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RESUMO

Plaza, T.G.D. 2019. Caracterizacdo das guildas de cupins em uma area de floresta
amazonica, Rondonia, Brasil

Palavras-Chave: cupins, Guildas ecoldgicas, Floresta Amaz6nica, Isoptera, Morfologia
A aplicacdo do conceito de guildas é considerada especialmente util em estudos
ecologicos porque guildas agrupam organismos que tém significante sobreposi¢cdo nos
requerimentos do nicho e compartilham recursos. Classificagcbes de guildas para
Isoptera sdo inexistentes, com exce¢do de grupos funcionais ou grupos tréficos,
dificultando anélises detalhadas sobre estruturacdo de comunidades de cupins. Neste
projeto, foram analisadas amostras de cupins coletadas durante uma extensiva
replicacdo temporal (quatro anos) em uma regido de Floresta Amazénica, Porto Velho,
Rond6nia, totalizando 152 espécies. Para elaborar a classificacdo em guildas, foram
identificados caracteres comportamentais através de literatura e observagdes de campo.
Adicionalmente, um estudo morfolégico detalhado foi realizado utilizando 30
individuos pertencentes a cinco colénias independentes de cada espécie para cada uma
das castas (operarios e soldados), incluindo também um estudo morfométrico e um
estudo de morfologia de vélvulas entéricas. Todas informagdes foram compiladas em
matrizes e um protocolo de anélise foi proposto para classificacdo das guildas. Devido a
lacuna de informacdes, foram eliminadas das analises espécies com dados ausentes nas
matrizes de dados, deixando a matriz final com 99 espécies. Para determinar a
contribuicdo das variaveis, foi utilizado a andlise FAMD (Andlise Fatorial de Dados
Mistos), selecionando varidveis importantes para analise de guildas. As matrizes foram
separadas em grupos (soldados ou operarios) e uma ordenacao foi usada para determinar
a posicao das espécies no espaco multivariado, utilizando blocos de variaveis via MFA
(Analise Multifatorial). Para descrever as guildas, foi empregado uma analise HCPC
(Agrupamento Hierarquico de Componentes Principais) usando 0s cinco primeiros
eixos derivados da MFA. Como resultado, foram identificados seis grupos para
soldados e sete grupos para operarios, representando 10 guildas ecoldgicas a partir da
consolidacdo das duas classificacdes (operarios e soldados). O tipo de alimentacgéo, o
local da coldnia, a forma de forrageamento, a morfologia da mandibula de soldados e os
espinhos presentes nas valvulas entéricas foram as variaveis que mais contribuiram para
delimitacdo dos agrupamentos. Foi encontrado um sinal filogenético forte na

classificacdo. A composicédo das 99 espécies em 10 guildas ecoldgicas e a descri¢do das



guildas representa uma nova proposta em ecologia de cupins, criando grupos que
poderdo ser testados para comparacdes entre ambientes. Além disso, a elaboracdo de
guildas neste estudo € um primeiro passo para uma melhor compreensdo dos cupins no

habitat que vivem e na relacédo ecoldgica entre as diferentes regides neotropicais.



Abstract

Plaza, T.G.D. 2019. Characterization of termite guilds in an area of Amazon Rainforest,
Rondonia, Brazil

Key-Words: Termites, Ecologic guilds, Amazon Rainforest, Isoptera, Morphology.
Application of the concept of guilds is considered especially useful in ecological studies
because guilds group together organisms that have significant overlap in niche
requirements and share resources. Guild ratings for Isoptera are non-existent except for
functional groups or trophic groups, making detailed analysis of termite community
structuring difficult. In this project, termites collected during an extensive temporal
replication (four years) were analyzed in a region of the Amazon Rainforest, Porto
Velho, Rondbnia, totaling 152 species. To develop guild classification, behavioral
characters were identified through literature and field observations. Additionally, a
detailed morphological study was performed using 30 individuals belonging to five
independent colonies of each species for each of the castes (workers and soldiers),
including also a morphometric study and an enteric valve morphology study. All
information was compiled into matrices and an analysis protocol was proposed for guild
classification. Due to the information gap, species with missing data in the data matrices
were eliminated from the analyzes, leaving the final matrix with 99 species. To
determine the contribution of the variables, FAMD (Factor Analysis of Mixed Data)
analysis was used, selecting important variables for guild analysis. The matrices were
separated into groups (soldiers or workers) and an ordering was used to determine the
position of species in the multivariate space using variable blocks via MFA (Multi
Factor Analysis). To describe the guilds, a Hierarchical Grouping on Principal
Components (HCPC) analysis was employed using the first five axes derived from the
MFA. As a result, six groups for soldiers and seven groups for workers were identified,
representing 10 ecological guilds from the consolidation of the two classifications
(workers and soldiers). The type of feeding, the colony site, the foraging form, the jaw
morphology of the soldiers and the thorns present in the enteric valves were the
variables that most contributed to the delimitation of the clusters. A strong phylogenetic
signal was found in the classification. The composition of the 99 species in 10
ecological guilds and the description of guilds represents a new proposal in termite
ecology, creating groups that can be tested for comparisons between environments. In

addition, guild design in this study is a first step towards a better understanding of



termites in the living habitat and the ecological relationship between different

neotropical regions.
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1. Introducéao
1.1. Biodiversidade

A biodiversidade, ou diversidade bioldgica, € um conceito classico em ecologia que
pode ser resumido como a soma de todas as variacdes bidticas do nivel genético a escala

de ecossistemas (Purvis & Hector 2000).

De forma detalhada, a Segunda Convencéo sobre Diversidade Bioldgica da ONU,
de 1992, propde biodiversidade como um conceito mais abrangente, o que incluiria a
variabilidade de organismos vivos de todas as origens, além da variacdo intra e
interespecifica, diversidade de ecossistemas terrestres e aquaticos, além dos complexos
ecoldgicos dos quais fazem parte (Brasil, Ministério do Meio Ambiente — MMA 2000).
O termo, neste aspecto, abrange uma medida da variedade, nimero ou multiplicidade de
tdxons em uma area restrita ou em uma regido, usualmente contemplando a variacéo
génica, fenotipica, a unicidade taxondmica e o endemismo (Tilman 2001). Desse modo,
a biodiversidade consiste em um conceito multidimensional que ndo pode ser reduzido a
um dnico indice, pois 0 mesmo seria incapaz de representar a variedade das formas de
vida no ambiente (Barbault 1995, Purvis & Hector 2000)

A percepcdo de que existem diferentes organismos interagindo entre si e com o
ambiente ndo € nova. Esta observacdo permeia a sociedade desde os primordios das
civilizagbes (Mayr 1998). O termo “diversidade bioldgica” em ecologia foi inicialmente
utilizado em 1968, no livro A Different Kind of Country, de Raymond F. Dasmann,
porém apenas na década de 80 que o “jargdo” comecou a ser usado com frequéncia na
comunidade cientifica, em especial por meio de Thomas Lovejoy, que o utilizou no
prefacio de uma coletdnea chamada Conservation Biology: An Evolutionary-Ecological
Perspective, organizada por Michael E. Soul é e Bruce A. Wilcox em 1980 (Dasmann
1968, Soulé & Wilcox 1980).

A alcunha de biodiversidade para diversidade bioldgica s6 foi idealizada em 1985
pelo professor Walter G. Rosen, do National Research Council / National Academy of
Sciences nos Estados Unidos (NRC/NAS), enquanto planejava um Férum sobre
diversidade bioldgica, intitulado National Forum on BioDiversity (Wilson 1997, Sarkar
2002, Noss 2006). Este forum foi sequencialmente publicado no primeiro nimero da
revista Conservation Biology, como um veiculo de divulgacéo cientifica sobre questdes

relacionadas a conservacdo da biodiversidade (Lewis 2007).
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Essa terminologia foi publicada pela primeira vez em 1988, no livro organizado por
Edward O. Wilson que trazia os resultados do National Forum on BioDiversity. A
coletdnea, com o titulo de Biodiversity foi composta de artigos de autoria de 60
(sessenta) das maiores autoridades no assunto, presentes no forum, entre as quais se
encontram o proprio Wilson, Paul R. Ehrlich, Norman Myers, David Ehrenfeld, Robert

E. Jenkins, Thomas E. Lovejoy, Lester R. Brown, Michael Soulé e James Lovelock.

Apesar disto, a nocdo de biodiversidade permanecia vaga e a categorizacdo da
biodiversidade na natureza ndo é tarefa facil. Wilson, em 1992, no livro The diversity of

life, indicou a espécie como a unidade fundamental da biodiversidade:

[..] o conceito de espécie € crucial para o estudo da
biodiversidade. E o Graal da biologia sistematica. N&o ter uma
tal unidade natural seria lancar uma grande parte da biologia em
queda livre, passando do ecossistema direto para o organismo.
Seria aceitar a ideia de variacdo amorfa e limites arbitrarios
para entidades intuitivamente 6bvias como 0s olmos americanos
(espécie: Ulmus americana), as borboletas brancas (Pietris rapae)
e 0s seres humanos (Homo sapiens). Sem as espécies naturais, 0s
ecossistemas sO poderiam ser analisados nos termos mais
amplos, usando-se descricfes grosseiras e mutaveis dos
organismos que o0s constituem. Os bi6logos encontrariam
dificuldades em comparar os resultados de um estudo com os de
outros. Como poderiamos avaliar, por exemplo, as milhares de
monografias sobre a Drosophila, que formam boa parte do
alicerce da genética moderna, se ninguém pudesse distinguir um
individuo Drosophila de outro? (Wilson 1992, p. 48, traducédo

nossa).

Ainda nos anos de 1960 até o inicio de 1970, os pesquisadores George E.
Hutchinson e Robert H. MacArthur comegaram a pesquisar as interacdes bioticas, em
especial a competicdo interespecifica entre diferentes espécies, criando um impulso
significativo para estudos de estruturacdo de comunidades. Na década de 1980, além da
competicdo, variacdo espacial (dados abioticos e geograficos) e temporal (sazonais e

etc.) tornaram-se temas importantes em analises sobre comunidades (Barbault 1995).
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No final da década de 80, as pesquisas passaram a procurar uma melhor compreensao
sobre interacGes entre as espécies considerando a relacdo entre distribuicdo e variagcdes
ambientais, entendendo que a diversidade bioldgica representa o saldo dos processos
biogeoquimicos, da historia evolutiva e da parcela extrinseca de mudancas nos fatores
abioticos (Brown & Heske 1990, Naeem & Wright 2003). Entdo, no comeco dos anos
1990 os estudos de relacdo entre a biodiversidade e o funcionamento de ecossistemas
com o emprego de analises combinatorias destinadas a manipulagdo da diversidade
taxonémica para a representacdo de conjuntos funcionais ganharam destaque (Naeem &
Wright 2003). Ao fim da mesma década, os ecologos tém cada vez mais utilizado
estudos de estrutura e funcionamento de ecossistemas com a énfase no uso de

classificacBes ndo filogenéticas dos organismos (Gitay & Noble 1997).

Em Lévéque (1999), a biodiversidade refere-se em especial a trés niveis interligados
de hierarquia bioldgica: a) a diversidade das espécies, na qual a identificacdo das
espécies e seu inventario constituem a maneira mais simples de descrever a diversidade
biolégica de uma &rea geografica; b) a diversidade genética, que é o conjunto da
informacdo genética contida dentro de todos os seres vivos, correspondendo a
variabilidade dos genes e dos geno6tipos entre espécies e no seio de cada espécie e c) a
diversidade ecoldgica, na qual os ecossistemas estdo constituidos pelos complexos de
espécies (ou biocenose) e seu ambiente fisico, podendo distinguir numerosos tipos de
ecossistemas naturais, como as florestas tropicais, os recifes de coral, 0s manguezais, as

savanas, as tundras, etc. Ainda em seu livro, ele destaca:

“A biodiversidade ndo é um simples catdilogo de genes,
espécies e ambientes. Ela deve ser percebida como um conjunto
dindmico e interativo entre os diferentes niveis de hierarquia
biolégica. Segundo as teorias atuais de evolucdo, € gracas a
existéncia de uma diversidade genética no seio das espécies que
estas Gltimas podem se adaptar as mudancas do meio ambiente
que sempre marcaram a historia da Terra. Reciprocamente, a
diversidade genética de uma espécie evolui em funcéo do tempo,
em reposta a estas mudancas do meio ambiente, bem como em
razdo das mutacbes. O mesmo ocorre com as comunidades
vegetais e animais, que constituem 0s ecossistemas e que

respondem por meio de mudancgas qualitativas e quantitativas as
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flutuacGes do meio no qual elas vivem. Esta dinamica de sistemas
biolégicos e das condi¢cBes ecoldgicas, as quais eles séo
confrontados, explica que as espécies evoluem e se diversifiqguem
e que os ecossistemas hospedem floras e faunas mais ou menos
ricas, em virtude de sua historia. Sob este aspecto, a diversidade
biolégica é uma versdo moderna das ciéncias da evolugdo, que
realiza a sintese entre as aquisicdes recentes da biologia

molecular e da ecologia...” (Lévequé, 1999, 18-19).

Nesse sentido, 0s pensamentos tradicionais disponiveis para quantificar a
diversidade bioldgica podem ser agrupados em dois grupos importantes: 1)
quantificacbes por numeros de espécies e 2) indices de diversidade de espécies
(incorporando diversidade e abundancia relativa). No primeiro grupo encaixam-se trés
medidas de diversidade, propostas por Whittaker (1970): (i) Diversidade alfa representa
0 numero de espécies encontrado em um habitat ou unidade amostral dentro de uma
regido e € uma medida de riqueza local de espécies; (ii) Diversidade beta representa
uma medida de heterogeneidade de comunidades em determinado territorio e quantifica
diferencas na composicdo de espécies entre comunidades ecologicas (Anderson et al.
2011). A diversidade beta é o resultado de dois processos distintos, como a substituicdo
de espécies e ganho ou perda de espécies (Baselga 2010); (iii) Diversidade gama
representa o nimero total de espécies de uma regido (conjunto regional de espécies), em

geral abrange grandes extensdes de ecossistemas.

Essas medidas ndo sdo capazes de elucidar os processos presentes nas comunidades
que podem levar a diversidade (Shimatani 2001). Atualmente, existem medidas de
diversidade que levam em conta informacdes importantes — mas usualmente ignoradas —
sobre as espécies. As mais notaveis sdo as medidas que incorporam as relacfes de
parentesco entre as espécies e as que levam em conta caracteristicas funcionais dos

organismos presentes na comunidade (McGill et al. 2015).

Comunidades ecoldgicas sdo assembleias de espécies concorrentes que interagem
potencialmente umas com as outras. Elas resultam ndo s6 de processos ecoldgicos,
como competicdo entre espécies (Hutchinson 1959, Leibold 1998) e os filtros
ambientais (Weiher & Keddy 1995, Chase 2003), mas também de processos evolutivos
passados e continuos (Tofts & Silvertown 2000, Ackerly 2003).
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1.2.  Niveis Troficos

Com as publicacBes de Thomas Malthus, a comunidade cientifica comecou a se
preocupar com a capacidade da Terra suportar a vida e sua expansdo. No inicio do
século XIX, o bidlogo Raymond Pearl (1920), o matematico Alfred James Lotka (1925)
e fisico/matematico Vito Volterra (1926) desenvolveram as bases matemaéticas para o
estudo das populacgdes, o que levou a experimentos sobre interacdo predador-presa, as
relacGes competitivas entre espécies e o controle populacional.

No inicio do século XX, botanicos da Europa comegcavam a estudar a composicao, a
estrutura e a distribuicdo das comunidades vegetais, enquanto do outro lado do mundo,
nos Estados Unidos, os estudos estavam focados em descobrir o desenvolvimento
dessas comunidades, ou sua sucessao. Tal trabalho ampliou a visdo de interacdes planta-
animais, nas quais ambas eram importantes, junto com todo componente bidtico.

Em 1920, o bidlogo alemdo August Thienemann, introduziu o conceito de niveis
troficos, pelos quais a energia dos alimentos é transferida por uma série de organismos
das plantas verdes (produtoras) aos varios niveis de animais (consumidores).

Em 1927, o ecologista inglés Charles Sutherland Elton, avangou nessa abordagem
com o conceito de nichos ecoldgicos e piramides de numeros. Aproveitando o0s
trabalhos de Elton, dois bidlogos americanos, Edward Asahel Birge e Chancey Juday
(década de 1930), comecaram a medir a reserva energética de lagos, desenvolvendo a
ideia da producdo primaria, propor¢do na qual a energia é gerada, ou fixada, pela
fotossintese.

Um novo conceito ganhou forca no inicio do século XX, a esquiometria, que
significa “A aplicacdo das leis de conservagdo da matéria e das proporgdes definidas
para o entendimento das taxas e produtos das reagdes quimicas de um grupo de
reagentes”, segundo Elser & Hamilton (2007). Em seus trabalhos, Lotka comecou a
analisar a luz desse conceito as razbes estequiométricas dos elementos quimicos
essenciais entre 0s organismos € 0 meio abidtico (Loladze & Kuang 2000). Outros
autores comecaram a utilizar estes novos conceitos, como Alfred Redfield que se
dedicou a relacdo entre a disponibilidade dos elementos quimicos dos oceanos e a
composi¢do elementar do plancton marinho (Redfield 1934). Em 1986, o americano
William A. Reiners iniciou a discussdo entre a abordagem energética e de fluxo de
matéria e propde 0 uso da estequiometria dos seres vivos e das suas estruturas

mecanicas como uma maneira de interligar matéria e energia nos ecossistemas. Fato é
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que a abundéancia dos elementos quimicos nos organismos, em especial C, N e P,
fornece uma perspectiva do ecossistema e o0s estoques e fluxos de matéria e energia no
ambiente (Sterner & Elser 2002). Sendo assim, é possivel estabelecer uma rede de
comunicacdo entre 0s niveis de organizacdo porque se torna vidvel calcular a
composicdo elementar e estimar os fluxos dos elementos quimicos numa enorme
variedade de entidades bioldgicas, desde organelas e células, até ecossistemas e toda a
biosfera (Elser et al. 2000, Sterner & Elser 2002).

Em 1942, o americano Raymond Laurel Linderman desenvolveu o conceito tréfico-
dindmico de Ecologia, detalhando o fluxo da energia em um ecossistema. Estes estudos
foram aprofundados pelos americanos Eugene e Howard Odum e pelo australiano John
Derrick Ovington que passaram a utilizar dados quantitativos em seus trabalhos.
Sequencialmente os estudos de fluxo de energia e ciclo de nutrientes, junto com a
esquiometria, foram estimulados por novas técnicas como radioisétopos,
microcalorimetria, computacdo e matematica aplicada, permitindo que a estrutura e o
funcionamento dos ecossistemas fossem estudados.

Estudos de interacdo tréfica vém sendo desenvolvidos nesse sentido, em especial a
organizacao de teias troficas (Dunne 2005, Montoya et al. 2006, Giacomini 2007). Uma
teia trofica é a representacdo das relagBes alimentares entre predadores e presas numa
comunidade ecologica (Pimm 1982, Cohen 1978). As interacGes troficas séo
componentes essenciais para 0 entendimento da dinamica das populacdes, e
consequentemente dos padrdes emergentes de coexisténcia e diversidade nos
ecossistemas (Tokeshi 1999, Chesson 2000, Giacomini 2007). Porém os padrfes de
interacdo nas comunidades s&o muito mais complexos e diversificados do que se
supunha na década de 70 e 80 (Brown et al. 2001, Woodward & Hildrew 2002), e,
como consequéncia, passou a ser necessario um grande numero de atributos para
entender estruturacdo de comunidades (Cattin et al. 2004, Williams & Martinez 2008,
Vermaat et al. 2009).
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1.3. Nicho ecologico

A primeira apari¢cdo do conceito de nicho ecoldgico veio em 1917, com Joseph
Grinnell (1924), "... a menor unidade de distribuicdo, dentro da qual, cada espécie ¢é
mantida devido as suas limitages instintivas e estrutural”. Cada espécie possui seu
perfil fisiologico, morfoldgico e comportamental, tornando-os adequados para ocupar
um ou outro territorio. Esta abordagem enfatiza os fatores ambientais, ignorando os
efeitos potenciais de outras espécies sobre o nicho, pois para esse autor o nicho é uma
caracteristica do ambiente, ndo das espécies. Dessa forma, o nicho Grinnelliano pode
ser definido por variaveis fundamentalmente ndo interativas (cenopoéticas) (James et al.
1984, Austin 2002) e pelas condi¢cdes ambientais em ampla escala, relevantes ao
entendimento de propriedades ecoldgicas e geograficas em grande escala (Jackson &
Overpeck 2000, Peterson 2003).

Sequencialmente uma das definicbes mais utilizadas foi dada por Charles
Sutherland Elton (1927) que conceituou nicho ecoldégico como o que o animal faz no
ecossistema, sem referéncia a localizacdo dos individuos. O conceito de Elton é uma
abordagem principalmente tréfica, caracterizando os nichos de acordo com
predadores/presas, onde 0s recursos Sao 0S Proprios organismos Vivos para 0s niveis
tréficos superiores. Por essa razdo, o nicho é o lugar que ocupa no meio bidtico, sua

relacdo com recursos alimentares e seus predadores/competidores.

A distingdo das ideias de Grinnell e Elton se d& geralmente entre seus conceitos de
nichos, que se atribui um carater principalmente abiético ao primeiro e bidtico ao
segundo, por isso a definicdo de Grinnell foi semelhante ao “habitat” e de Elton como o
“nicho funcional”. Colwell (1992) agrupa essas duas definigdes sob o que ele chama de

nicho ambiental.

Em 1944, George Evelyn Hutchinson definiu o conceito de nicho como a soma de
todas as variaveis ambientais que atuam sobre um organismo, nesse sentido, o nicho
passa a ser um hipervolume da regido do espaco n-dimensional de todos os fatores que
atuam sobre uma espécie. Ainda postula que, pelo principio da exclusdo competitiva,
duas espécies similares que coexistem necessariamente ocupam diferentes
nichos.Hutchinson altera a nogdo de que nicho é um atributo do meio ambiente,
considerando-o como uma caracteristica da espécie e delimitado pela combinagédo de

fatores que permitem com que persistam no ambiente. Seu conceito ndo elucida
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questdes como: (1) algumas regides do nicho devem ser melhores que outras em termos
de probabilidades de sobrevivéncia da espécie; (2) nem todas as varidveis que afetam
um organismo pode ser representada de forma linear; (3) ndo considera uma dimensao

temporal, isto é, seu modelo refere-se a um Unico instante no tempo (Pulliam 2000).

Em meados da década de 60, os pesquisadores Robert MacArthur, Richard Levins,
Eric Pianka, entre outros, comecaram a desenvolver uma nova definicdo sobre nicho,
criando o que é conhecido como teoria do nicho moderno. A ideia foi mudar o foco do
nicho, uma vez que ndo havia sido considerado uma diversidade de condigOes
ambientais que permitisse que uma espécie sobrevivesse, como a distribuicdo do uso de

recursos pela espécie.

Neste sentido foram desenvolvidos modelos tedricos para investigar quantas
espécies (e quao similares) podem coexistir em uma dada comunidade, sob a premissa
que competicdo por recursos é 0 mecanismo que determina a ecologia das populacdes.
Esta representacdo permite avaliar algumas propriedades de nicho como a sua amplitude
ou sobreposicdo. Esta ideia foi bastante criticada, pois carecia de uma hipdtese nula
adequada, de rigor estatistico. Além disso, muitos tedricos afirmavam que a competicdo

néo era necessariamente o principal processo direcionador em ecologia.

Sendo assim, a definicdo de nicho ecoldgico considera a relacdo das espécies com o
meio, porém como esta configuracdo é estruturada difere de autor para autor; abaixo

apresento alguns exemplos:

“A posicdo ou status de um organismo dentro de sua comunidade e ecossistema
resultante de suas adaptacbes estruturais, respostas fisiologicas e comportamento

especifico (por heranca e/ou aprendizado).” (Odum, 1959)

“Nicho ecoldgico é a soma total do uso dos recursos bidticos e abidticos por um

organismo em seu ecossistema.” (Campbell, 1996)

“Relagdo do individuo ou da populagdo com todos os aspectos de seu ambiente — e
dessa forma o papel ecologico das espécies dentro da comunidade.” (Ricklefs, 2003)

Em 2001, Hubbell propds a “Teoria Neutra da Biodiversidade e Biogeografia” em
que as diferencas de nichos séo irrelevantes. Seu argumento foi que, o principio da

exclusdo competitiva frequentemente leva muito tempo, entdo outros processos como
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dispersdo e deriva ecoldgica aleatdria se tornam dominantes, juntamente com certas

caracteristicas da populagéo (nascimento, mortalidade e reproducao).

Em 2003, Chase e Leibold propuseram uma reformulacdo do conceito de nicho
ecoldgico, sugerindo que o nicho é a descricdo conjunta das condi¢fes ambientais que
permitem a espécie satisfazer seus requerimentos minimos, de forma que a taxa de
natalidade de uma populacdo local, seja igual ou maior que a taxa de mortalidade em

conjunto com os impactos dos individuos dessa espécie nas condi¢cdes ambientais.
Em 2004, Eugene Odum propde:

[...] O nicho ecologico é um termo com maior ambito que
inclui, ndo apenas o espaco fisico ocupado por um organismo,
mas também o seu papel funcional na comunidade (como, por
exemplo, a sua posicdo trdfica) e a sua posicdo nos gradientes
ambientais de temperatura, humidade, pH, solo e outras
condic@es de existéncia [...] Consequentemente, o nicho ecoldgico
de um organismo depende ndo apenas do sitio onde ele vive, mas
também daquilo que faz (como transforma energia, se comporta,
responde ao seu ambiente fisico e bidtico e o modifica), e da
forma como € limitado por outras espécies. Por analogia, pode
dizer-se que [...] o nicho é a sua “profissdo” <>, biologicamente
falando (Odum 2004, p.375).

O conceito moderno de nicho ecoldgico é tido como as relagcBes ecoldgicas,
disponibilidade de recursos e condi¢fes para um individuo ou uma espécie. Entretanto,
0 nicho ndo é rigido, ha uma tolerancia nos nichos, ou seja, um individuo consegue
viver em um espectro de temperatura, pH ou de disponibilidade de algum recurso, esses
pardmetros sdo ditos como dimensdes de um nicho, sendo assim, um nicho pode ter n-

dimensGes (Begon et al. 2009).
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1.4.  Grupos funcionais

Embora a definicdo de cada espécie estabeleca um resultado Unico de evolucdo e de
interacdo entre 0 genoma e 0 meio ambiente, h& muito tempo se reconhece que parece
haver um grau de redundéncia entre especies em termos de sua contribuicdo para 0s

processos do ecossistema, ou seja, algumas espécies exercem fungdes similares.

A ideia de formalizar grupos que estruturem o ambiente surgiu durante repetidas
vezes na historia dos conceitos ecologicos (Barbault 1995). A classificacdo de plantas
com base na funcionalidade e fisiologia das espécies foram encontradas desde
Theophratus, cerca de 300 a.C. (Barbault 1995, Gitay & Noble 1997). Nas descri¢des de
estudo de polinizadores, Kolreuter em 1761 e Sprengel em 1793, sugeriram que podiam
ser reunidos em grupos 0s organismos com comportamento similar que exerciam
semelhantes interacdes sobre as flores. Isso representou um importante passo em
estudos de sindromes de polinizacdo, sendo que em 1862, Darwin e outros estudiosos
elaboraram a perspectiva de que combinacgdes de caracteristicas florais poderiam refletir

o tipo de polinizador associado (Fenster et al. 2004).

Em 1934, Raunkiaer indicou que agrupamentos de formas de vida de plantas eram
uteis em analises sobre a influéncia do clima na composicdo e dinamica vegetais. Essa
pratica levava em consideracdo a fundamentacdo morfoldgica encontrada nos
espécimes, porém, como aspectos importantes da vegetacdo ndo sdo expressos apenas
pelas referéncias morfolGgicas, tornou-se necessario o reconhecimento de caracteristicas
adicionais relacionadas ao habitat e a ecologia vegetal (Barbault 1995). Tais
perspectivas originaram inconsisténcia na terminologia e o surgimento de muitos termos
que tém sido utilizados para se expressar 0 mesmo principio, a exemplos de formas de
crescimento, formas de vida e estratégias (Semenova & Van der Maarel 2000). A
construcdo moderna do conceito iniciou-se com sugestdes levantadas nos anos 1960,
dentre os ecologos que, seguindo Hutchinson e MacArthur, adotaram o consenso sobre
a organizacdo das comunidades em assembleias de espécies definidas por sua base
funcional (Barbault 1995, Gitay & Noble 1997).

O ecoOlogo Kenneth W. Cummins (1974) observou a "...necessidade de
identificar grupos funcionais de organismos, pelo menos parcialmente independentes
das determinacBes taxondmicas tradicionais, a fim de abordar um importante

ecossistema orientado a processos ecologicos”, definindo o termo “grupo funcional®.
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Outros bidlogos criaram definicbes semelhantes, concentrando-se nos “papéis ou
processos similares” de grupos de individuos associados (Korner 1993, Hobbs et al.
1995).

Por exemplo, Gilbert (1980) propds um esquema para mostrar como a maior
parte da diversidade neotropical é organizada por mosaicos quimicos e mutualismo,
utilizando elementos chave da organizacao da teia alimentar, ou seja, grupos de espécies
que realizam funcbes importantes como a polinizagdo (beija-flores, morcegos,
mariposas e abelhas), dispersdo de sementes (aves e morcegos), e defesa vegetal
(formigas) que pertecem a diferentes grupos funcionais determinando o papel do animal

no ambiente.

1.5. Guildas ecoldgicas

A primeira apari¢do do termo “guilda ecologica” deu-se em 1903, pelo alemao
Andreas Franz Whilheim Schimper, traduzindo a palavra Genossenschaften, do aleméo
para a versdo inglesa como “guilda ecoldgica”, sendo esta referida a distribuicdo de
plantas com a mesma forma de vida (Root 1967). Para gedgrafos e boténicos, o termo
guilda ja era utilizado (Schimper 1903, Clements 1905).

Em 1904, Grinnell utilizou o termo guilda para definir como conceito de subdivisdo
do habitat em que um organismo vive, incluindo todos 0s componentes necessarios para

sobrevivéncia das especies.

A partir dai diversos autores comecaram a utilizar essa terminologia para diferentes
sentidos, como grupo de espécies invasoras, grupos funcionais, espécies ocupantes de

um mesmo ambiente e etc. (Wilson 1999).

Apenas em 1927, Charles Sutherland Elton sugeriu que as comunidades de animais
estariam estruturadas em grupos com similaridades em relacdo a habilidade de
sobrevivéncia ou forma de obtenc¢do de alimento, cunhando o termo “guilda ecologica”.
Esta ideia foi ganhando maior estruturacdo na decada de 50, quando a énfase dos
estudos ecoldgicos foi competicdo interespecifica como processo de estruturacdo de

comunidades.
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Ainda seguindo as ideias de Elton, George Evelyn Hutchison (1957) considerou
guilda como um agrupamento de espécies que compartilham o maximo de sobreposi¢éo
das caracteristicas do nicho multidimensional, entendendo que as espécies poderiam

atuar de forma similar no ecossistema, sendo ecologicamente similares em suas funcdes.

Em 1967, Richard Bruce Root criou a defini¢dao de “guildas ecologicas” de forma a

ser utilizada até os dias atuais, como:

"Uma guilda é definida como um grupo de espécies que
explora de forma similar uma classe de recursos ambientais. Esse
termo agrupa espécies que apresentam  sobreposices
significativas em seus requerimentos de nicho, sem considerar
sua posicdo taxonémica. (...) assim como para 0 género na
taxonomia, os limites que circunscrevem a filiacdo de qualquer
guilda necessariamente sdo algo arbitrarios. Para ser
considerado um membro da guilda de coletores em folhagens de
bosques de carvalho, a maior fracdo da dieta de uma ave deve
consistir de artrépodes coletados na zona de folhagem dos
carvalhos. Como resultado, aves que apenas ocasionalmente
usam a zona de folhagem s@o excluidas, apesar de exercerem
alguma influéncia no suprimento de recursos alimentares da

guilda."”

Em resumo, o termo guilda ecoldgica refere-se a grupos de espécies que provém
sua subsisténcia pelos mesmos tipos de recursos e que utilizam as mesmas estratégias na
ocupacdo de seus nichos (Terborgh & Robinson 1986), idealizando que as relagdes
ecologicas entre as espécies da guilda sdo moldadas pela competicdo por recursos

limitados.

Os ecotlogos Hutchinson e MacArthur (1959) e MacArthur e Levins (1967)
descrevaram guildas como sendo consideradas entidades coevoluidas e "arenas de

intensa competicao interespecifica™.

Porém a definicdo de Root nédo foi a Unica apresentada. Considerando a potencial
limitacdo taxondmica imposta pelo termo “de forma similar”, James MacMahon e seus

colaboradores em 1981 propuseram a remocao desse termo da definicdo de guildas

34



(MacMahon et al. 1981). Dessa forma o conceito de guilda passou a ter sentido apenas
em relacdo ao individuo no ambiente, englobando grupos maiores e mais diversos de
espécies, que podem usar o recurso de diferentes formas e com diferentes finalidades.
Schoener (1982) em sua revisdo sobre estudos de competicdo observou que a
sobreposicdo de nicho entre as espécies varia de acordo com a abundancia de recursos,
quando existe mais recurso disponivel temos menos coocorréncia e mais sobreposi¢céo

no uso de recursos do que quando o recurso € mais raro.

Em 1983, Ralph C. MacNally propés a inclusdo de critérios taxondmicos. O
critério taxondémico poderia aliviar julgamentos a prioride como as espécies se
relacionam, geralmente assumidos em um contexto competitivo. A limitacdo
taxondmica, mas ndo necessariamente como um critério, de fato esteve presente na
maioria dos estudos de guildas, tanto por praticidade e auséncia de informacdes, quanto
pela validade geral da premissa sobre maior semelhanca de nicho entre espécies
filogeneticamente mais proximas.

Em 1996, John E. Fauth e colaboradores propuseram subdividir o conceito de guilda
entre seus componentes global e local, mantendo o termo guilda com sua defini¢cdo mais
abrangente, como o conjunto de todas as espécies que exploram o mesmo tipo de
recurso de forma similar, sem a necessidade de coocorréncia, e adicionando o termo
"guilda local™ para um subconjunto de espécies da guilda que coocorrem em uma
mesma comunidade.

Em 1999, John Bastow Wilson sugere a subdivisdo de guilda ecolégica em "guilda
alfa" (uso de recursos dentro de uma comunidade) e "guilda beta" (distribuicdo de
acordo com condi¢bes ambientais). Ambas as categorias sao subdividas em quatro
classes que dependem dos critérios comumente utilizados para agrupamentos, desse
modo, é possivel incorporar os diferentes sentidos para o termo guilda, grupos
funcionais e outras taxocenoses.

Teoricamente, a guilda é independente da relacdo filogenética entre espécies,
mas 0s membros de uma guilda sdo muitas vezes espécies intimamente relacionadas;
provavelmente, compartilham tracos e adaptacdes da historia de vida semelhantes a
recursos e habitats (Blondel 2003).

O importante para o conceito de guilda é a no¢do de um recurso que pode ser

explorado "de forma semelhante"”, facilmente observado em animais, porém, nao é
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obvio para plantas, e dificil de categorizar e quantificar (Simberloff & Dayan 1991, De
Kroon & OIff 1995).

Como observado por MacMahon et al. (1981), "... ndo importa se um
organismo remove uma folha de arvore para material de nidificacdo, para comida, ou
como um substrato para o crescimento de fungos que por sua vez sdo usados como
recurso alimentar; a folha foi utilizada e os usuarios dessa, pertencem a mesma
guilda".

A segregacdo ao longo de gradientes de recursos de guildas foi baseada
principalmente em diferencas nas caracteristicas morfoldgicas intimamente associadas
as tecnicas de alimentacdo e muitas vezes associados aos deslocamentos de caracteres
em sua filogenia (Blondel 2003). Uma mesma espécie pode pertencer a diferentes
guildas durante sua vida como resultado de mudancas ontogenéticas no uso do recurso
(MacNally 1983, Simberloff & Dayan 1991, Gerking 1994).

As guildas fornecem uma maneira de separar comunidades taxonomicamente
complexas em unidades ecoldgicas gerencidveis. Elas também fornecem uma
perspectiva diferente sobre a composi¢cdo da comunidade do que métricas com base na
riqueza de espécies ou identidade taxondmica, devido ao seu foco nas estratégias de
vida. Além disso, o uso de guildas permite estudos comparativos entre diferentes
comunidades, mesmo quando ndo ha sobreposicdo direta na composicdo de espécies
(Hawkins & MacMahon 1989, Terborgh & Robinson 1986, Wilson 1999).

A aplicacdo do conceito de guildas é considerada especialmente Gtil em estudos
ecologicos porque guildas agrupam organismos que tém significante sobreposi¢cdo nos

requerimentos do nicho e compartilham recursos (Jaksic 1981, Pianka 1980).

A utilizacdo de modelos de classificacdo em guildas ecoldgicas em animais,
especialmente insetos, é algo pouco usual, uma vez que é necessario a obtencdo de
diversas informacdes da ecologia do animal em estudo, além da caracterizacdo correta
taxonémica dos animais. Quando estas condicBes sdo satisfeitas, é possivel utilizar as
informagdes por meio de variaveis com diversas categorias, por exemplo, em uma
categoria relacionada ao tipo de ninhos de cupins, as categorias inseridas seriam ninhos
arboricolas, ninhos epigeos ou ninhos subterraneos, quando todas as informacgdes séo
compiladas, podemos utiliza-las para analise de agrupamento, nas quais as guildas sdo
reveladas por distancia entre os agrupamentos. Métodos objetivos de descricdo dos

agrupamentos tambem podem ser utilizados (Farias & Jaksic 2006).
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Em alguns casos os modelos de guildas ndo sdo apropriados, como por exemplo, a
aplicacdo de modelos em comunidades em que existem espécies de animais que
apresentam diferencas entre a ecologia nas fases de desenvolvimento e/ou em diferentes
sexos (Hawkins & MacMahon 1989). Comunidades que contém espécies que alternam
0 consumo de recursos nas diferentes épocas do ano, ndo sao apropriadas para este tipo
de estudo (Jaksic 1981).

No entanto, apesar do desenvolvimento de modelos de guildas para invertebrados
(Shimano et al. 2012, Silva et al. 2015), ndo existem estudos para Isoptera, com
excecdo de descricbes de grupos funcionais ou troficos (Donovan 2002, Bignell &
Eggleton 2000). A biologia de cupins € ainda pouco conhecida para a maioria das
espécies, uma vez que dezenas de espécies forrageando juntas podem ser encontradas
no mesmo ambiente ou vivendo juntas no mesmo ninho. Além disto, a observacdo em
ambiente natural é muitas vezes dificil porque sdo invertebrados de habitos

predominantemente subterraneos.

1.6. Guildas ecoldgicas ou grupos funcionais?

O correto uso dos termos e conceitos é particularmente importante no
desenvolvimento de pesquisas que utilizam, por exemplo, modelagens sobre o uso do
solo e respostas a mudancas ambientais (Wilson 1999, Blaum et al. 2011, Blondel
2003). Antigamente grupos ecoldgicos eram a base de indices inicialmente empregados
para quantificar diversidade funcional (Petchey et al. 2004, McGill et al. 2006), bem
como o reconhecimento de grupos bioindicadores (Stork & Samways 1995, Dufréne &
Legendre 1997).

Simberloff & Dayan (1991) revisaram os termos de guildas ecoldgicas e grupos
funcionais e seus respectivos conceitos, concluindo que a maioria dos pesquisadores usa
mais ou menos como sindnimo, tendo preferéncia por guilda porque "a metéfora da
guilda de profissdes parecia mais elegante”.

Sabemos que em Zoologia o termo "guilda" foi utilizado pela primeira vez por Root
(1967) e subsequente o termo paralelo "grupos funcionais" por Cummins (1974). As
duas terminologias fazem referéncia a principios fundamentais de atributos coletivos

dos grupos de espécies, sendo a um grupo formado por especies que exploram recursos
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de forma semelhantes (a guilda) e os processos do ecossistema que necessitam da
exploracdo de recursos por espécies (o grupo funcional).

Pensando no exemplo de Gilbert (1980) citado no subtitulo acima (Grupos
funcionais), podemos dizer neste caso que espécies envolvidas em cada uma das
funcBes pertencem ao mesmo grupo funcional (dispersores de sementes, polinizadores),
mas também podem ser associados como as mesmas guildas ja que compartilham o
mesmo recurso (frutos ou néctar respectivamente).

Nota-se que o conceito de guilda se refere apenas as relacbes entre 0s
associados da guilda para aquisicdo de recursos, enquanto que o conceito de grupo
funcional refere-se a uma ampla gama de funcdes do ecossistema, como ciclos
bioguimicos, resisténcia invasdo ou incéndio, aquisi¢cdo de recursos, dgua absorcéo,
armazenamento de recursos, defesa contra a herbivoria, polinizacdo, dispersdo de
sementes ou quaisquer processos fisicos, tais como engenharia do ecossistema,
perturbacdo e bioturbacdo (Blondel 2003)

Um grupo de espécies pode ser considerado como uma guilda ou um grupo
funcional, dependendo da questdo abordada. Quando utilizamos “guildas”
determinamos uma abordagem para identificar espécies que compartilham e usam
recursos de "maneira similar' (Root 1967), enquanto 0 uso de grupos funcionais tem
como énfase a forma como recursos sdo processados pelas espécies, desempenhando a
mesma funcdo de ecossistema, ou "papel similar".

No conceito de guilda, o foco € a espécie que explora recursos, enquanto que na
abordagem de grupo funcional o foco é o recurso que utiliza mediadores, ou seja,
membros de um grupo funcional (Blondel 2003). Além disso, enquanto a guilda trata de
espécies na escala da comunidade e aborda as competi¢cBes existentes, 0s grupos
funcionais tratam de espécies na escala do ecossistema e tratam das similaridades
funcionais em determinado contexto (Blondel 2003).

Outra caracteristica que os difere é a consequéncia da remocéao de espécies do
ambiente, em guildas, resultam na alteracdo do sistema, enguanto que, em grupos
funcionais, a redundancia funcional entre as espécies ndo altera fungdes ecoldgicas
(Blondel 2003).

Os membros de uma mesma guilda compartilham um mesmo recurso e ao fazé-
lo podem eventualmente tornar-se parceiros engajado em um mesmo processo
ecossistémico, enquanto grupos funcionais incluem por definicdo parceiros que estdo

engajados em um mesmo processo ecossistémico. Guildas e grupos funcionais podem
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ser as duas facetas da mesma moeda (estrutura versus funcional), mas em alguns
momentos 0 uso de recursos pode ndo afetar necessariamente como o servico do
ecossistema € fornecido ou executado (Loreau et al. 2001). Teoricamente um grupo
funcional pode conter mais de uma guilda, enquanto uma guilda ndo pode agrupar mais
de um grupo funcional (Silva et al. 2015).

Wilson (1999) apresenta uma classificagdo de guildas alfa e beta, sendo alfa
relativa a recursos e beta relativa a caracteristicas do ambiente. Esta estrutura se
assemelha bastante com a de Blondel (2003), pois alfa guilda equivale a guilda (sensu

lato) e beta guilda equivale ao grupo funcional.

1.7. Os Cupins

Os cupins (Blattaria, Isoptera) sdo insetos hemimetabolos, ortopteroides,
eussociais, ou seja, que apresentam divisdo reprodutiva do trabalho, sobreposicdo de
geragdes e cuidado cooperativo com a prole (Wilson 1971).

Além disto, sdo insetos com uma baixa riqueza de espécies, porém com uma
abundancia alta nos biomas brasileiros (Benito et al. 2004), que representa cerca de
10% (dez por cento) da biomassa animal nos tropicos (Bignell 2006). Na Amazonia este
namero pode corresponder a 20% (vinte por cento) da biomassa animal (Martius 1994).

Os cupins sdo detritivoros e comem material ligninoceluldsico, exercem papel
importante nos processos de ciclagem de nutrientes e formacéo do solo (Eggleton et al.
1996, Davies et al. 1999), podendo consumir, em alguns ecossistemas, mais de 50%
(cinquenta por cento) da serapilheira (Eggleton & Bignell 1995, Bignell & Eggleton
2000).

Os cupins estdo associados a processos de aeracdo, descompactacdo do solo e
promovem a movimentacdo de particulas do solo entre os horizontes (Davies et al.
1999). Além disso, interferem na liberacdo de metano (CH4) e dioxido de carbono
(CO2), devido a processo de digestdo da celulose, e por meio da fixa¢do de nitrogénio
pela acdo dos simbiontes intestinais (Black & Okwakol 1997, Eggleton et al. 1999,
Sugimoto et al. 2000).

Por essa razéo sao fundamentais para varios processos ecoldgicos locais e para a
manutencgéo da biodiversidade. Em &reas aridas e semiaridas o aumento de retencdo de
agua no solo pode ser relacionado com a abundéancia de cupins, aumentando a estrutura

vegetal da regido, uma vez que observamos modificacGes de agua em diferentes escalas,
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de particulas de argila a paisagens inteiras através de uma rede densa de galerias
conectadas do solo ao subterraneo (Jouquet et al. 2016).

Apesar de a celulose ser a unica fonte de recurso alimentar dos cupins, essa
substancia é consumida em varias formas presentes na natureza, tais como madeira viva,
seca e em diferentes estados de decomposicdo, gramineas, fungos, liquens, folhas secas
e himus (Eggleton et al. 1995).

De modo geral por serem animais detritivoros, utilizam uma quantidade de
recurso alimentar virtualmente ilimitada, pois ndo precisam estar vinculados com a
disponibilidade do mesmo e nem prejudicam a velocidade de recuperacdo de recurso na
natureza, como os herbivoros, que podem esgotar 0s recursos.

Existem espécies de cupins com uma dieta grande distribuigdo, os xil6fagos em
especial, sdo responsaveis pela maioria dos danos as estruturas de madeira e agricultura,
como algumas espécies de Termitidae (Nasutitermes), Kalotermitidae (Cryptotermes) e
Rhinotermitidae (Coptotermes), ou espécies consideradas pragas por seus danos em
ambientes urbanos, como Kalotermitidae (Cryptotermes brevis, Cryptotermes dudleyi,
Cryptotermes havilandi) e Rhinotermitidae (Coptotermes gestroi) (Constantino 2002).
Para plantagdes de monocultura, como cana-de-agucar, arroz e eucalipto, temos espécies
pragas das familias Termitidae (Nasutitermes, Cornitermes, Procornitermes,
Cylindrotermes e Neocapritermes) e Rhinotermitidae (Heterotermes) (Novaretti &
Fontes 1998, Fontes & Milano 2002, Costa et al. 2009).

De modo geral, as monoculturas agricolas apresentam menor riqueza de espécies
em relacdo a areas de mata preservada (Calderon & Constantino 2007). Os pastos
cultivados também afetam negativamente a diversidade de cupins (Constantino 2002).
Porém, espécies construtoras de ninhos epigeos tendem a apresentar uma alta densidade
populacional nestas areas, aumentando a quantidade de ninhos disponiveis nestes
ambientes (Constantino 2002, Cunha & Orlando 2011).

O tempo de reestruturacdo de ninhos é um dos principais fatores para a
reestruturacdo local da comunidade de térmitas (Jones 2003), quanto mais tempo sem
interferéncia antrépica, maior as chances da recolonizacdo de térmitas e a composigdo
convergir para algo préximo do ambiente natural (Vasconcellos et al. 2008).

Conforme Eggleton et al. (1997) os cupins podem ser classificados com relacéo
ao tipo de alimentacdo, sendo encontrado cupins se alimentando de solo (solos
minerais), interface de solo/madeira, xiléfagos, que se alimentam de serapilheira e de

liquens. Outra classificagdo seguiu o padrdo: xilofagos, humivoros, intermediarios
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(interface xiléfago-humivoros), folifagos, alguns sdo cultivadores de fungos, o0s
Macrotermitinae, e 0s que se alimentam de musgos e liquens (Bignell & Eggleton
2000), devemos destacar que os cultivadores de fungos sdo comuns nos Paleotrdpicos,
mas ndo sdo encontrados nas regides Neotropical e Australasia (Eggleton 2000).

Outro aspecto relevante diz respeito ao conhecimento taxonémico do grupo, ha
um razodavel grau de conhecimento das espécies brasileiras de Termitidae, com exce¢do

da subfamilia Apicotermitinae, cujo desconhecimento em todas as areas é grande.

Como os cupins de uma determinada espécie sempre se alimentam do mesmo
recurso, ndo utilizam diferentes recursos ao longo do ano e muitos tém a capacidade de
construir ninhos ou viver em ninhos de outros, podemos esperar estabilidade suficiente

para usar espécies de cupins em estudo de guildas ecolégicas.

Uma outra vantagem de se trabalhar com Isoptera é que atraves de
caracteristicas morfoldgicas indiretas é possivel ter uma ideia dos habitos alimentares
das espécies. A morfologia mandibular pode ser um guia para grupos de alimentacéo,
por exemplo, todos os humivoros mostram uma perda de cristas transversais na placa
molar da casta operaria e sua transformacdo em cuspides esmagadoras (Deligne 1966,
Sands 1965). A morfologia do tubo digestério também pode ser utilizada, o material
mais decomposto, tende a ser consumido por animais com o intestino mais longo
(Bignell & Eggleton 1995).

Neste sentido, diversos pesquisadores tentaram categorizar 0s cupins em
diferentes grupos ecoldgicos, baseando-se no tipo de alimentacdo consumida (Eggleton
et al., 1997, Bignell & Eggleton, 2000, Poovoli & Rajmohana 2016), relacionando
alimentacdo com ninhos (Domingos et al. 1986, Gontijo & Domingos 1991),
alimentacdo com a morfologia e conteddo intestinal (Donovan et al. 2001), fatores
ambientais diversos e alimentacdo (Santos et al. 2010).

Classificacbes sobre a ecologia dos cupins sdo problematicas, pois o0
conhecimento sobre a biologia dos Isoptera possui diversas lacunas, muitas espécies
tém seus ninhos de forma subterrdnea ou em troncos de &rvores secas, dificultando a
observacao de comportamentos relevantes (Zanetti et al. 2002).

Outro comportamento sdo as atividades de forrageamento e tunelamento,

limitando a influéncia de fatores ambientais tais como temperatura do ar, umidade do
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solo, umidade relativa do ar, temperatura do solo e precipitacdo (Houseman & Gold
2003, Su & Puche 2003, Ahmed & Riaz, 2004, Arab et al. 2005, Green et al. 2005).

Um dos trabalhos a tentar relacionar os térmitas com guildas foi o de Gontijo e
Domingos (1991), que separou as 46 espécies de cupins encontrados no estudo em
cinco grupos, utilizando a relacdo entre alimentacéo e construcdo de ninhos: (1) os que
se alimentam de serapilheira/grama que constroem ninhos epigeos e (2) os que nédo
constroem; (3) 0s que comem solo e matéria organica que nao constroem ninhos e 0s
xiléfagos, divididos entre aqueles que (4) constroem ninhos ou (5) ndo constroem.

Em 2002, Bignell e Eggleton propuseram seis grupos que consideraram grupos
funcionais de cupins, sendo eles: Gedfagos (Soil-feeders), cupins que se alimentam
solo; Xil6fagos (Wood-feeders), que se alimentam de madeira e serapilheira,
independente do estado de decomposicdo; Intermediario xil6fago/gedfago (Soil/wood
interface-feeders), comem madeira extremamente podre, quase se fundindo com o solo;
os que comem serapilheira (Litter-foragers), alimentam-se de pedagos de madeira da
serapilheira; ceifadores de grama geralmente morta ou seca (Grass-feeders); que se
alimentam de liquens (Minor feeding groups), representado por um grupo pequeno de
espécies consumidoras liquens e algas.

Donovan et al. (2001) sugeriram uma classificacdo de grupos alimentares por
meio de caracteres morfoldgicos e contetido dos intestinos dos animais na colecdo de
cupins do Museu Nacional de Historia Natural de Londres. Obtiveram quatro grupos
distintos: Grupo I, com os “cupins inferiores” (possuem microrganismos flagelados) se
alimentam de madeira morta e grama; Grupo Il, parte da familia Termitidae, com uma
variedade grande de alimentacdo, como madeira podre, grama, serapilheira e micro
epifitas; Grupo IlI, alguns representantes da familia Termitidae que se alimentam das
camadas de solo ricas em material organico; Grupo IV, contém o0s cupins que se
alimentam de solo (novamente alguns os Termitidae), ingerindo solo aparentemente
mineral.

Eggleton et al. (2002) utilizaram a classificacdo de Donovan et al. (2001)
acrescentando as seguintes informacdes: Grupo | — Pronoto plano e mais de 4 tbulos de
Malphigi no intestino; Grupo Il — Pronoto em forma de sela, 4 ou menos tabulos de
Malphigi, placa molar convexa com ranhuras; Grupo Il — mandibula direita concava,
Vélvula Entérica com mais de 3 pregas, porém pouco esclerotizadas; Grupo IV —
mandibula direita concava e sem ranhuras, Valvula Entérica esclerotizada e com mais

de 3 pregas na a.
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O maior problema encontrado por esses pesquisadores foi a falta de
conhecimento da ecologia alimentar dos cupins (Jones 2003), muito embora Bignell &
Eggleton (2002) afirmem que alguns cupins que utilizam mais de uma forma alimentar
podem ser alocados em diversos grupos funcionais.

Outro ponto ndo abordado nos estudos sobre grupos ecoldgicos de cupins é a
auséncia de informacBes sobre espécies inquilinas, principalmente sobre alimentacdo
dessas espécies e a possivel variedade de materiais de alimentacdo da subfamilia
Apicotermitinae, podendo variar de himus e minerais no solo até espécies que comem
serapilheira e galhos mortos (Bourguignon et al. 2015).

Em um compilado de informacdes sobre defesa, alimentacdo e ninhos,
proveniente de Noirot & Darlington (2000) os autores propdem a classificacdo dos
ninhos em: a) Ninhos em madeiras (Wood nesting), que ficam em troncos mortos ou
arvores em pé; b) Ninhos hipdgeos (Hypogeal nesting), quando se encontram abaixo da
terra sem associacdo com montes; ¢) Ninhos epigeos (Epigeal mounds), em arvores sem
ligagdo com o solo; d) Ninhos arboricolas (Arboreal nests), construidos em troncos
ligados ao solo geralmente cartonados.

O desafio de estabelecer informacGes sobre espécies inquilinas e reformadoras
de ninhos de outras espécies, aléem de como classificar espécies que ndo constroem
ninhos, mas ficam difusos no solo, tem sido uma das questdes para estudiosos da area.
Por essa razdo Higashi & Abe (2000) classificou os cupins pelo tipo de alimentacdo
consumida como madeira, grama morta, folhas mortas, solo e liquens e pelo tipo de
ninho como “em madeira”, subterraneo, epigeo e arboreo. Entdo sugeriram que os
ninhos fossem classificados em: a) espécies que constroem um ninho Unico, localizado
na madeira, da qual a coldnia se alimenta (exclusivamente); b) espécies que constroem
ninhos localizados na madeira seca, sendo que as espécies consomem a mesma madeira,
mas também constroem galerias para consumirem outros pedagos de madeira; c)
espécies que constroem ninhos em varios locais (troncos, solo, superficie e etc.) e
utilizam galerias para consumir material vegetal morto proximo a regido do ninho.
Shellman-Reeve (1997) classificou esses mesmos comportamentos como ninhos single-

site, ninhos multiple-site e ninhos central-site.

De maneira geral, as classificagdes sugeridas para cupins abordam apenas partes

da informacdo sobre o comportamento e ecologia dos animais, ndo havendo nenhum
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trabalho que redna informacgdes sumarizadas de ninhos, alimentacdo, forrageamento,

defesa e caracteristicas bésicas para a elaboragdo de guildas ecoldgicas.

2. OBJETIVO

2.1.  Objetivo primario

Este estudo tem como objetivo principal identificar e caracterizar guildas

ecologicas dos cupins a partir de caracteres morfoldgicos e de biologia.

2.2.  Objetivos secundarios

Identificar caracteristicas morfoldgicas associadas a ecologia dos cupins;

Compilar informacdes da literatura, incluindo caracteristicas ecoldgicas e morfologicas
diretamente relacionadas as estratégias de vida do maior nimero possivel de espécies de

cupins que ocorrem na area estudo, em uma area de Floresta Amazénica brasileira.

3. Material e Métodos
3.1. Coleta de dados

O material analisado é o resultado de uma detalhada amostragem espacial e
temporal realizada por Tiago F. Carrijo (e alguns colaboradores na coleta) durante Tese
de Doutorado (Carrijo 2013). Todas as amostras estdo depositadas na colecdo de
Isoptera do MZUSP.

As amostragens foram realizadas no extremo oeste de Rondonia, a sudoeste da
capital Porto Velho. Inserida no bioma Amaz6nico, as areas integraram o Programa de
Monitoramento de Fauna das UHE de Jirau, compreendendo a regido do alto Rio
Madeira. A maior parte do material foi identificada até espécie ou “morfoespécie” e
apenas uma parte das amostras esta sem determinacgdo (21,03% do total), sendo que a
subfamilia Apicotermitidae representa 14,78% do material ndo identificado.
Considerando que Apicotermitidae foi encontrada em um ndmero elevado de amostras
(20,84% das amostras), utilizamos no presente estudo para representar essa subfamilia,
uma fragéo das amostras coletadas (73,4% das amostras de Apicotermitinae).

As coletas foram realizadas em seis sitios de coleta chamados modulos

(codificados como Ce, Cd, Me, Md, Ae e Ad), sendo que cada modulo contém dois
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transectos paralelos de trés quilébmetros de extensdo, distantes entre si um quilémetro.
Os transectos iniciavam a 50 m da margem do rio, seguindo perpendicularmente em
direcdo ao interior da mata (Anexo: Figura 1). Esses modulos estavam localizados aos
pares, no lado direito (Cd, Md, Ad) e esquerdo (Ce, Me, Ae) do Rio Madeira (Anexo:
Figura 2).

3.1.1. Amostragem de cupins

A coleta das amostras em cada campanha foi realizada com um protocolo
padronizado, que consistia em subparcelas de 5x2m nos seis modulos de monitoramento
de fauna da UHE Jirau, perfazendo 772 subparcelas durante todo o periodo de
monitoramento. As subparcelas de cada mddulo foram escolhidas de forma que ao
longo de todo periodo de amostragem e em cada distancia do rio (50 m, 1 km, 2 km e 3
km; Anexo: Figura 1) fossem amostradas cinco subparcelas, distantes umas das outra
ao menos 50 metros.

Cada subparcela de 5 x 2 m foi amostrado por duas pessoas por 30 minutos (uma
hora/coletor). A procura por cupins foi feita em cupinzeiros epigeos e arboricolas a uma
altura maxima de dois metros do solo, troncos, galhos e gravetos caidos, galerias
externas nos troncos e galhos de arvores, serapilheira e no solo até uma profundidade de

aproximadamente 20 cm.

3.1.2. Resultados da amostragem em campo

Durante o periodo de coleta na &rea de influéncia da UHE Jirau foram obtidas 7.309
amostras de cupins, mas para obtengcdo dos dados necessarios para analises do presente
trabalho (matrizes para classificacdo em guildas), utilizamos individuos de todas as especies
coletadas no projeto UHE Jirau, o que representou o estudo de 4.969 amostras e 152
espécies, sendo 96 espécies identificadas e 56 morfoespécies, para as quais nao foi possivel
atribuir nome (Tabela 1).

No atual trabalho, levantamos dados morfométricos para todas as espécies coletadas

(152 espécies). Para isso, medimos 2.160 individuos soldados e 2.809 individuos operarios.
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Tabela 1. Espécies utilizadas na presente tese, encontradas durante o monitoramento da
area de influéncia da UHE Jirau.

Familias

Subfamilias

Espécies

Rhinotermitidae

Termitidae

Apicotermitinae

Coptotermes testaceus
Dolichorhinotermes latilabrum
Dolichorhinotermes sp.1
Heterotermes tenuis
Rhinotermes hispidus
Rhinotermes marginalis

Anoplotermes banksi
Anoplotermes janus
Anoplotermes parvus
Anoplotermes sp.1
Anoplotermes sp.2
Anoplotermes sp.7
Anoplotermes sp.8
Anoplotermes sp.9

Aparatermes sp.1
Aparatermes sp.2
Compositermes
Gen.nov.1sp.1
Gen.nov.1sp.3
Gen.nov.10 sp.1
Gen.nov.10 sp.2
Gen.nov.10 sp.3
Gen.nov.11sp.1
Gen.nov.11sp.2
Gen.nov.11sp.3
Gen.nov.11 sp.5
Gen.nov.11 sp.6
Gen.nov.11sp.7
Gen.nov.12 sp.1
Gen.nov.12 sp.2
Gen.nov.12 sp.4
Gen.nov.12 sp.6
Gen.nov.2 sp.1
Gen.nov.3 sp.1
Gen.nov.4 sp.1
Gen.nov.4 sp.2
Gen.nov.4 sp.3
Gen.nov.5 sp.1
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Nasutitermitinae

Gen.nov.5 sp.4
Gen.nov.5 sp.5
Gen.nov.7 sp.1
Gen.nov.7 sp.2
Gen.nov.7 sp.4
Gen.nov.8 sp.1
Gen.nov.8 sp.2
Gen.nov.9 sp.1
Grigiotermes hageni
Grigiotermes sp.1
Grigiotermes sp.2
Grigiotermes sp.3
Grigiotermes sp.6
Longustitermes manni
Rubeotermes jheringi
Ruptitermes arboreus

Agnathotermes sp.1
Angularitermes coninasus
Anhangatermes macarturi
Araujotermes nanus
Atlantitermes oculatissimus
Atlantitermes snyderi
Atlantitermes sp.4
Caetermes taquarussu
Coatitermes clevelandi
Coatitermes kartaboensis
Coendutermes tucum
Constrictotermes cavifrons
Convexitermes convexifrons
Cyranotermes karipuna
Cyranotermes timuassu
Diversitermes diversimiles
Ereymatermes sp.1
Nasutitermes acangussu
Nasutitermes banksi
Nasutitermes bivalens
Nasutitermes corniger
Nasutitermes ephratae
Nasutitermes gaigei
Nasutitermes globiceps
Nasutitermes guayanae
Nasutitermes macrocephalus
Nasutitermes major
Nasutitermes octopilis
Nasutitermes similis
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Syntermitinae

Nasutitermes sp.13
Nasutitermes bolivari
Nasutitermes sp.9
Nasutitermes surinamensis
Nasutitermes wheeleri
Paraconvexitermes acangapua
Parvitermes sp.2
Rotunditermes rotundiceps
Rotunditermes sp.1
Subulitermes baileyi
Subulitermes constriceps
Triangularitermes triangulariceps
Velocitermes beebei
Velocitermes sp.11
Velocitermes sp.12

Cornitermes bolivianus
Cornitermes ovatus
Cornitermes pilosus
Cornitermes pugnax
Cornitermes weberi
Curvitermes minor
Curvitermes odontognathus
Cyrilliotermes angulariceps
Cyrilliotermes strictinasus
Embiratermes ignotus
Embiratermes latidens
Embiratermes neotenicus
Embiratermes sp.1
Labiotermes guasu
Labiotermes labralis
Labiotermes leptothrix
Labiotermes orthocephalus
Labiotermes pelliceus
Mapinguaritermes peruanus
Paracurvitermes manni
Paracurvitermes sp.1
Rhynchotermes amazonensis
Silvestritermes euamignathus
Silvestritermes holmgreni
Silvestritermes minutus
Syntermes aculeosus
Syntermes crassilabrum
Syntermes molestus
Syntermes peruanus
Syntermes spinosus
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Syntermes tanygnathus
Uncitermes teevani
Termitinae

Cavitermes rozeni
Cavitermes tuberosus
Cornicapritermes mucronatus
Crepititermes verruculosus
Cylindrotermes flangiatus
Cylindrotermes parvignathus
Dentispicotermes sp.1
Divinotermes tuberculatus
Inquilinitermes inquilinus
Microcerotermes sp.1
Neocapritermes longinotus
Neocapritermes opacus
Neocapritermes pumilis
Neocapritermes talpa
Neocapritermes talpoides
Neocapritermes taracua
Neocapritermes unicornis
Neocapritermes utiariti
Orthognathotermes humilis
Planicapritermes planiceps
Spinitermes longiceps
Termes sp.1

3.2. Base de Dados

Para desenvolver o estudo, foram organizadas inicialmente trés tipos de matrizes,
contendo informacdes inéditas para a classificacdo de guildas ecoldgicas de cupins. A
primeira matriz, chamada de “matriz ecoldgica”, descreve informagdes sobre ecologia
das espécies. A segunda matriz, chamada “matriz morfologica de operarios”, contém
caracteristicas morfolégicas e morfométricas, tanto internas quanto externas,
estritamente de operarios. Finalmente, a terceira matriz, chamada “matriz morfolégica
de soldados”, contém caracteristicas morfoldgicas e morfométricas externas de
soldados.

A sequir, descrevo em detalhe os dados incluidos em cada tipo de matriz que

formam a base de dados para as analises da presente tese:
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3.2.1. Matriz ecoldgica
A matriz ecoldgica utiliza como unidade de analise a espécie, pois foi considerado em sua
maioria caracteres fixos para as espécies (ou, se variavel, um codigo especifico foi usado para

acomodar variagdo nesta matriz).

Para construir a matriz ecoldgica, foram utilizadas informacGes sobre biologia das
espécies de cupins, divididas em nove categorias, descritas abaixo. As informacgdes
obtidas para as espécies do estudo vieram de observacbes de campo, de dados
disponiveis na literatura publicada e de contribuicdes da equipe do laboratério de
Isoptera do Museu de Zoologia da USP.

As variaveis utilizadas na matriz ecoldgica sdo definidas abaixo, acompanhadas de

comentarios para complementar informacdes sobre os estados das variaveis:

E1 - Forrageamento

E uma caracteristica binaria, descrevendo presenca ou auséncia de
forrageamento:

(0) forrageia;

(1) n&o forrageia.
Comentarios: ‘forrageia’ refere-se a0 comportamento de saida dos cupins do ninho para
forragear (buscar recursos alimentares). O forrageamento tem implicacbes diretas na

mobilidade, defesa e na dispersédo de cupins.

E2 — Forma de forrageamento

Os cupins podem utilizar mais de uma forma de forrageamento (isso é, col6nias
da mesma espécie podem utilizar diferentes formas). Esta varidvel foi codificada em um
bloco, sendo que cada categoria considerada ¢ uma variavel binaria (presente ou nédo
presente).

As variaveis para o bloco E2 sdo:

(E2_1) a céu aberto;

(E2_2) em taneis construidos;

(E2_3) subterraneo;

(E2_4) interface solo/tronco;

(E2_5) em madeira podre;

(E2_6) difuso na matéria organica do solo;
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(E2_7) dentro de troncos secos.
Comentarios: A forma de forrageamento indica quais ambientes os cupins buscam
alimento, e de forma indireta, como contém informacgdes sobre como as colbnias se

defendem de predadores durante a busca por alimento (por exemplo, sob tdneis).

E3 — Local da col6nia

Os cupins podem utilizar mais de um local para estabelecimento da colonia (isso
é, colonias da mesma espécie podem utilizar diferentes locais). Esta variavel foi
codificada em bloco, cada uma sendo uma variavel binaria (presente ou ndo presente).

As variaveis para o bloco E3 sdo:

(E3_1) ninho proprio;

(E3_2) espécies reformadoras de ninhos construidos por outras espécies;

(E3_3) difusos sem necessariamente uma estrutura rigida construida ou um
nacleo aparente;

(E3_4) inquilinos de outras espécies;

(E3_5) habitam troncos no chdo em diferentes estados de decomposicéo.
Comentarios: A categoria “local da colonia” descreve onde as colonias sdo encontradas,
estd relacionada com a forma de vida, protecdo da coldnia e utilizacdo de espacos
fisicos do ambiente; além disso, cada variavel representa gastos energéticos diferentes.

E4 — Tipos de ninhos

Os cupins podem se utilizar de mais de um tipo de ninho (isso €, colbnias da
mesma espécie podem utilizar diferentes estratos do ambiente). Esta variavel foi
codificada em bloco, sendo que cada uma é uma variavel binaria (presente ou néao
presente).

As variaveis para o bloco E4 sdo:

(E4_1) ninhos epigeos;

(E4_2) ninhos arboricolas;

(E4_3) ninhos subterraneos.
Comentarios: Esta categoria descreve tipos de ninhos construidos, descrevendo o local

onde as espéciessdo encontradas
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E5 — Material dos ninhos

Descreve o tipo de material usado para construgio do ninho. E uma variavel
categdrica nominal com trés niveis exclusivos:

(1) argiloso;

(2) formado de matéria organica;

(3) de argila com matéria orgénica.
Comentarios: O material coletado pelos individuos para a formacdo do ninho esta
diretamente relacionado com o local de forrageamento das espécies (se ela é a

construtora), e comportamento de defesa do ninho.

E6 — Tipo de alimentagdo

Os principais tipos de recursos alimentares usados pelas espécies foram usados
para representar uma variavel categdérica nominal com cinco niveis:

(1) Xilofagos: alimentacdo baseada em madeira e serapilheira, independendo do
estagio de decomposicéo;

(2) Ceifadores: cortam material vegetal vivo para se alimentar;

(3) Humivoros: alimentacéo baseada em material organico em decomposicéo;

(4) “Alimentagdo inquilina”: reune espécies inquilinas obrigatérias de outras
espécies de cupins e que utilizam como alimento material organico proveniente de
espécie construtora;

(5) Interfase entre Solo/Madeira: espécies que utilizam a madeira extremamente
decomposta, em fase de incorporacéo com o solo.

Comentarios: O tipo de alimentacdo descreve quais recursos alimentares sdo utilizados
pelas espécies.

Ndo estd claro ainda qual a alimentacdo de espécies inquilinas como
Inquilinitermes inquilinus; existem indicios de alimentagBes em espécie do mesmo
género, como I. fur que se alimenta de fezes que possuem fungos associados que podem
digerir celulose do construtor Constrictotermes cyphergaster (Barbosa-Silva et al.
2016).

Outra forma de alimentacdo é demonstrada por inquilinos de ninhos de
Cornitermes, como por exemplo, Serritermes serrifer que possivelmente se alimenta de
material organico vegetal dentro das paredes do ninho, uma vez que tdneis desta espécie

dentro dos ninhos de Cornitermes tém altas concentragdes desse material (Barbosa &
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Constantino 2017), mas devemos salientar que esta espécie ndo faz parte do presente

estudo.

E7 — Tipos de defesa de soldados

Variavel codificada exclusivamente para soldados. E uma variavel categorica
nominal com quatro niveis:

(1) auséncia de soldados (Apicotermitinae);

(2) defesa quimica através do Naso ou secrecdes;

(3) defesa mecanica através da mandibula;

(4) defesas quimicas e mecénicas combinadas, através de soldados
morfologicamente distintos, sendo um especializado em defesa quimica e outro em
defesa mecanica.

Comentarios: Descreve estratégias utilizadas por soldados para proteger a col6nia; note
que os representantes da Regido Neotropical da subfamilia Apicotermitinae ndo
apresentam soldados.

Para acomodar essa variavel nas analises utilizamos auséncia de soldados (1)
como uma das categorias, embora ndo seja um tipo de defesa de soldados. O uso
alternativo de codificacbes para varidveis ausentes em matrizes funcionais é um
procedimento adotado para incluir espécies que de outra forma ndo poderiam ser
analisadas (Cooke et al., 2019).

E8 — Tipos de defesas de operarios

Variavel codificada unicamente para operarios. E uma variavel categorica
nominal com dois niveis:

(1) defesa mecanica através da mandibula;

(2) defesa mecénica pela mandibula e defesa quimica por meio de ruptura de
Orgdos deiscentes ou glandulas no térax e/ou no abdome.
Comentarios: Os operarios muitas vezes tém um papel importante na defesa da colénia,
respondendo a perturbacfes externas de diversas formas, e por isso é importante
qualificar quais sdo as possiveis respostas de defesa usadas por operarios, incluindo as
espeécies que tém soldados.

Alguns operarios, durante a defesa fisica da coldnia, na maior parte das vezes
realizada por mordidas, utilizam muita pressdo nos musculos associados as mandibulas,

0 que faz com que eles defequem durante 0 processo; nestes casos, ndo utilizam as fezes
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como uma forma de defesa quimica dos operarios. Além disto, ndo consideramos 0s
alarmes quimicos para identificar emergéncias, como aqueles usados por
Constrictotermes cyphergaster (Cristaldo et al., 2015). Essas defesas quimicas ndo séo

diretas e sdo de dificil identificacdo nas demais espécies.

E9 — Presenca de outra espécie no forrageamento

E uma variavel binaria, descrevendo a presenca ou ndo de outra espécie no local
de forrageamento;

(@)) espécie observada junto com outra espécie;

(2) forrageando solitario.
Comentarios: Observacbes durante a coleta foram realizadas para descrever se
individuos forrageiam préximos de outras espécies. Consideramos essa informacéo

importante como indicio de agressividade e/ou coexisténcia entre especies.

3.2.2. Matriz morfologica: soldados

A matriz morfoldgica para soldados foi construida a partir de informacdes
levantadas para seis coldnias distintas para cada espécie. Em cada colénia, foram
selecionados cinco individuos, totalizando 30 soldados analisados para espécies com
soldados. Apenas Apicotermitinae ndo integra essa matriz, uma vez que as espécies ndo
possuem soldados. As variaveis continuas (morfométricos) foram mensuradas para cada
individuo. Por outro lado, as varidveis morfolégicas ndao apresentam alteracdes
intraespecificas e foram considerados, caracteres fixos para as espécies. Contudo, para
soldados polimdrficos, analisamos as caracteristicas para cada uma das formas de
soldado que existem na coldnia.

As seguintes variaveis foram utilizadas para construir a matriz dos soldados:
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3.2.2.1.  Caracteres gerais para soldados

S2 — Monomorficos ou polimérficos

Esta categoria se refere a uma variavel categdrica nominal com 4 niveis, sendo:

(1) monomorficos;

(2) soldado menor;

(3) soldado médio;

(4) soldado maior.
Comentarios: Existem muitas espécies que apresentam soldados com morfologia
diferente (soldado menor, medio e/ou maior), possivelmente com papéis diferentes na

defesa da colbnia.

3.2.2.2.  Caracteres relacionados a mandibula

S4 — Forma da mandibula

E uma variavel categérica nominal, classificada em sete niveis (Anexo: Figura
3):

(1) Mandibulas cortantes;

(2) Punctantes finas;

(3) Punctantes grossas;

(4) Esmagadoras;

(5) Estaladoras simétricas;

(6) Estaladoras assimétricas;

(7) Vestigiais.
Comentarios: A forma da mandibula é um carater importante para a definicdo das
estratégias de defesa das espécies. As mandibulas que possuem uma ldmina cortante em
sua margem interna foram classificadas como mandibulas cortantes; mandibulas
punctantes sdao mandibulas curvas, com pontas direcionadas uma para outra (e nao
orientadas para frente), com estrutura fina ou grossa. Consideramos mandibulas com
serrilhados no bordo como esmagadoras, por ndo possuirem uma estrutura cortante.
Classificamos como mandibulas estaladoras assimeétricas as mandibulas retorcidas;
utilizamos mandibulas vestigiais para 0s casos em que as mandibulas sdo reduzidas e

ndo utilizadas para defesa da coldnia.
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S5 — Primeiro dente marginal da mandibula esquerda

A presenca ou auséncia do primeiro dente marginal na mandibula esquerda foi
usada como uma variavel binéria, no qual:

(0) dente ausente;

(1) dente presente.
Comentérios: A presenca de dentes na mandibula pode indicar defesa mais
desenvolvida, ou até mesmo modificagdes morfoldgicas que sdo associadas com a

forma de mordida utilizada como defesa.

S6 — Segundo dente marginal da mandibula esquerda

Quando o primeiro dente marginal estd presente, a presenca ou auséncia do
segundo dente marginal na mandibula foi incluida como uma variavel binaria:

(0) dente ausente;

(1) segundo dente presente.
Comentérios: A presenga de dentes na mandibula pode indicar desenvolvimento de

sistemas de defesa das espécies ou modificacdes na forma da mordida.

S7 — Inclinacdo do primeiro dente da mandibula esquerda

O grau de inclinagdo do primeiro dente, quando presente, em relagdo a cabeca
foi descrito por uma variavel categorica nominal com quatro niveis:

(1) perpendiculares;

(2) voltado para o apice da mandibula;

(3) ausente;

(4) voltado para a cabeca do individuo.
Comentarios: A inclinacdo do dente na mandibula indica a forma de insercdo do dente
em movimentos de ataque e defesa, e pode estar relacionada com o modo como a
mandibula € usada na defesa da coldnia.

Para as analises, a auséncia do primeiro dente foi usada como uma das
categorias. Auséncia ndo é propriamente uma categoria de inclina¢do do primeiro dente,
mas seu uso € necessario para atribuir uma categoria dessa varidvel para todas as

espécies.
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S9 — Forma da mandibula entre o primeiro e o segundo dente marginal

A forma da mandibula entre o primeiro e segundo dente marginal (quando
houver) foi descrita como uma variavel categorica nominal, descrita por cinco niveis:

(1) uma reentréncia em formato V;

(2) uma linha reta entre os dois dentes;

(3) linha concava entre os dentes;

(4) auséncia dos dentes;

(5) serrilhado entre os dentes.
Comentarios: A forma da mandibula entre o primeiro e o segundo dente pode
determinar como as espécies utilizam a mandibula para a defesa da col6nia e quais séo

0s padrdes de ataque.

S11 — Tamanho relativo da mandibula

O tamanho relativo da mandibula é uma variavel categdrica ordinal, com o0s
seguintes niveis (Anexo: Figura 4):

(1) mandibula menor que a largura da cabeca;

(2) mandibula mais ou menos da largura da cabeca;

(3) mandibula maior que a largura da cabega.
Comentario: Foi utilizado a relacdo entre comprimento da mandibula e largura para
indicar presenca de musculatura e, possivelmente, a forca aplicada pela mandibula na
defesa das col6nias. Foi escolhida largura da cabeca porque em alguns Syntermitinae é
dificil a visualizacdo do comprimento da cabeca, devido a presenca de Naso

desenvolvido, o que poderia prejudicar uma analise precisa desta variavel.

3.2.2.3.  Caracteres relacionados a cabeca

S12 — Vestigio de omatideos

Esta é uma variavel binaria, com as seguintes opcdes:

(1) ausente;

(2) presente.
Comentarios: Embora ndo existam informagdes exatas sobre a funcdo de omatideos
vestigiais na cabeca dos soldados, nossa hipotese € que pode ser usado para deteccao de
luz, o que poderia favorecer a orientagdo espacial dos soldados e, em Ultima analise,

contribuir na defesa da coldnia.
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S13 — Microesculturas na cabeca

Classificamos microesculturas como uma variavel categorica nominal com cinco
niveis:

(1) ausente;

(2) presente apenas na base do Naso;

(3) presente na cabega inteira;

(4) presente na parte frontal da cabeca;

(5) presente apenas no Naso.
Comentarios: Durante o estudo do material, foi observada a presenca de pequenos poros
na cépsula cefalica de algumas espécies. A hipltese é que estas estruturas estdo
relacionadas com secregdes liberadas pelos soldados durante a defesa da colénia,
glandulas relacionadas a defesa na capsula cefalica ja foram encontradas em outras
espécies, como é o caso de Angularitermes pinocchio (Cancello et al., 1996; Sobotnik et
al., 2015) (Anexo: Figura 5).

3.2.2.4.  Cardcteres relacionados ao Naso
S14 — Tamanho proporcional do Naso em relacdo a largura da cabeca
Descreve a relagdo entre o comprimento do Naso e a largura da cabeca, sendo

uma variavel quantitativa continua.
S15 — Forma do Naso

Descreve informacdo relacionada ao formato do Naso, como uma variavel
categ6rica nominal com os seguintes niveis:

(1) conico;

(2) cilindrico;

(3) inconspicuo/ausente.
Comentarios: Esta variavel pode sugerir como as espécies utilizam defesa quimica,

independente da defesa mecanica.

3.2.25.  Caracteres relacionados a morfometria geral
Todas as variaveis apresentadas a seguir encontram-se categorizadas no artigo de
referéncia sobre morfometria de Isoptera de Roonwal (1969). Para cada descricdo,

apresentamos também o artigo de referéncia.
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A defesa da col6nia pelos soldados é estimada por medidas morfomeétricas relativas
(tamanho e/ou formato das mandibulas). Portanto, todas varidveis apresentadas a seguir

estdo associadas com comportamentos de defesa dos soldados.

S16 — Largura do Naso na base

Representa a distancia entre dois paralelos marcados na na base do Naso,
medido dorsalmente, referéncia 16 em Roonwal (1969) (Anexo: Figura 6, QQ’)
Comentarios: A largura do Naso pode ser que se relacione com a quantidade de

secrecdo produzida para a defesa ou liberacdo de feroménios na espécie.

S18 — Comprimento do Naso

Representa a distancia entre dois paralelos marcados na base do Naso até a ponta
do mesmo. Para Nasutitermitinae utilizamos a referéncia 28 em Roonwal (1969)
(Anexo: Figura 6, NN’), para Syntermitinae utilizamos a referéncia 13 em Roonwal
(1969) (Anexo: Figura 7, BB)
Comentarios: Em combinacdo com largura do Naso, o comprimento se relaciona com a

quantidade de glandulas secretoras para a defesa e liberacdo de feromonios na espécie.

S19 — Largura maxima da cabeca

Representa a distancia entre dois paralelos marcados nas margens laterais mais
distantes da cabeca, medindo dorsalmente, utilizando a referéncia 17 em Roonwal
(1969) (Anexo: Figura 6, RR”)
Comentarios: Essa variavel pode determinar a quantidade de musculatura envolvida na

defesa.

S20 — Comprimento da cabega sem o Naso

Representa a distancia entre dois paralelos tracados entre as margens distal e
proximal em vista dorsal, com visualizacdo nitida das pontas das mandibulas e da
margem inferior da cabeca ao mesmo tempo, referéncia 14 em Roonwal (1969) (Anexo:
Figura 6, N’O)
Comentarios: Essa variavel pode determinar a quantidade de musculatura envolvida na

defesa.
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S21 — Altura da cabega com pds- mento

Representa a distancia entre dois paralelos tracados entre a margem dorsal e
ventral da cépsula cefélica, incluindo o pds-mento, em vista lateral, referéncia 22
(Anexo: Figura 7, VV’).
Comentarios: Essa variavel pode determinar a quantidade de musculatura envolvida na

defesa.

S22 — Comprimento da tibia

Representa a distancia entre dois paralelos marcados nas margens distais e
proximais da tibia anterior (excluindo espinhos apicais). A tibia deve ser visualizada
com foco em toda sua extenséo, referéncia 85 (Anexo: Figura 8, CC’).
Comentarios: O tamanho das pernas dos cupins pode indicar velocidade de movimento
do soldado, bem como indicios da distancia percorrida pela colonia durante o

forrageamento.

S23 — Comprimento da mandibula

Representa a distancia reta entre o condilo externo e a ponta distal da mandibula,
medido dorsalmente, referéncia 39 em Roonwal (1969) (Anexo: Figura 8, NN”).
Comentarios: O tamanho da mandibula é fundamental para determinar sindromes de

defesa da espécie, além de poténcia e amplitude da mordida (Prestwich 1984).

3.2.2.6.  Caracteres relacionados ao formato da cabeca

S24 — Formato da cabeca

Variavel categdrica nominal relacionada a forma da cabeca em vista dorsal, com
0s seguintes niveis:

(1) retangular;

(2) quadrada;

(3) ovalada;

(4) circular;

(5) constricdo mediana.
Comentarios: Esta varidvel faz referéncia ao formato da cabega, uma vez que pode
indicar o formato dos taneis construidos nos ninhos e a quantidade de musculatura da
capsula cefélica. O formato circular refere-se a um circulo quase perfeito da capsula

cefalica; formatos arredondados com altura ou largura maior foram classificados como
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ovalados. A categoria ‘constricdo mediana’ refere-se as margens laterais curvas na

altura mediana entre a base das mandibulas e a regido posterior.

S26 — Contorno superior da cabeca (com ou sem Naso/projecéo frontal)

Variavel categorica nominal que descreve o contorno superior da capsula
cefélica em vista lateral, com prolongamento do Naso/projecdo, quando este existir,
pode ser classificado como:

(1) auséncia de um Naso observavel;

(2) contorno continuo a cabeca;

(3) descontinuo na base do Naso, mas paralelo a margem inferior da cabeca;

(4) continuo e levemente curvado para cima;

(5) continuo e levemente curvado para baixo;

(6) descontinuo na base do Naso e abruptamente curvado para cima.
Comentarios: A curvatura do Naso em relacdo a capsula cefalica pode estar relacionada
com a forma de defesa das coldnias, indicando a posigdo da cabega ao expelir

substancias quimicas.

S34 — Volume do Naso
Variavel quantitativa para o volume do Naso estimada com medidas sobre a base
(S16) e o comprimento do Naso (S18) em vista dorsal. Quando o formato do Naso era
cilindrico, volume do Naso foi estimado como:
V = 1*(516/2)**S18
Se o formato do Naso era conico, o volume do Naso foi estimado como:
V = (n *(S16/2) *S18) /3
Comentério: Empregamos essa variavel para estimar o volume do Naso, com base no
comprimento e largura da base, bem como formato do Naso (cilindrico ou conico). A
variavel pode indicar a quantidade de secrecdo produzida no Naso do soldado.
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3.2.3. Matriz morfoldgica de operarios
A matriz morfologica de operarios foi construida utilizando seis colénias distintas e
selecionando aleatoriamente cinco individuos de cada colénia, totalizando 30 operarios
para cada espécie, quando possivel. Os caracteres morfométricos foram obtidos para
cada individuo. Para os demais caracteres (contagem ou categdricos), por ndo haver
variacdo intraespecificas, foram considerados fixos para cada espécie, com excec¢do dos
operarios polimérficos, os quais foram avaliados separadamente.

Os caracteres considerados nesta matriz foram:

3.2.3.1.  Caracteristicas da mandibula direita

O1 — NUmero de cristas molares

E uma variavel categdrica ordinal, descrevendo na por¢do molar da mandibula
direita, a quantidade de cristas molares (uma série de ranhuras). Definimos os seguintes
niveis:

(0) cristas molares ausentes,

(1) cristas com 1-5 ranhuras;

(2) cristas com 6-11 ranhuras;

(3) cristas com 12 -17 ranhuras;

(4) cristas com 18-22 ranhuras;

(5) cristas com mais de 24 ranhuras.
Comentérios: As cristas molares podem indicar alimentacdo dos operarios. Por
exemplo, a auséncia de cristas sugere espécies humivoras (Vasconcellos 2002),
enquanto cristas pronunciadas indicam alimentacdo por madeira seca (Sands 1965,
Deligne 1966).

O3 - Formato da margem posterior da mandibula ou do primeiro e do segundo dente
marginal
E uma variavel categérica nominal, ap6s o primeiro dente marginal na margem da
mandibula direita, com 0s seguintes niveis:
(1) margem concava e segundo dente marginal ausente;
(2) margem ligeiramente céncava e segundo dente marginal presente;

(3) margem relativamente plana e segundo dente marginal presente.
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Comentarios: Essa informacdo pode estar relacionada com a forma de alimentacdo das

espécies, uma vez que se trata do dente de operérios.

3.2.3.2.  Caracteristicas da mandibula esquerda

O4 - Apical ultrapassando o primeiro dente marginal

E uma variavel categorica nominal, estabelecendo uma linha perpendicular entre
a ponta do dente apical e a margem interna da base da mandibula, e a mesma linha para
a ponta do primeiro dente marginal, com os seguintes niveis:

(1) dente apical menor que o primeiro dente marginal;

(2) dente apical e o primeiro dente marginal com tamanho similar;

(3) dente apical maior que o primeiro dente marginal.
Comentarios: Dente apical da mandibula esquerda com tamanho similar ao primeiro
dente marginal estd presente nas espécies que se alimentam de madeira seca; dente
apical mais longo esta presente nas espécies que se alimentam de solo e, dente apical
mais curto que o primeiro dente marginal esta presente nas espécies que se alimentam
de grama (Sands 1998).

O5 - Primeiro dente marginal em relagéo ao o segundo marginal

E uma variavel categorica nominal. Considerando uma linha perpendicular entre
a ponta do primeiro dente marginal e a margem interna da base da mandibula, e a
mesma linha para a ponta do segundo dente marginal, classificamos as espécies em trés
niveis:

(1) primeiro dente marginal ultrapassando o segundo dente marginal;

(2) tamanhos iguais;

(3) primeiro dente marginal menor que o segundo dente marginal.
Comentarios: Essa informacdo pode estar relacionada com a forma de alimentacdo da
espécie, uma vez que se trata do dente de operérios.
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3.2.3.3.  Caracteristicas da maxila
A maxila raramente é utilizada em andlises filogenéticas para cupins, porém
observamos diferencas entre espécies, o que possivelmente pode indicar preferéncias

alimentares. Para isso, descrevemos estas variaveis como:

O7 — Formato do incisor lacinial

E uma variavel categorica nominal, refere-se ao formato da borda externa do
incisor lacinial (Anexo: Figura 9), uma caracteristica de dificil visualizacdo, em
especial em espécimes muito pequenos, com 0s seguintes niveis:

(1) margem externa com curva senoidal;

(2) margem externa reta com curva abrupta no apice;

(3) margem externa levemente curvada durante toda sua extensao.

O8 - Proporcéo entre a primeira ponta proximal e a segunda distal

E uma variavel categdrica nominal, uma vez que medimos em vista lateral,
considerando a linha perpendicular entre a base da lacinia e a ponta do incisor distal e
outra linha entre o a base da lacinia e o incisor proximal, onde:

(1) a proporcéo do incisor distal € pelo menos trés vezes maior que o proximal,

(2) a proporcéo do incisor distal é duas vezes maior que o proximal;

(3) a proporcéo d o incisor distal € uma vez maior que o proximal;

(4) a proporcéo do incisor distal é igual ao proximal.

09 - Quantidade de cerdas na franja da lacinia
E uma variavel quantitativa discreta (contagem), descrevendo o numero de
cerdas na franja lacinial. E uma caracteristica de dificil visualizacdo, em especial em

individuos com maior idade, pois pode haver quedas das cerdas ao longo da vida.

010 - Tamanho da galea

E uma variavel categorica nominal, descrevendo o tamanho da galea em
comparagao com o incisor distal da lacinia, sendo:

(1) gélea e o final do incisor lacinial de mesmo tamanho;

(2) tamanho da galea estende-se além do final do incisor lacinial;

(3) tamanho da galea menor que o tamanho do incisor lacinial.
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011 - Formato do espaco interno da lacinia

E uma variavel categorica, descrevendo o formato do espago entre o incisor
proximal e a margem da franja, com os seguintes niveis:

(0) em forma de C fechado onde o centro é maior que as pontas;

(1) em forma de C aberto, onde 0 meio € menor ou igual as pontas que o fecham.

012 - Espago entre segundo incisor e a franja
E uma variavel binaria, descrevendo a esclerotizacdo do espaco entre o incisor
proximal e a margem da franja, com os seguintes niveis:
(1) Sem esclerotizacéo;
(2) Esclerotizado.

013 — Cerdas na base da lacinia

E uma variavel categorica binaria, descrevendo unicamente se cerdas na base da
lacinia estdo presentes ou ausentes. Essa caracteristica € de dificil visualizagdo
especialmente em individuos com maior idade e/ou muito pequenos, com 0s seguintes
niveis:

(0) sem cerdas;

(1) com cerdas.

015 - Formato perfil do p6s-clipeo

E uma variavel categorica, descrevendo o formato do perfil do pés-clipeo, com
0s seguintes niveis:

(1) Convexo;

(2) Reto;

(3) Concavo.

3.2.3.4. Caracteristicas do intestino posterior e meséntero

(intestino médio)
O intestino posterior e 0 meséntero estdo primariamente associados com a
digestdo do material consumido. Por essa razdo, as variaveis sobre intestino e meséntero
abaixo descritas foram usadas como indicadores de recursos alimentares utilizados pelas

espécies.

65



015 - Presencga de lingueta mesentérica secundaria

E uma variavel binaria, observada na regifo da jun¢do do meséntero com o P1
em que pode existir a presenca de um prolongamento do meséntero, formando uma
espécie de lingueta por cima do P1 (Anexo: Figura 10), sendo:

(0) presenca da lingueta;

(1) lingueta ausente.
Comentario: Somente um grupo restrito de nasutos com mandibulas possui uma
segunda lingueta mesentérica, mais interna ao arco mesentérico e sempre menor. N&o se
sabe ao certo qual a importancia da lingueta mesentérica, mas possivelmente esta

relacionada com absorcéo de nutrientes.

016 — Insercao dos tubulos de Malpighi

No lado oposto da lingueta mesentérica é possivel existir um nédulo do tecido
mesentérico recobrindo os tlbulos de Malpighi (Anexo: Figura 11). E uma variavel
categ6rica nominal, com os seguintes niveis:

(1) sem prolongamento nodular;

(2) com um pequeno e unico prolongamento nodular na extremidade anterior;

(3) com dois ou mais nédulos na extremidade anterior.
Comentarios: E relativamente dificil distinguir se as bases dos tlibulos sdo fusionadas
em um Unico duto, ou se sdo somente muito proximas. Esta variavel refere-se somente a
posicdo de insercdo dos pares de tdbulos. A hipdtese é que o local da insercdo dos
tibulos pode permitir o animal a absorver diferentes quantidades de nutrientes ao longo
do intestino.

017 - Comprimento do primeiro segmento do intestino posterior (P1)

E uma variavel categdrica nominal, descrevendo, a relagio entre o comprimento
e a largura do P1 (Figura 1), com trés niveis:

(1) pequeno, menor que quatro vezes a largura proximal,

(2) longo, quatro vezes mais longo que a largura proximal;

(3) muito longo, oito vezes mais longo que a largura proximal.
Comentario: Esta variavel pode definir o tempo que o alimento permanece na regido do
P1, considerando apenas seu tamanho. A hipdtese é que o tempo de permanéncia do
alimento nesta regido do intestino tem relacdo com o nivel de decomposicdo do

alimento ingerido.
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018 - Forma do P1

E uma variavel categorica descrevendo o formato da parte mediana do P1 como:

(0) Globoso;

(1) Tubular.
Comentario: O termo “tubular” (p. ex. Anexo: Figura 12. 35) descreve a condigéo de
um P1 dilatado, mas ainda alongado, enquanto o termo “globoso” (p. ex. Anexo:
Figura 12. 55) refere-se a um estado muito dilatado, normalmente ocupando boa parte
da cavidade abdominal. “Tubular” descreve a condigao mais comum nos Isoptera (sem
dilatacdo) para a mesma porcdo do segmento. Esta variavel pode determinar o volume
de alimento armazenado no P1, possibilitando a espécie a se alimentar em maior

quantidade por vez.

019 - Diverticulo na terceira porcao do intestino posterior (P3)

E uma variavel binaria observada na regifo do P3 (Figura 1) onde pode existir 0
diverticulo, formando uma projecdo. Usamos presenca ou auséncia do diverticulo.

1) Ausente;

2 Presente.
Comentario: O diverticulo possui a funcdo de manter simbiontes e ampliar a area de

secrec¢do e absor¢do de alimentos (Gooding et al. 1973).

020 - Forma da terceira por¢édo do intestino posterior (P3)

E uma variavel categdrica descrevendo o formato da parte mediana do P3 como:
(0) Globoso;
(1) Tubular.

Comentario: Esta variavel pode determinar o volume de alimento armazenado no P3.

021 - Forma da quarta porcao do intestino posterior (P4)

E uma variavel categdrica, considerando o formato do P4 como:
(1) Globoso;
(2) Tubular.

Comentario: Esta variavel pode determinar o volume de alimento armazenado no P4.
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3.2.3.5.  Caracteristicas da Valvula Entérica (VE)

A obtencdo de caracteres relacionados a Valvula Entérica (VE) também conhecida
como P2, exigiu a preparacdo de laminas. Para isso, P2 foi posicionado de forma que a
saida para o P3 estivesse localizada na parte superior da lamina, enquanto a juncdo com
o P1 ficou na parte inferior da lamina, de maneira que a orientacdo da Valvula Entérica
estivesse padronizada em todas as imagens (Figura 1).

A funcdo da Véalvula Entérica em cupins ainda € desconhecida, porém a hipdtese é
que apresenta relacdo com a inser¢do da microfauna no bolo alimentar na regido do
intestino, para facilitar a digestdo. Visivelmente existem diferencas entre a valvula
entérica de diferentes tAxons, mas é necessario estudos para identificar se ha padrées de

espinhos e formato da VE relacionados ao tipo de alimentagé&o.

Figura 1. Localizacdo da Véalvula Entérica (Fonte: Scheffrahn, 2013). enteric valve
seating = Assentamento da Valvula Entérica.

022 - Quantidade de pregas da VE

Descreve 0 numero de pregas aparentes na Valvula Entérica, em que

observamos tanto pregas desenvolvidas, como pregas menores. E uma variavel

numérica discreta (contagem).
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Salientamos que as espécies ndo possuem numero maior que Seis pregas,

incluindo pregas desenvolvidas ou menores; algumas espécies ndo apresentam pregas.

023 - Simetria da VE

E uma variavel categorica descrevendo a simetria das pregas na Valvula
Entérica, com 0s seguintes niveis:

(1) hexa-radial;

(2) tri-radial;

(3) bilateral;

(4) assimétrico;

(5) sem pregas.

024 - Quantidade de pregas desenvolvidas

E uma variavel quantitativa discreta (contagem), descrevendo a quantidade de
pregas maiores (ou desenvolvidas) que sdo aparentes na Valvula Entérica.

025 - Quantidade de espinhos na prega menor

E uma variavel categorica, descrevendo a quantidade e localizacdo de espinhos
nas pregas menores (Anexo: Figura 13), com o0s seguintes niveis:

(1) pregas ausentes (= zero);

(2) 50% de espinhos localizados na porgéo superior;

(3) 50% de espinhos localizados na por¢cdo mediana;

(4) 50% de espinhos localizados na porcao inferior;

(5) prega inteiramente tomada por espinhos;

(6) espinhos localizados na porgéo superior e inferior;

(7) espinhos localizados na porc¢do superior e média;

(8) espinhos localizados na por¢do mediana e inferior.

026 - Quantidade de espinhos ou espiculas na prega desenvolvida

E uma variavel categorica que descreve a quantidade proporcional de espinhos e
a localizacédo de espinhos nas pregas maiores, com 0s seguintes niveis:
(1) ausente (= zero);

(2) com 50% de espinhos localizados na parte superior;
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(3) 50% de espinhos cobrindo a parte mediana;

(4) 50% de espinhos localizados na parte inferior;
(5) prega inteiramente tomada por espinhos;

(6) espinhos apenas na parte superior e na inferior;
(7) espinhos localizados na parte superior e média;

(8) espinhos na parte mediana e inferior.

027 - Quantidade de espinhos ou espiculas ha membrana entre as pregas

E uma variavel categérica nominal que descrimina a quantidade proporcional de
espinhos e localizacdo de espinhos na membrana entre as pregas, com 0s seguintes
niveis:

(1) ausente (= zero);

(2) com 50% de espinhos localizados na parte superior;

(3) 50% de espinhos cobrindo a parte mediana;

(4) 50% de espinhos localizados na parte inferior;

(5) prega inteiramente tomada por espinhos;

(6) espinhos apenas na parte superior e na inferior;

(7) espinhos localizados na parte superior e média;

(8) espinhos na parte mediana e inferior.

028 - Formato dos espinhos/ ou estruturas na porcao superior das pregas desenvolvidas

E uma variavel categdrica, descrevendo o formato dos espinhos localizados na
parte superior das pregas desenvolvidas (Anexo: Figura 13). Foram consideradas os
seguintes niveis:

(1) Ausente (= sem espinhos);

(2) Espinhos com formato padréo;

(3) Filiforme;

(4) Aciculiforme;

(5) Triangular;

(6) Conico;

(7) Ovalada;

(8) Lanceolada;

(9) Falciforme;
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(10) Escamado;

(11) Espinho Unico.
Comentério: “Ausente” corresponde a regido que ndo possui espinhos; “Espinho
padrdo” refere-se a espinho robusto com formato triangular (Cylindrotermes flangiatus);
“Filiforme” quer dizer espinho em formato de pelos, com comprimento
consideravelmente maior que a base (Labiotermes guasu); “Aciculiforme” sdo espinhos
delgados e relativamente alongados (Curvitermes odonthognathus); “Triangulares” sdo
espinhos na forma de triangulos isosceles (Cornitermes bolivianus); “Conico” sdo
espinhos grossos e pequenos com ponta grosseira (Nasutitermes macrocephalus);
“Ovalada” descreve espinhos com base larga e a extensdo em direcdo a ponta com
curvatura leve (Nasutitermes banskii); “Lanceolada” refere-se a um espinho muito
maior que os demais, com no minimo ¥ do tamanho da prega (Agnathotermes);
“Falciforme” sdo espinhos com curvatura, lembrando uma foice (Parvitermes sp.2);
“Escamado” representa um complexo de espinhos pequenos projetados em formato de
coroa no apice de uma escama ovalada (Anoplotermes banskii); “Espinho tinico” é um
espinho proeminente porém Unico em sua por¢cdo (Anoplotermes janus). Exemplos das

formas dos espinhos podem ser encontrados no Anexo: Figura 15.

029 — Formato dos espinhos na por¢do mediana das pregas desenvolvidas

E uma variavel categorica, descrevendo o formato dos espinhos nas pregas
desenvolvidas na porcdo mediana das pregas desenvolvidas (Anexo: Figura 13). A
descricdo dos diferentes tipos de espinhos segue as mesmas categorais descritas para a

variavel O28.

030 - Formato dos espinhos na porgéo inferior das pregas desenvolvidas

E uma variavel categorica, descrevendo o formato dos espinhos nas pregas
desenvolvidas na porcdo inferior das mesmas (Anexo: Figura 13). A descri¢do dos
diferentes tipos de espinho segue as mesmas categorias descritas para a variavel O28.

031 - Formato dos espinhos na porgéo superior das membranas entre as pregas

E uma variavel categorica, descrevendo o formato dos espinhos nas membranas
entre as pregas na porcao superior das mesmas (Anexo: Figura 13). A descri¢do dos

diferentes tipos de espinho segue as mesmas categorias descritas para a variavel 028.
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032 - Formato dos espinhos na por¢do mediana das membranas entre as pregas

E uma variavel categorica, descrevendo o formato dos espinhos nas membranas
entre as pregas na por¢do mediana das mesmas (Anexo: Figura 13). A descricdo dos
diferentes tipos de espinho segue as mesmas categorias descritas para a variavel 028.

033 - Formato dos espinhos na porc¢éo inferior das membranas entre as pregas

E uma variavel categorica, descrevendo formato dos espinhos nas membranas
entre as pregas na por¢do mediana das mesmas (Anexo: Figura 13). A descri¢do dos

diferentes tipos de espinho segue as mesmas categorias descritas para a variavel 028.

034 - Formato da prega desenvolvida

E uma variavel categorica, descrevendo o formato da (s) prega (s) desenvolvida
(s) (Anexo: Figura 16), com 0s seguintes niveis:

(1) Colunar;

(2) Clavada;

(3) Circular;

(4) Duplo-anel;

(5) Digitiforme;

(6) Auricular;

(7) Triangular,;

(8) Colunar curta;

(9) Ovalada;

(10) Ornamentada;

(11) Auséncia de pregas;

(12) Duplo-anel com fileira de espinhos;

(13) Fortemente armada.
Comentario: “Colunar” sdo estruturas digitiformes de largura variada, mas de forma
geral aproximadamente cilindrica (M. peruanus); “Clavada” descreve as estruturas
laminares em que o apice é um pouco projetado, formando um lobo pouco conspicuo (S.
holmgreni); “Circular” refere-se a pregas com o pice aparente e bastante esclerotizado
e em formato ovalado (C. flangiatus); ”Duplo-Anel” ndo se trata da prega ¢ sim de uma

formatacdo de espinhos que parece se tratar de uma prega subdividida em duas regioes
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ornamentadas com espinhos (N. octopilis) (Noirot, 2001); “Digitiforme” indica as
valvulas que projetam suas cristas para dentro do P3 sem um formato definido (O.
insignis); “Auricular” s3o pregas em formato de orelha (C. cumulans); “Triangular”
assinalam pregas em que a base é duas vezes mais larga que o apice (S. longiceps);
“Colunar curta” refere-se a estrutura esclerotizada apenas no apice da prega formando
um formato cilindrico (C. tuberosus); “Ovalada” sdo pregas pequenas com o formato
oval (gen.3 sp.1); “Ornamentada” refere-se ao apice da prega com ornamentacdo de
espinhos projetados para o P3 em forma semicircular; “auséncia de pregas” significa
auséncia de pregas aparentes (S. molestus); “Duplo-anel com fileira de espinhos”
representa prega subdividida em duas regides, sendo que a regido apical possui uma
fileira de espinhos longitudinais (Parvitermes sp.2); “Fortemente armada” possui uma
projecao curta porém muito esclerotizada marcada por uma série de espinhos no apice
da valvula (A. parvus).

Exemplos dos espinhos citados podem ser encontrados no Anexo: Figura 16.

3.2.3.6. Caracteres morfométricos

035 — Comprimento da tibia

Medida como a distancia entre dois paralelos marcados nas margens mais distais
e proximais da tibia anterior (excluindo espinhos apicais) de operarios. Para tomada
dessa medida, a tibia deve ser visualizada com foco em toda sua extensdo, referéncia 85
(Anexo: Figura 8, CC’). Variavel quantitativa continua.

036 — Largura da cabeca

Medida como a distancia entre dois paralelos marcados nas margens laterais
mais distantes da cabeca, tomada em vista dorsal. Variavel quantitativa continua.
Comentarios: Esta medida refere-se ao tamanho da cabeca e pode indicar o tamanho dos

tuneis construidos dentro dos ninhos.

037 — Comprimento da cabega

Medida como a distancia de dois paralelos tracados nas margens distal e
proximal, tomada em vista dorsal. A visualizacdo fica mais nitida quando o foco esté na

ponta das mandibulas e na margem inferior da cabeca.
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Comentarios: Esta medida representa o tamanho da cabeca e pode indicar o tamanho

dos tuneis construidos dentro dos ninhos.

3.2.3.7.  Caracteres gerais de operarios

038 - Polimorfia

Esta variavel é categorica nominal uma vez que existem muitas espécies que
apresentam operarios distintos em termos de tamanho e morfologia. As seguintes
categorias foram definidas:

(1) monomorfico;

(2) dois tipos de operarios;

(3) trés tipos de operarios.

Comentario: Este estudo utiliza polimorfia como uma variavel para classificacdo. Cada
tipo de operério é tratado como um individuo diferente e todas as caracteristicas citadas

anteriormente sdo avaliadas.

3.3.  Analises estatisticas

Todas as andlises foram realizadas por meio do programa colaborativo de acesso
gratuito chamado R versdo 3.6.0 (R Core Team 2019). Os seguintes pacotes e foram
utilizados: “ggplot2” (Wickham 2016), “vegan” (Oksanen et al. 2019), “ade4” (Dray &
Dufford 2007), “FactoMineR” (Le et al. 2008), “factoextra” (Kassambra & Mundt
2017), “dendextend” (Galili 2015), “stringr” (Wickham 2018), “dplyr” (Wickham et al.
2018) e “RColorBrewer” (Neuwirth 2014).

3.3.1. Analise das variaveis usadas para descrever caracteristicas das

especies

Variaveis nominais com caracteres multiestados foram codificadas como
variavel binaria para fins de andlise (O=auséncia, 1= presenca). Esse € o caso das
variaveis E2, E3 e E4. Nesses casos, as variaveis foram codificadas em bloco, mantendo

a origem dos dados (cada uma das nove variaveis definidas para a matriz ecologica).
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Em seguida, excluimos das analises varidveis que ndo apresentavam variacao
para classificagdo de espécies (por exemplo, variaveis com uma Unica categoria
registrada) ou varidveis com muitos valores ausentes na matriz de dados (devido a
dificuldade de observacdo ao longo do estudo). Esse é o caso das variaveis 012, 014,
019 e 0O20.

No caso dos soldados, algumas varidveis ndo foram utilizadas devido a auséncia
de informacdo na matriz de dados, especialmente porque determinadas estruturas
morfoldgicas impediram visualizagdo. Isso aconteceu para individuos de subfamilias
diferentes, como foi o caso das varidveis S27, S28, S29, S30, S31 e S32.

Para muitas espécies ndo foi possivel obter informacfes completas levantadas
para a matriz de dados, em especial dados sobre biologia. Esses casos representam
‘dados ausentes’ (missing data) na matriz de dados. A presenca de um unico dado
ausente pode impedir que individuos