimento e

a espessura média da parede dos mesmos cupinzeiros foram avaliados.

Os cupinzeiros que foram danificados, ou que apresentaram colônias de

formigas predadoras foram desconsiderados para esta avaliação. O volume

dos cupinzeiros foi calculado novamente e dividido pelo valor do volume

da segunda amostragem para obter a taxa de crescimento dos cupinzeiros.

Três furos foram feitos na parede do cupinzeiro até a parte cartonada para

medir sua espessura média. Um furo feito na parte superior e outros dois

nas laterais em lados opostos e ao nível do solo.

A expectativa era que os cupinzeiros menores apresentassem maior taxa

de reparo. Isso deveria ocorrer em cupinzeiros menores, que geralmente

tem paredes mais finas e portanto, mais vulneráveis.

2.2.4 Análise dos dados

Todas as análises foram feitas no programa de análise estatística R. Uma

regressão linear foi calculada com modelo linear generalizado (GLM) ado-

tando distribuição de erros quasipoisson. O nosso objetivo foi determinar

se havia algum efeito da variável “proporção de dano reparado” na variável
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“volume do ninho” (L’).

A relação entre a taxa de reparo e a proporção do volume reparado após

24 de danos foi explorada no primeiro experimento. Uma inspeção inicial

dos dados indicou um decaimento não-linear da taxa de reparo com o in-

cremento do volume. Como muitas características dos organismos podem

se correlacionar com o tamanho do corpo, seguindo uma forma alométrica

(Huxley et al. , 1932), obedecendo uma função:

y = axb (2.1)

Esta função foi fixada aos dados. Esta função pode ser facilmente transfor-

mada em linear com o modelo a seguir:

log(y) = log (ax b) = log (a) + b log(x) (2.2)

Agora, fazendo log(y) = η, log (a) = i e log(x) = z a equação é linearizada

para:

η = i + bz (2.3)

Contanto que a função de link η = log (y) seja utilizada no modelo,

o expoente b pode ser estimado pelo GLM. Isso é dado pelo coeficiente

de x var. É importante observar que, independentemente do modelo, o

expoente b permanece inalterado, exatamente como está na equação não

transformada.

A modelagem de decaimento de reparo foi realizada com a função li-

nearizada acima, sob GLM e Quasipoisson (com a função link η = log (y)),

garantindo-se assim a correção para sobredispersão

Para verificar se os parâmetros da Teoria Metabólica da Ecologia (TME)

(Sibly et al. , 2012) se aplicariam a este sistema, foi ajustada uma equação de

decaimento com o expoente b = 0.25 aos dados brutos. Então, comparamos
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função de potência ajustada à taxa de reparo e a função de decaimento da

TME.

Foram comparados o decaimento de reparo de modelagem com a TME

usando ANOVA e teste F.

Para avaliar o crescimento do cupinzeiro e a espessura da parede em

função do volume aplicou-se egressão linear simples com erros normais.

2.3 Resultados

2.3.1 Taxa de reparo

Dos 34 cupinzeiros avaliados, em três não foram detectadas reconstru-

ção 24 horas após o distúrbio. Os volumes dos ninhos variaram de 2,32 a

304,85 L com a média de 111,1 L. O volume reconstruído pelos operários

24h após o distúrbio experimental variou de 0 a 0,65 L com média de 0,17

L. Adicionalmente, encontramos formas larvais em todos os ninhos du-

rante as amostragens e em alguns casos formas reprodutivas (alados). Isso

indica que os ninhos estavam saudáveis durante todas as etapas de coleta

de dados.

O efeito do volume na taxa de reparo da parede do ninho foi significa-

tivo (p = 0,00011; F[1;29] = 20,084) (Tabela 2.1, Figura 2.2). Foi identificado

um declínio alométrico na taxa de reconstrução da parede do ninho à me-

dida que o ninho se tornava maior. Os resultados mostram que o reparo

de danos à parede dos ninhos de menor volume é mais rápido do que em

ninhos maiores. Isso pode ser demonstrado através da função:

y ∼ 0.26 x−0.44 (2.4)

A equação para o decaimento da Teoria Metabólica da Ecologia , para

estes mesmos dados é:
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y ∼ 0.14 x−0.25 (2.5)

A função de potência ajustada à taxa de reparo (Equação 2.4) não difere

da função de decaimento da TME (Equação 2.5) (p = 0,0569; F[2;29] = 3,9313)

(Figura 2.2).

Figura 2.2: Relação entre o volume do ninho e a proporção de reparo de danos
artificiais. Cada ponto representa um único ninho. O eixo x representa o volume
dos ninhos em litros. O eixo y representa a proporção do volume reparado em
relação ao volume danificado. As curvas significam ajustes distintos e cada uma
para um determinado expoente. A linha pontilhada refere-se ao modelo de de-
caimento alométrico e a linha contínua refere-se ao modelo da TME. Ambas as
curvas diferem significativamente da hipótese nula (p = 0,00011; F[1;29] = 20,084) e
não diferem entre si (p = 0,0569; F[2;29] = 3,9313).

2.3.2 Crescimento dos ninhos

Comparando a taxa de crescimento de ninhos em seis meses, nossos

resultados mostraram que ninhos maiores crescem menos do que ninhos

menores (p = 0,01889; F[1;20] = 6,5264) (Tabela 2.1 e Figura 2.3). Isso indica
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que ninhos menores crescem mais por unidade de tempo do que ninhos

maiores. Este resultado mostra que a reconstrução instantânea após danos

(Figura 2.2) foi muito semelhante à construção em longo prazo (Figura 2.3).

Figura 2.3: Taxa de crescimento do ninho após seis meses. Cada ponto representa
um único ninho. O eixo x representa o volume final do ninho em litros. O eixo
y representa a razão entre o volume final e o volume inicial dos ninhos. A curva
representa o declínio na taxa de crescimento dos ninhos após seis meses. Ninhos
de menor volume crescem mais do que ninhos de maior volume (p = 0,01889;
F[1;20] = 6,5264).

2.3.3 Espessura da parede dos ninhos

A espessura da parede dos ninhos foi proporcional ao volume do ninho,

isto é, ninhos menores tem parede menos espessa do que ninhos maiores (p

= 0,0011; F[1;20] = 14,493) (Tabela 2.1 e Figura 2.4). Portanto, quanto maior

o ninho, maior a espessura da parede externa.
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Figura 2.4: Relação entre o volume do ninho e a espessura da parede. Cada ponto
representa um único ninho. O eixo x representa a espessura da parede do ninho
em centímetros (cm). O eixo y representa o volume dos ninhos. A curva representa
o aumento da espessura da parede dos ninhos com o aumento do volume (p =
0,0011; F[1;20] = 14,493).

Tabela 2.1: Os efeitos do volume do ninho de C. cumulans na (i) Taxa de reparo,
(ii) Espessura da parede e (iii) Crescimento do ninho

Df Deviance Resid. Df Resid Dev. Test Pr(<F)
(i)Taxa de reparo
Modelo nulol 30 1,9707
Volume do ninho 1 0,83601 29 1,1347 F = 20,084 0,0001068
(ii) Crescimento do ninho
Modelo nulo 21 4,7439
Volume do ninho 1 1,1672 20 3,5768 F = 6,5264 0,01889
(iii) Espessura da parede do ninho
Modelo nulo 21 412,38
Volume do ninho 1 173,27 20 239,11 F = 14,493 0,001104
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2.4 Discussão

Os cupins, assim como outros insetos sociais, desenvolveram um ela-

borado sistema de defesa de suas colônias, que inclui soldados, operários

e a estrutura física da parede do ninho (Scholtz et al. , 2008). É bem co-

nhecido que os operários são a principal casta responsável pela construção

e reparação da parede do ninho (Eggleton, 2010). Os operários também

desempenham outras funções importantes como forrageamento, e alimen-

tação dos demais indivíduos, incluindo os soldados e o casal real (Oster &

Wilson, 1979). Sendo assim, os operários desempenham funções variadas e

as colônias de cupins precisam da atividade dos operários para se manter.

No entanto, ao atingir um dado tamanho, as colônias começam a repro-

duzir (Nutting, 1969), aumentando a demanda por alimento. Se de fato

os operários são responsáveis por encontrar e administrar estes alimen-

tos aos membros da colônia, esta atividade deve ser priorizada em ninhos

maiores que estejam prestes a entrar em reprodução. Consequentemente

a atividade de construção e manutenção do ninho desempenhada pelos

operários deve diminuir. Entretanto, isso ainda é uma hipótese.

A redução na atividade de construção e manutenção do ninho à medida

que o ninho cresce é teoricamente plausível, já que a estrutura e função dos

organismos sociais pode ser afetada pelo tamanho das colônias (Dial et al.

, 2008; Shingleton, 2010; DeSouza et al. , 2016). Um mecanismo possível

por traz disso é o conhecido “trade off“ entre crescimento e reprodução

que ocorre em plantas e animais (Oster & Wilson, 1979; de Jong & van

Noordwijk, 1992). No caso dos cupins, isso pode ser representado pela de-

manda conflitante entre a construção/manutenção da parede do ninho e a

reprodução. A reprodução é um processo que demanda a energia que an-

teriormente era investida em outras funções (Levins, 1968; Oster & Wilson,

1979). Desta forma, colônias jovens investiriam no crescimento e manuten-
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ção da parede do ninho, e em ninhos maiores e mais velhos a reprodução

passaria a ser uma função prioritária.

Os resultados mostram que o reparo de danos à parede dos ninhos

de menor volume é mais rápido do que em ninhos maiores (Figura 2.2).

Isso indica que o dano em ninhos menores tem mais urgência em serem

reparados do que ninhos maiores. A urgência no reparo no reparo de da-

nos em ninhos menores pode estar relacionada à composição da parede

do ninho. Em ninhos menores a parede seria menos resistente do que em

ninhos maiores e, portanto, mais vulnerável. De acordo com Cosarinsky

(2011), o material usado pelos operários para construir a estrutura física do

ninho muda com o crescimento e o desenvolvimento da colônia. Assim,

a mudança na composição do material usado na construção da parede do

ninho pode representar um aumento na sua resistência ao longo do seu

crescimento. Da mesma forma, a liga de argila-fezes-saliva que constitui o

ninho demanda tempo para curar e este intervalo de tempo pode ser pro-

vido com o crescimento do ninho. De tal maneira, ninhos maiores teriam

paredes mais resistentes do que ninhos menores.

Os resultados mostram uma escala alométrica de declínio entre o vo-

lume do ninho e o reparo de danos na sua parede, ou seja, a atividade de

reparo dos operários diminuiu com o crescimento do ninho (Figura 2.2).

A função de potência ajustada à taxa de reparo não diferiu da função de

decaimento da TME (Equações 2.4 e 2.5) (p = 0,0569; F[2;29] = 3,9313), que

é uma função que descreve o uso ideal de energia com o crescimento do

tamanho do corpo dos organismos. Esse uso de energia possibilita oti-

mizar o uso dos recursos disponíveis e o investimento dos recursos ao

longo do tempo e à medida que a colônia aumenta de volume, ou seja,

quando os ninhos se tornam mais velhos. Da mesma forma, DeSouza et al.

(2016) demonstrou que o número de soldados de Constrictotermes cypher-

gaster (Termitidae) patrulhando um distúrbio na parede do ninho decai
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alometricamente de acordo com o aumento do volume do ninho.

Além disso, mostramos que ninhos menores crescem mais por unidade

de tempo do que ninhos maiores (Figura 2.3). Isso indica que ninhos meno-

res investem mais em crescimento do que ninhos maiores. Também encon-

tramos que ninhos menores tem parede menos espessa que ninhos maiores

(Figura 2.4), o que indica que um mesmo dano feito numa parede de ni-

nho pequeno representaria maior risco do que se fosse feito numa parede

de um ninho grande. Uma vez que colônias de menor tamanho são mais

vulneráveis a predadores (Lepage & Darlington, 2000), pode haver um in-

vestimento inicial no crescimento da estrutura física do ninho para garantir

a proteção da colônia. Assim, com o crescimento do ninho, ocorre o au-

mento da espessura da parede e assim o ninho torna-se mais resistente a

danos

Em formigas ocorrem mudanças semelhantes no comportamento da

colônia com o crescimento do ninho e da colônia. O aumento do tamanho

da colônia e do ninho de formigas pode melhorar a capacidade de desco-

brir e defender recursos (Holway & Case, 2001; Palmer, 2004), melhorar a

proteção contra condições ambientais adversas (Kaspari & Vargo, 1995; An-

derson & McShea, 2001) e investir adequadamente na produção de formas

reprodutivas (alados) de acordo com a disponibilidade de recursos (Shik,

2008). As espécies de formigas que entram em fase reprodutiva possuem

ninhos de maior volume e tendem a alocar os recursos para a produção de

formas reprodutoras (alados) (Shik, 2008; Stearns, 1992). Ninhos maiores

estrategicamente aumentam a área de forrageio dos operários para obten-

ção de mais alimento (van Wilgenburg & Elgar, 2007). Esta análise suporta

a ideia de que esses fatores são limitados, de maneira geral, pelo tamanho

da colônia (Tschinkel, 1993).

Uma hipótese complementar sugere que o crescimento do ninho em

C. cumulans pode ocorrer sob influência de feromônios emitidos pela rai-
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nha fisogástrica (Bruinsma, 1977). Em ninhos de Macrotermes subhyalinus

(Termitidae), o corpo da rainha fisogástrica emite um feromônio que se di-

funde e cria um gradiente decrescente na parede do ninho (Theraulaz et al.

, 1999; Bruinsma, 1977). Deste modo, há uma região de concentração de

feromônios que controla a atividade de construção do ninho pelos operá-

rios ao redor do núcleo do ninho que diminui à medida que a parede do

ninho aumenta de espessura. Isso faz com que a construção do ninho e

a atividade de reconstrução diminui à medida que a espessura da parede

do ninho aumenta. Desta forma, o mesmo poderia ocorrer em C. cumu-

lans, onde a rainha pode emitir um feromônio que regula o crescimento do

ninho cuja concentração diminui à medida que as paredes do ninho se tor-

nam mais espessas. Assim, o estímulo para construção e reparo da parede

do ninho diminui com o crescimento do ninho.

Mostramos que o reparo de danos na parede do cupinzeiro torna-se

mais lento nas colônias maiores. Isto pode implicar que, de fato, os ope-

rários de ninhos maiores estejam priorizando outras atividades ao invés

da construção e reparo dos ninhos. Portanto, seria possível aumentar o

investimento da colônia na aquisição e acúmulo de recursos destinados a

produção de mais indivíduos operários e formas reprodutivas.
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Capítulo 3

Conclusões

O reparo de danos à parede dos ninhos de C. cumulans de menor volume

é mais rápido do em ninhos maiores. A diminuição do reparo de danos

representa que o dano em ninhos em ninhos menores é reparado com mais

urgência do que em ninhos maiores.

Ninhos menores crescem mais rápido por unidade de tempo do que

ninhos maiores. O crescimento mais rápido de ninhos menores indica que

neles há maiores investimentos em crescimento do que ninhos maiores.

A parede de ninhos menores é menos espessa do que a parede de ni-

nhos maiores, indicando que o mesmo dano feito em ninhos de tamanhos

diferentes, representa riscos diferentes para a colônia.

A escala alométrica de reconstrução da parede do ninho parece ser be-

néfica para C. cumulans. Nos estágios iniciais de desenvolvimento, os ni-

nhos que são menores e mais jovens, são mais vulneráveis a ataques de

predadores. Por isso, as colônias investem na manutenção da parede e

consequentemente, no crescimento da estrutura física do ninho.

Ao longo da ontogenia da colônia, ocorre a consolidação da parede

do ninho, que se torna resistente o suficiente para garantir a proteção da

colônia. Desta forma, os operários podem investir em outras funções, como

o forrageamento. Isso possibilita que a colônia invista na produção de

indivíduos e na reprodução. Assim, em ninhos maiores e mais velhos, que
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tem parede mais espessa, a colônia é capaz de otimizar o uso de energia

em outras funções.

Portanto, confirmamos a hipótese de que o reparo de danos na parede

de cupinzeiros torna-se menos urgente e menos importante para colônias

maiores.
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