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RESUMO

CRISTALDO, Paulo Fellipe, M. Sc., Universidade Federal de Vicosa, fevereiro de
2010. Mecanismos de defesa em ninhos de cupins (Insecta: Isoptera).

Orientador: Og Francisco Fonseca de Souza. Co-orientadores: Simon Luke
Elliot e Angelo Pallini Filho.

Cupins apresentam um elaborado sistema de defesa, porém seus ninhos
sao frequentemente invadidos por uma variedade de organismos. Os mecanismos que
permitem a invasao em cupinzeiros ainda nao foram elucidados. Sendo assim, o
objetivo desta dissertacao foi compreender os mecanismos de defesa em ninhos de
cupins. Para isso, levantamos a hipotese que falhas no sistema de defesa podem
estar ocorrendo por fator inato ou adquirido, que estaria propiciando a invasao e
subsequentemente a coexisténcia de espécies. Nossos resultados mostraram que ()
espécies com baixa proporcao de soldados, fator inato, nao propicia a presenca de
coabitantes, (ii) espécies de cupins com baixa proporgao de soldados apresentam
operarios mais ativos na defesa e que (ii1) fatores que ocorrem ao longo da histéria
de vida da colonia geram um descréscimo no sistema de defesa da espécie hospedeira.
Desta forma, pode-se concluir que cupins apresentam um balanco entre seus meca-
nismos de defesa o que propicia maior protecao da colonia, entretanto algumas falhas
ocorrem ao longo do ciclo de vida da colonia, permitindo a entrada de invasores e

subsequentemente a coexisténcia de espécies em cupinzeiros.
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ABSTRACT

CRISTALDO, Paulo Fellipe, M. Sc., Universidade Federal de Vicosa, February,
2010. Mechanisms of defense in termite nests (Insecta: Isoptera).

Adviser: Og Francisco Fonseca de Souza. Co-Advisers: Simon Luke Elliot and
Angelo Pallini Filho.

Termites present an elaborated defense system, but their nests are often
invaded by a variety of organisms. The mechanisms that allow the invasion in termite
nests are not elucidated. So, the objective of this dissertation was to understand
the mechanisms of defense in termite nests. To do so, hypothesized that system
failures defense may be due to innate or acquired factor, which would be providing
the invasion and subsequently the coexistence of species. Our results show that (i)
species with low proportion of soldiers, innate factor, not propitiate the presence of
cohabitants, (i) termite species with low proportion of soldiers have more workers
active in defense and (%ii) factors that occur throughout the life history of the colony
lead a decreased in the defense system of the host species. Thus, we can be conclude
that termites present a balance between their defense mechanisms which provides
greater protection of the colony, however some faults occur throughout the life cycle
of the colony, allowing the entry of invaders and subsequently the coexistence of

species in termite nest.



1 INTRODUCAO GERAL

O sistema de defesa em colonias de cupins é formado pela estrutura fi-
sica do ninho, operarios e soldados (Deligne et al., 1981; Noirot & Darlington, 2000).
Este sistema de defesa pode atuar via mecanismos especializados e complementares
(Deligne et al., 1981). O mecanismo especializado é representado por uma casta
morfo-fisiologicamente adaptada a defesa, os soldados, cuja a principal funcao é o
ataque aos invasores no ninho ou em trilhas de forrageamento (Noirot & Darlington,
2000). O complementar é composto pela estrutura fisica do ninho, que impede a
entrada de intrusos (Stuart, 1969; Deligne et al., 1981) e pelos operarios, que de-
sempenham diferentes tarefas dentro da colonia. Como componente de defesa, os
operarios podem atuar na reconstrucao da parede do ninho ou apresentar compor-
tamentos defensivos frente a invasores (Thorne, 1982).

O investimento nos mecanismos de defesa pode variar entre as espécies.
Sendo assim, diferentes espécies podem adotar diferentes estratégias que garantem
um balango entre os mecanismos especializados e complementares, a fim de otimizar
a defesa. Além deste balango, os soldados e os operarios, sao capazes de reconhecer
e atacar individuos que nao pertencem a colonia, apresentando comportamentos
agressivos (Kaib et al., 2004; Sobotnik et al., 2008).

Apesar de possuir este elaborado sistema de defesa, ninhos de cupins
sao frequentemente invadidos por uma variedade de organismos (Grassé, 1986). Esta

invasao pode ocasionar a coexisténcia de espécies em cupinzeiros, um processo bas-
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tante comum e relatado por diversos autores (Redford, 1984b; Cunha et al., 2003;
DeVisser et al., 2008; Costa et al., 2009).

A invasdo em cupinzeiros é um processo intrigante, uma vez que o
sistema de defesa da colonia deveria impedir a entrada de invasores. Os mecanimos
que podem propiciar esta invasao ainda nao foram elucidados (Redford, 1984b; Costa,
2005). Uma possivel hipdtese seria que o sistema de defesa da espécie construtora
apresenta falhas, que pode permitir a invasao e subsequentemente a coexisténcia em
cupinzeiros.

Invasoes biolégicas podem ser estudadas a nivel de ecossistema como
por exemplo a invasao de plantas em um ambiente (Souza et al., 2009) ou a nivel
individual como é o caso de invasoes de patégenos em um hospedeiro (Leibold et al.,
2004). O entendimento de invasoes em ninhos de cupins pode se basear em estudos
de invasoes bioldgicas a nivel individual, uma vez que segundo Cremer & Sixt (2009)
colonias de insetos sociais parecem apresentar componentes e mecanismos analogos
a organismos multicelulares.

De fato, colonias de cupins apresentam componentes similares ao do
corpo humano (Fig. 1). O sistema imunolégico de humanos é composto por dois
mecanismos distintos - nao especifico e especifico - que atuam em conjunto ou se-
paradamente no desenvolvimento da imunidade. O mecanismo nao especifico é a
primeira linha de defesa contra invasores, é composto pelas barreiras anatomicas
(pele, membranas mucosas, proteinas soliveis do sangue e saliva), fagocitose e res-
postas inflamatorias. Este mecanismo atua de forma rapida, nao especifica e carece
de memoéria imunoldgica, ou seja, respondem da mesma forma para qualquer tipo de
invasor. O mecanismo especifico é formado pelas células especificas de defesa, linfé-
citos T e B, que apresentam especificidade a antigenos, podendo reconhecer os inva-

sores. Estes linfocitos possuem um desenvolvimento lento, apresentam uma meméria
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imunoldgica e sdo de longa duracao (McDade, 2005; Folds, 2008). Os mecanismos
nao especifico e especifico do sistema imunolégico sao distintos mas interagem em
vérios niveis, desenvolvendo uma completa defesa contra invasores (Guyton, 1987).

De maneira similar, o sistema de defesa de cupins é composto por dois
mecanismos - complementar e especializado - que podem atuar juntos ou separados
na defesa da colonia. O mecanismo complementar é composto pela barreira fisica
(ninho) e pelos operdrios que atuam na reconstrucao da parede do ninho e também
no ataque direto a invasores. O mecanismo especializado é formado por uma casta
morfo-fisiologicamente especializada em defesa, os soldados, que atacam diretamente
o invasor usando diferentes tipos de defesa (mandibulas, secre¢oes quimicas ou a com-
binagao destas) (Deligne et al., 1981; Noirot & Darlington, 2000). Estes mecanismos
garantem uma eficaz estratégia de defesa contra invasores.

Dado a similaridade entre estes dois sistemas de defesa (ver Fig. 1),
0s processos responsaveis pela entrada e estabelecimento de antigenos no corpo hu-
mano parecem ser adequado o bastante para entendermos os processos envolvidos na
invasao em ninhos de cupins.

A entrada e estabelecimento de antigenos em humanos ocorre quando
algumas condigoes desencadeiam um mal funcionamento do sistema imunoldgico.
Estas condigoes geram disturbios que levam o sistema imunolégico a nao proteger
o organismo contra a invasdo (Ponyakina & Lebedev, 2003). Este funcionamento
nao adequado é conhecido como imunodeficiéncia e pode ser classificada em dois ti-
pos: inato ou adquirido. A imunodeficiéncia inata é causada por heranca genética
ou falha no desenvolvimento do sistema imunolégico. A imunodeficiéncia adquirida
ocorre como resultado de exposicao a doengas, fatores ambientais, idade e/ou desnu-
tricao. Ambos os tipos de imunodeficiéncia geram uma diminui¢ao ou disfuncao dos

componentes do sistema imunolégico (Petrov, 1982; Ponyakina & Lebedev, 2003).
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Da mesma forma, a invasao em cupinzeiros deve ocorrer quando al-
gumas condigoes desencadeiam um mal funcionamento do sistema de defesa. Estas
condicoes geram falhas na defesa que resulta em uma menor protecao da colonia.
Estas falhas podem ser classificadas em dois tipos: inato ou adquirido. A falha inata
na defesa é causada por caracteristicas intrinsecas da espécie como: baixa proporg¢ao
de soldados na colonia, tipo de defesa dos soldados ou caracteristicas da estrutura
fisica do ninho (localizacdo e dureza). A falha adquirida ocorre como resultado de
exposi¢ao a doengas, baixa quantidade de recursos, idade avancada e/ou senescén-
cia. Ambos os tipos de falha poderiam acarretar em baixa eficiéncia de defesa para
a colonia.

Sendo assim, o objetivo geral desta dissertacao foi compreender os
mecanismos de defesa em colonias de cupins. Assim, levantamos a hipdtese de que
falhas, inata ou adquirida, ocorrem no sistema de defesa da espécie construtora que
permite a invasao e subsequentemente a coexisténcia de espécies em cupinzeiros.

Esta dissertacao foi subdividida em 3 capitulos, sendo este o capitulo
1, que visa proporcionar ao leitor um melhor entendimento do estudo desenvolvido.
O capitulo 2 consiste do artigo "Falha no sistema de defesa propicia a invasao em
ninhos de cupins (Insecta: Isoptera)?”, no qual mostramos que falhas ocorrem no
sistema de defesa da espécie construtora que podem estar propiciando a invasao
em cupinzeiros. Por fim, o capitulo 3 faz uma conclusao geral, sintetizando os

resultados obtidos.



2 FALHA NO SISTEMA DE DEFESA PROPICIA A IN-
VASAO EM NINHOS DE CUPINS (INSECTA: ISOP-
TERA)?

Paulo Fellipe Cristaldo! & Og DeSouza?

1Pés-Graduacdo em Biologia Animal, Depto. de Biologia Animal, Universidade Federal de Vi-
gosa, 36570-000, Vigosa-MG
2Departamento de Biologia Animal, Universidade Federal de Vicosa, 36570-000, Vigosa-MG



2.1 Introducao

A estrutura fisica do ninho, os operarios e os soldados sao os compo-
nentes do sistema de defesa em colonias de cupins (Stuart, 1969; Deligne et al., 1981;
Noirot & Darlington, 2000). Tanto os soldados como os operarios podem reconhe-
cer e atacar individuos que nao pertencem a colonia, por meio de comportamentos
agressivos (Kaib et al., 2004; Sobotnik et al., 2008). Apesar de apresentarem tao com-
plexo sistema de defesa, existem registros de pelo menos 1500 espécies de plantas e
animais capazes de invadir cupinzeiros, sendo os insetos a grande maioria (Grassé,
1986). Nesta invasao, uma espécie de cupim constréi seu ninho que depois servird
como abrigo, local de nidificacdo e/ou fonte de alimento para outros organismos
(Kistner, 1979), estes chamados de coabitantes.

Esta associacao, pode acarretar na coexisténcia de espécies em cupin-
zeiros, um processo bastante comum na natureza e relatado por diversos autores (Holt
& Greenslade, 1979; Domingos, 1983; Redford, 1984b; Lacher Jr. et al., 1986; Eggle-
ton & Bignell, 1997; Miura & Matsumoto, 1997; Haddad & Dippenaar-Schoeman,
2002; Cunha et al., 2003; DeVisser et al., 2008; Costa et al., 2009). Apesar da grande
quantidade de relatos de invasao e coexisténcia em ninhos de cupins, os mecanismos
que podem permitir a entrada dos invasores sao pouco conhecidos (Redford, 1984b;
Costa, 2005).

A invasao em cupinzeiros é um processo intrigante, uma vez que o0s
invasores deveriam ser barrados pelo elaborado sistema de defesa da colonia. Coles
(1980); Domingos (1983) e Domingos & Gontijo (1996), relatam que a ocorréncia de
coabitantes em cupinzeiros parece estar relacionado a diversos fatores entre eles o
sistema de defesa da espécie construtora. Sendo assim, é possivel que a existéncia de

coabitantes ocorra pela falha no sistema de defesa do construtor. Entretanto, nao
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hé qualquer estudo que verifique a influéncia da defesa sobre a ocorréncia de invasao
em cupinzeiros.

Por outro lado, ha um extenso corpo tedrico que trata de invasoes bio-
logicas em outros sistemas. Invasoes podem ocorrer em diferentes escalas, incluindo
florestas, fragmentos e até mesmo em um organismo (Leibold et al., 2004). Desta
forma, invasoes bioldgicas podem ser estudadas a nivel de ecossistema (Souza et al.,
2009) ou a nivel de individuo (Guyton, 1987).

Invasoes em cupinzeiros, também podem ser estudadas em qualquer
um destes niveis. Se considerarmos o cupinzeiro como sendo uma ilha isolada onde
ocorre processos de imigracao e extingao de coabitantes de um ninho para outro,
podemos utilizar uma abordagem a nivel de ecossistema. Porém a invasao de cupin-
zerios também pode ser estudada a nivel individual, se considerarmos que colonias de
insetos sociais apresentam componentes e mecanismos analogos a organismos multi-
celulares (Cremer & Sixt, 2009) e que os intrusos sao reconhecidos e repelidos com
uma seletividade semelhante a de um sistema imunolégico operando em um corpo
(Dawkins, 2006).

Gordon (1996), relata que colonias de insetos sociais parecem apre-
sentar respostas individuais organizadas em comportamentos sofisticados. Compor-
tamentos sofisticados em um organismo frequentemente consistem em resposta de
muitas subunidades, como por exemplo orgaos e células, a um estimulo (Sakata &
Katayama, 2001). Dawkins (2006), relata que sociedade de formigas, abelhas ou
cupins atinge uma espécie de individualidade em um nivel mais elevado onde a in-
formacao é partilhada com tanta eficiéncia, que a comunidade se comporta quase
como se fosse uma unidade com um sistema nervoso e 6rgaos dos sentidos proprios.
Consirando tais analogias, este trabalho ira utilizar uma abordagem individual para

invasao em cupinzeiros.
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Dentre os estudos de invasao a nivel individual, a teoria de imunodefi-
ciéncia prediz que a entrada de invasores no corpo humano ocorre quando o sistema
imunolégico do hospedeiro apresenta disfuncoes em seus componentes, ou seja, o sis-
tema imunoldgico torna-se incapaz de combater os potenciais invasores, acarretando
na entrada e estabelecimento destes (Guyton, 1987; Wodarz, 2006; Folds, 2008). Uma
analogia viavel para cupins é que a entrada dos coabitantes ocorre quando o sistema
de defesa da espécie construtora apresenta falhas em seus componentes. Desta forma,
a defesa do construtor torna-se incapaz de combater os potenciais coabitantes, acar-
retando na entrada e estabelecimento destes.

Em humanos, a imunodeficiéncia pode ser de dois tipos: inato ou ad-
quirido. Na imunodeficiéncia inata, a falha no sistema imunoldgico é causada por
fatores genéticos que acarretam falhas no desenvolvimento do sistema imunolégico ao
longo de toda a vida. A imunodeficiéncia adquirida ocorre ao longo do ciclo de vida
do hospedeiro, como resultado de fatores como idade, desnutricao ou exposicao a do-
engas. Em ambos os casos, hd uma diminuigao e/ou disfun¢ao dos componentes do
sistema imunolégico (Ponyakina & Lebedev, 2003). Em cupins, falhas inatas seriam
causadas por caracteristicas intrinsecas das espécies como a variacao na proporgao
de soldado da colonia, na dureza do ninho ou no tipo de defesa dos soldados. A falha
adquirida seriam desencadeadas por caracteristicas obtida ao longo da histéria de
vida da colonia e que podem levar a debilidade da colonia como baixa quantidade
de recursos, exposicao a doencas, idade avancada ou senescéncia. Desta maneira,
falhas na defesa do construtor seja ela inata ou adquirida, poderiam acarretar em
baixa eficiéncia de defesa para a espécie construtora, propiciando assim a invasao em
cupinzeiros.

Sendo assim, o objetivo do presente trabalho foi checar se falhas inatas

ou adquiridas no sistema de defesa do construtor propiciam a invasao em ninhos de
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cupins. Para isso, hipotetizamos que: i) espécies de cupins que possuem colonias
com maior proporcao de soldados, um fator inato, sao menos susceptiveis a invasao
por outros organismos e ii) a eficiéncia de defesa dos soldados e operarios diminui
com o aumento do tamanho do ninho, um fator adquirido. Para testar se ocorre
falha inata na defesa, foi realizada uma revisao bibliogrifica a fim de relacionar
dados de presenga/auséncia de coabitantes em ninhos e a propor¢ao de soldados em
diferentes espécies de cupins. Em seguida a fim de confirmar o padrao em campo,
foram simuladas em campo, perturbagoes fisicas na parede de ninhos de Cornitermes
cumulans (Kollar)(Termitidae: Syntermitinae) e de Constrictotermes cyphergaster
(Silvestri)(Termitidae: Nasutitermitinae) e quantificado a atividade dos operarios na
defesa. Para testar se ocorre falha adquirida na defesa, foram simuladas em campo,
perturbagoes fisicas na parede de ninhos de diferentes tamanhos de Cor. cumulans

e de Con. cyphergaster e medido a eficiéncia de defesa dos operarios e soldados.
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2.2 Material & Métodos

2.2.1 Area de Estudo

O estudo foi realizado em Vigosa (20°45’S 42°52’W) e em Sete Lagoas
(19°26’S 44°14’W), Minas Gerais, Brasil.

O municipio de Vigosa localiza-se no bioma Mata Atlantica, com alti-
tude média de 648 m acima do nivel do mar. O bioma foi drasticamente alterada
com a expansao do nucleo urbano a partir de 1930. O clima local de acordo com a
classificacao de Koppen ¢é do tipo Cwa- temperado quente com inverno seco e verao
quente (Kottek et al., 2006). A temperatura média e a preciptagao acumalada du-
rante o estudo foi de 20,3 °C e 114,3 mm. A temperatura média anual e a precipitacao
acumulada anual em 2008 foi de 21,8 °C e 1.701,1 mm (Agritempo, 2009).

Sete Lagoas localiza-se em uma area do bioma Cerrado. Possui altitude
média de 762 m acima do nivel do mar, o clima local é do tipo Aw- equatorial com
inverno seco, segundo classificacdo de Koppen (Kottek et al., 2006). Durante o
estudo, a temperatura média foi de 18,0 °C e a precipitacao acumulada de 0,0 mm.
A temperatura média anual e a precipitacao acumulada anual foi de 21,4 °C e 133,9

mm em 2008 (Agritempo, 2009).

2.2.2 Cupins

O experimento foi conduzido em ninhos de Cornitermes cumulans
(Kollar) (Termitidae: Syntermitinae) e Constrictotermes cyphergaster (Silvestri)
(Termitidae: Nasutitermitinae). Estas espécies foram escolhidas por terem seus ni-
nhos frequentemente invadidos por outros organismos (Redford, 1984b; Cunha &
Brandao, 2000; Cunha et al., 2003; Costa et al., 2009). Além disso, estas espécies
apresentam diferentes mecanismos de defesa, proporcoes de soldados e tipo de ninho,

possibilitando uma ampliacao do nimero de caracteristicas avaliadas.
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Cornitermes spp. sao espécies que ocorrem em varios habitats Neo-
tropicais, incluindo florestas, cerrado e ambientes modificados pelo homem, como
pastagem ou até mesmo jardins (Cancello, 1989). Cor. cumulans contréi ninhos
epigeos, com uma grossa parede feita de argila e saliva (Fig; 2a), que sao geralmente
habitados por outras espécies de cupins e também por outros organismos (Redford,
1984b; Cancello, 1989; Costa et al., 2009). Os soldados desta espécie possuem de-
fesa mista (Fig. 2b) (Prestwich, 1984) e uma proporgao de soldados de 5% em suas

colonias (Haverty, 1977).

(a) Ninho epigeo (b) Casta de soldado

Figura 2: Ninho epigeo (a) e a casta de soldado (b) da espécie Cornitermes cumulans.
Vigosa, MG.

Constrictotermes spp. sao espécies que ocorrem na América do Sul,
incluindo Brasil, Paraguai, Bolivia e no Nordeste da Argentina. Con. cyphergaster
¢ comum nos biomas cerrado e caatinga (Mathews, 1977; Godinho & Lins, 1989;
Moura et al., 2006). Seus ninhos sao estruturas cartonadas com uma fina camada de
solo (Fig. 3a). Possuem uma parede fragil, e sdo geralmente construidos em arvores,

entretanto hé relatos de ninhos sobre rochas (Mathews, 1977). Os ninhos desta
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espécie sao frequentemente coabitados por outras espécies de cupins e/ou também por
outros coabitantes como aranhas, besouros, etc (Araujo, 1970; Mathews, 1977; Cunha
& Brandao, 2000). Os soldados possuem defesa quimica (Fig. 3b) (Prestwich, 1984)
e uma propor¢ao de soldados maior do que 10% e 13% em suas colonias (Haverty,

1977).

(a) Ninho arboricola (b) Casta de soldado

Figura 3: Ninho arboricola (a) e a casta de soldado (b) da espécie Constrictotermes
cyphergaster. Sete Lagoas, MG.

2.2.3 Coleta de Dados
Falha inata na defesa

A possivel falha inata na defesa foi analisada em duas etapas, sendo a
primeira com base em dados bibliograficos e a segunda com experimento em campo.

Primeiramente, para verificar se havia correlagao entre as caracteristi-
cas inatas e a presenca de invasores, testamos se a presenca de coabitantes é maior
em espécies com baixa proporcao de soldados. Para isso, consultamos o trabalho
de Haverty (1977) para obtermos a propor¢ao de soldados nas colonias de diferentes
espécies. Este estudo apresenta a proporcao média de soldados, relativo ao niimero

total de individuos, em colonias de 102 espécies de cupins. Adicionalmente, para



14

cada uma das espécies foi realizada uma revisao bibliografica com base em Krishna
(1969), Mathews (1977), Grassé (1986) e Rosa (2008), a fim de verificar se tais espé-
cies apresentam relatos de presenca ou auséncia de coabitantes em seus ninhos.

Na segunda etapa, para confirmar no campo a auséncia de falha inata
na defesa, testamos se espécie de cupim com baixa proporcao de soldados apresentam
um maior nimero de operarios ativos na defesa. Isto, mostraria que espécies com
baixa proporc¢ao de soldados compensam essa baixa proporcao da casta especializada
em defesa com um maior nimero de operarios, uma vez que os operarios também
atuam na defesa. E desta forma, nao haveria uma falha inata na defesa. Para isso,
disturbios experimentais foram feitos na superficie externa da parede dos ninhos
de Cor. cumulans e Con. cyphergaster, e o nimero de operarios que chegaram
neste local foi quantificado dentro de um tempo pré-determinado. Os distiurbios
experimentais foram feitos na superficie externa da parede, em um ponto situado na

metade do ninho (Fig. 4a e 4b).

(a) Cor. cumulans (b) Con. cyphergaster

Figura 4: Desenho esquemaético dos disturbios experimentais feitos na superficie
externa da parede, em um ponto situado na metade do ninho de (a)Cornitermes
cumulans e (b) Constrictotermes cyphergaster.
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Para tanto, caracteristicas intrinsecas das espécies estudadas tiveram
que ser observadas a fim de ajustar o tipo de perturbacao e o tempo de espera. Ni-
nhos de Cor. cumulans sdo grandes, possuem paredes espessas e duras (Fig. 2a) en-
quanto ninhos de Con. cyphergaster sao pequenos e possuem paredes frageis (Fig. 3a)
(Mathews, 1977). Além disso, Con. cyphergaster quando comparado com Cor. cu-
mulans apresenta uma maior proporg¢ao de soldados na colonia (Haverty, 1977). Estas
diferencas fizeram com que o tipo de perturbagao tivesse que ser realizada com fer-
ramentas adequadas a fim de: (i) evitar o colapso nas paredes frageis dos ninhos
de Con. cyphergaster se usdsemos uma ferramenta pesada ou (i) nao provocasse
distirbio em ninhos de Cor. cumulans se ussasemos uma ferramenta muito leve. O
intervalo de tempo entre o inicio e o fim das observagoes em cada espécie também foi
ajustado, considerando o niimero e o ritmo no qual os operarios e os soldados chega-
vam no local perturbado da parede do ninho. Este procedimento evitou a interrupcao
do experimento antes do tempo necessario para a resposta de defesa, evitando assim
uma resposta falsa negativa. Também evitou que um nimero excessivo de individuos
fossem registrados em um intervalo de tempo, incluindo aqueles individuos que saiam
e entravam na colonia durante a espera, superestimando a resposta. Para superar
tais problemas, garantindo assim uma comparacao segura dos experimentos entre as
diferentes espécies, um teste piloto foi realizado, objetivando definir o tempo ideal
de espera para a amostragem usando uma ferramenta adequada para cada espécie.

O teste piloto para Cor. cumulans foi realizado com trés ninhos. O
disturbio fisico foi causado com uma furadeira na parte exterior do ninho, com um
buraco de aproximadamente 20 cm de profundidade e 1 ¢cm de diametro no meio do
ninho (Fig. 4a). Em seguida, um cilindro de papelao de 20 cm de comprimento foi
parcialmente inserido no buraco e o nimero de individuos chegando no cilindro de

papel foi quantificado. A contagem de individuos que chegaram no ponto pertur-
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bado foi realizado com 20 minutos em um ninho, 30 minutos em outro ninho e 40
minutos no terceiro ninho. A relagao entre o nimero de individuos que chegaram e o
tempo de espera apds o distirbio foi analisado por regressao linear, com distribuicao
de erros Poisson, corrigido a sobredispersao. O numero de individuos no cilindro
nao respondeu ao tempo de espera (xy?= 11.34; P= 0.886), sendo assim escolheu-
se arbitrariamente o tempo fixo de 30 minutos para a realizacao dos experimentos
principais.

O teste piloto para ninhos de Con. cyphergaster foi realizado em seis
ninhos. O disturbio foi realizado usando um canivete, na parte exterior da parede do
ninho (Fig. 4b), com aproximadamente 3.5 cm de comprimento e 1 cm de diametro.
Um graveto de 20 cm de comprimento foi parcialmente inserido no buraco, e o nu-
mero de individuos que emergiram do ninho no graveto foi quantificado. A contagem
de individuos que chegaram no ponto perturbado foi realizada com 10 segundos apos
o disturbio no primeiro ninho, 20 segundos em outro ninho e assim sucessivamente
até 60 segundos no ultimo ninho. A relacao entre o niimero de individuos que res-
ponderam ao distirbio e o tempo de espera foi analisado por regressao linear, com
distribuicao de erros Poisson, corrigido a sobredispersao. O numero de individuos
nao foi afetado pelo tempo de espera (y?= 80.85; P= 0.860), sendo assim escolheu-se
arbitrariamente o tempo de 40 segundos para os experimentos principais.

Os experimentos principais foram realizados em 30 ninhos de Cor. cu-
mulans e em 25 ninhos de Con. cyphergaster, seguindo rigorosamente os mesmos
procedimentos obtidos durante o teste piloto, como descrito acima. Os ninhos fo-
ram escolhidos arbitrariamente, sendo excluidos do experimento, ninhos que estavam
quebrados ou apresentavam danos em suas paredes. Os ninhos de Cor. cumulans
foram amostrados em Vicosa-MG e os de Con. cyphergaster em Sete Lagoas-MG. Os

operérios coletados foram preservados em dlcool 80% e depois identificados a nivel de



17
espécie, de acordo com Mathews (1977), Constantino (1999) e através de comparagao
com amostras da secao de Termitologia do Museu Entomodlogico da UFV, onde os
espécimes foram depositados.

Para verificarmos se havia correlacao entre as caracteristicas inatas e a
presenca de invasores, testamos a hipdtese de que o nimero de soldados por espécie
afetava a presenca de coabitantes em ninhos de cupins. Os dados foram submetidos
a regressao logistica, com distribuicao de erros de Binomial. A coabitacao em ninhos
de cupins foi usada como variavel resposta (y), onde o valor 0 indica auséncia de
registros de coabitantes para a espécie e 1 a presenga de registro de coabitagao para
a espécie; ja a proporcao de soldados por espécie foi usada como varidvel explanatoria

Para verificarmos se espécie de cupim com baixa proporcao de solda-
dos apresentam um maior nimero de operarios na defesa, os dados foram sujeitos a
Anélise de Variancia (ANOVA), com distribuigao de erros Normal. Para padronizar
as comparagoes, o numero de individuos que chegaram no local perturbado foi divi-
dido pelo tempo de espera para cada espécie e em cada um dos ninhos amostrados.
Desta forma, temos para cada ninho amostrado o niimero de individuos por segundo
na defesa do ninho. O modelo estatistico analisado incluiu niimero de operérios por
segundo que chegaram no ponto perturbado da parede do ninho (y) e a respectiva
espécie de cupim (Cor. cumulans e Con. cyphergaster) (z).

As anadlises estatisticas foram realizadas no programa R (R Develop-
ment Core Team, 2008), usando Modelagem Linear Generalizado (GLM), seguida
de anélise de residuos a fim de verificar a aceitabilidade do modelo utilizado e a

ocorréncia de sobredispersao.
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Falha adquirida na defesa

A possivel falha adquirida na defesa foi testada com experimentos em
campo, que objetivaram verificar se havia correlagao entre as caracteristicas adqui-
ridas ao longo da histéria de vida da colonia e a eficiéncia de defesa dos soldados e
operarios. Para cupins, caracteristicas adquiridas sao fatores que ocorrem ao longo
da vida da colonia e que podem ocasionar uma debilidade na colonia, tais como:
baixa quantidade de recurso no local, exposicao a doencas ou idade avancada. Em
cupinzeiros, o tamanho do ninho é uma caracteristica adquirida, uma vez que com o
passar dos anos, hd um aumento no nimero de individuos na colonia, o que resulta
na necessidade de mais espago (Noirot, 1970). Além disso o tamanho do ninho parece
estar correlacionado com a idade da colonia, outra caracteristica adquirida. Sendo
assim, testamos a hipdtese de que a eficiéencia de defesa dos soldados e operarios
diminui em ninhos maiores. Para tanto, foram realizadas perturbacoes fisicas em ni-
nhos de diferentes tamanhos e medida a eficiéncia de defesa dos soldados e operarios
ao longo de um tempo pré-determinado.

Os disturbios experimentais foram realizados de acordo com os mesmo
procedimentos descritos no item acima (falha inata na defesa). A eficiéncia de defesa
foi avaliada pela contagem do nimero de soldados e operarios por segundos que
acorreram no ponto perturbado e o tempo de chegada do primeiro soldado neste
local.

Como indicativo de tamanho do ninho estimamos o volume dos ninhos
das espécies estudadas. Ninhos de Cor. cumulans sao do tipo epigeo e apresentam
uma parte hipdgea de aproximadamente 40 cm abaixo do solo (Cancello, 1989).
Estes ninhos tem o seu volume comumente calculado de acordo com a férmula de
um hemi-elipséide (ver Costa, 2005). No entanto, essa aproximagao desconsidera a

parte hipégea do ninho gerando erros no volume estimado. Uma maneira, encontrada
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por nés, para minimizar esse erro foi estimarmos o volume do ninho considerando-
o como sendo um esferdide prolato, pois assim calculariamos o volume total e nao
somente o volume da parte epigea. Para isso, no campo medimos em cada ninho
a altura da parte epigea (h) e a circuferéncia da base (cb) (Fig. 5a). Em seguida,
para obtermos a altura da parte hipégea (hs), calculamos o raio da circuferéncia da
base (R) (Fig. 5b). O somatorio da altura da parte epigea (h) e da altura da parte
hipdgea (hy) resultou na altura total do ninho (Hrete) (Fig. 5¢). O volume total do
ninho foi calculado de acordo com a férmula do volume do esferéide prolato (equagao

1), onde a é o diametro maior (Hyya) € b é o diametro menor (cb) (Fig. 5c).

Volumees feroide = 4/3 % T * a * b? (1)

HTotaI

(a) (b) (c)

Figura 5: Desenho esquematico dos valores obtidos para o calculo do volume do ninho
para a espécie Cornitermes cumulans: 5(a) h é altura da epigea e cb a circunferéncia
da base; 5(b) hy é altura da parte hipégea e R é raio da circuferéncia da base; 5(c)
Hroia € altura total do ninho

Ninhos de Con. cyphergaster sao geralmente construidos em arvores.
Para estimarmos o volume dos ninhos de Con. cyphergaster, subdividimos o ninho
em diversas partes, que somados resultou no volume total. Em campo, cada ninho foi

dividido em cilindros, sendo a parte inicial e final calculado de acordo com a férmula
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do volume da calota (equagao 2), onde C é circunferéncia. O volume dos demais
cilindros foi calculado de acordo com a férmula descrita na equacgao 3, onde P é o
perimetro do cilindro e h é a sua altura. Nos casos onde os ninhos foram construidos
em volta do tronco da arvore, o volume do tronco também foi estimado de acordo

com a férmula descrita na equacao 3 e subtraido do volume do ninho.

Volumecarora = C* /12 % 7* (2)

Volumeeiingro = P> % h/4* (3)

Os experimentos foram realizados em 30 ninhos de Cor. cumulans
entre Abril a Junho de 2008 e em 25 ninhos de Con. cyphergaster em Julho de 2008.
Os individuos coletados foram preservados em dlcool 80% e identificados a nivel de
espécie, de acordo com Mathews (1977), Constantino (1999) e através de comparagao
com amostras da secao de Termitologia do Museu Entomologico da UFV, onde os
espécimes foram depositados.

Para avaliar a hipdétese de que a eficiencia de defesa dos soldados e
operarios diminui em ninhos maiores, os dados foram submetidos a regressao linear,
com distribuicao de erros Normal. Os modelos estatisticos empregados tiveram como
varidvel explicativa (z) o tamanho do ninho e como variavel resposta (y): (i) nimero
de soldados por segundo que chegaram no ponto perturbado, (i) nimero de operarios
por segundo que chegaram no ponto perturbado e (iiz) tempo de chegada do primeiro
soldado no ponto perturbado.

Os modelos foram testados através do programa R (R Development

Core Team, 2008), usando Modelo Linear Generalizado (GLM), seguido pela andlise
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de residuos a fim de verificar a aceitabilidade do modelo utilizado e ocorréncia de

sobredispersao.
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2.3 Resultados

2.3.1 Falha inata na defesa

A proporcao de soldados por espécie nao se correlacionou com a pre-
senga ou auséncia de coabitantes em ninhos de cupins (x*= 120.2, P=0.09, Fig. 6).
Ou seja, apesar da casta do soldado ser especializada na defesa da colonia, ninhos
de espécies com menor proporc¢ao de soldados apresentam a mesma chance de serem
invadidos e possuirem coabitantes do que espécies com maior proporc¢ao de soldados.

No experimento em campo, o nimero de operarios que chegaram por
segundo no ponto perturbado da parede do ninho foi significativamente maior em
ninhos de Cor. cumulans do que em ninhos Con. cyphergaster (Fy 3= 11.011; P=
0.0016 ; Fig. 7). O que indica que espécies com baixa proporgao de soldados, compen-
sam um menor numero da casta especializada em defesa com uma maior atividade
dos operéarios na defesa de um ponto perturbado. Adicionalmente, em ninhos de Cor.
cumulans foi possivel observar que os operarios iniciaram a reconstrucao da parede
do ninho assim que chegaram no ponto perturbado mas este comportamento nao foi
observado em ninhos de Con. cyphergaster.

Tais resultados indicam que o sistema de defesa do construtor nao

apresenta falha inata, testado neste trabalho.
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Figura 6: Efeito da proporcao de soldados na coabitacao em ninhos de cupins (x?=
120.264, P= 0.094). Modelagem Linear Generalizada com distribuigao de erros Bi-
nomial, corrigindo a sobredispersao. No eixo y, 0 é auséncia de coabitagao e 1 é
presenca. Cada ponto corresponde a uma tnica espécie de cupim, como relatado por
Haverty (1977).
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Média de operarios/segundo na defesa
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|

Cornitermes cumulans  Constrictotermes cyphergaster

Figura 7: Numero de operéarios por segundo emergindo em um ponto perturbado
na parede dos ninhos de Cornitermes cumulans e Constrictotermes cyphergaster
(F153= 11.011; P= 0.0016). Modelagem Linear Generalizada com distribui¢ao de
erros Normal.
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2.3.2 Falha adquirida na defesa

A eficiéncia na defesa foi afetada significativamente pelo tamanho do
ninho em ambas as espécies estudadas (Cor. cumulans e Con. cyphergaster), porém
de forma diferenciada. De uma forma geral, houve uma diminuicao na eficiéncia de
defesa a medida em que aumentou o tamanho dos ninhos .

Em Cor. cumulans, o nimero de soldados por segundo que chega-
ram no ponto perturbado nao foi afetado significativamente pelo tamanho do ninho
(F128= 0.358, P= 0.553, Fig. 8). De forma semelhante, o niimero de operdrios por
segundo no ponto perturbado nao foi afetado pelo tamanho do ninho (F; 95= 2.323,
P=0.138, Fig. 9) Entretanto, houve uma relacdo positiva entre o tempo de chegada
do primeiro soldado no ponto perturbado e o tamanho do ninho (F; 2s= 4.466, P=
0.043, Fig. 10). Ou seja, apesar do nimero de soldados e operarios que chegaram no
ponto perturbado ser constante com o aumento do tamanho, em ninhos maiores os
soldados demoraram mais tempo para chegar no local perturbado.

Em Con. cyphergaster, o nimero de soldados por segundo que chega-
ram no ponto perturbado diminuiu significativamente com o aumento do tamanho
do ninho (F; 3= 4.381, P= 0.048, Fig. 11). Nao houve relagao significativa entre o
nimero de operérios por segundo e o tamanho do ninho (Fy 3= 0.013, P= 0.909,
Fig. 12). Da mesma forma, nao houve relagao significativa entre o tempo de che-
gada do primeiro soldado e o tamanho do ninho (Fy 4= 0.917, P= 0.392, Fig. 13).
Ou seja, apesar do tempo de chegada do primeiro soldado e o nimero de operarios
por segundo ser constante com o aumento do tamanho do ninho, a quantidade de
soldados por segundo chegando neste local diminuiu.

Os resultados encontrados nos experimentos com Cor. cumulans e
Con. cyphergaster, indicam que mesmo de forma diferenciada as espécies estudadas

apresentam um decréscimo na eficiéncia de defesa a medida que se aumenta o ta-
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manho do ninho: em Con. cumulans ha uma demora na chegada dos soldados com
o aumento do tamanho do ninho, e em Con. cyphergaster ha uma diminui¢ao no
nimero de soldados por segundo chegando no ponto perturbado com o aumento do
tamanho do ninho.

Tais resultados indicam que o sistema de defesa do construtor pode
apresentar falha adquirida, o que pode estar propiciando a invasao em ninhos de

cupins.
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Figura 8: Efeito do tamanho do ninho no niimero de soldados por segundo na defesa
de um ponto perturbado em ninhos Cornitermes cumulans. O nimero de soldados
por segundo na defesa ¢ constante com o aumento do ninho (F; 5= 0.358, P= 0.553).
Cada ponto corresponde a um ninho. Vigosa-MG, Brasil.
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Figura 9: Efeito do tamanho do ninho no niimero de operérios por segundo na defesa
de um ponto perturbado em ninhos Cornitermes cumulans. O ntimero de operarios
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Figura 10: Efeito do tamanho do ninho no tempo de chegada do primeiro soldado
no ponto perturbado em ninhos Cornitermes cumulans. O tempo de chegada do
primeiro soldado aumenta com o tamanho do ninho (F; 2s= 4.466, P=0.043). Cada
ponto corresponde a um ninho. Vicosa-MG, Brasil.
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Figura 11: Efeito do tamanho do ninho no ntiimero de soldados por segundo na defesa
de um ponto perturbado em ninhos Constrictotermes cyphergaster. O nimero de
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0.048). Cada ponto corresponde a um ninho. Sete Lagoas-MG, Brasil.
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Figura 12: Efeito do tamanho do ninho no niimero de operarios por segundo na defesa
de um ponto perturbado em ninhos Constrictotermes cyphergaster. O nimero de
operarios por segundo na defesa é constante com o aumento do ninho (Fy 25= 0.013,
P=0.909). Cada ponto corresponde a um ninho. Sete Lagoas-MG, Brasil.
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Figura 13: Efeito do tamanho do ninho no tempo de chegada do primeiro soldado
no ponto perturbado em ninhos Constrictotermes cyphergaster. O tempo de chegada
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0.392). Cada ponto corresponde a um ninho. Sete Lagoas-MG, Brasil.
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2.4 Discussao

Em cupins, a casta de soldado é especializada na defesa da colonia e
sua propor¢ao apresenta variagoes entre as espécies (Haverty, 1977). Este fato, nos
levou a testar a hipdtese de que espécies com baixa proporcao de soldados teriam um
maior nimero de invasores em seus ninhos do que espécies com alta proporcao de
soldados. A confirmacao desta hipdtese indicaria que a invasao em cupinzeiros ocorre
por falha inata na defesa, uma vez que as variagoes nas proporcoes desta casta é uma
caracteristica intrinseca de cada espécie. Entretanto, nosso resultado mostra que
espécies com baixa ou alta proporcao de soldados apresentaram as mesmas chances
de possuir coabitantes em seus ninhos (Fig. 6). O que indica que a caracteristica
inata avaliada neste trabalho nao ocasiona falha no sistema de defesa dos cupins,
uma vez que espécies com uma baixa proporcao de soldados, apesar de estarem com
menor numero da casta de defesa estao sujeitos a mesma chance de apresentarem
coabitantes em seus ninhos.

Como a defesa em cupins ocorre também por meio do ninho e dos ope-
rarios, uma possivel hipotese para explicar o resultado acima encontrado é que as
espécies com baixa propor¢ao de soldados apresentam um maior investimento em
ninhos e operarios na tentativa de maximizar a protecao da colonia. De fato, Coles
(1980), relata que espécies com baixa propor¢ao de soldados na colonia possuem ni-
nhos mais duros e resistentes do que espécies com alta proporcao de soldados. Diante
disso, testamos se a quantidade de operarios envolvidos na defesa de um lugar per-
turbado é maior em espécies com baixa proporcao de soldados do que espécies com
alta propor¢ao de soldados, comprovando que de fato isto ocorre (Fig. 7). Resultados
semelhantes foram encontrados por Lommen et al. (2004), onde os operérios de Bul-
bitermes sarawakensis, dificilmente apareciam apds distirbios realizado nos ninhos.

Esta espécie apresenta uma proporc¢ao de soldados na colonia de 17.3% (Haverty,
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1977), ou seja uma alta proporcao de soldados, reforcando o resultado obtido por
nés. De maneira semelhante, Hu et al. (2003) estudando a resposta comportamental
de duas espécies de cupins a estimulos vibratérios, observaram que em Reticulitermes
flavipes, onde a proporgao de soldados é baixa (1.7%), os operarios desempenham
um papel maior de lideranca na comunicacao de alarme. Estes resultados somado ao
relatado por Coles (1980), indicam que espécies com baixo nimero de soldados irao
maximizar a protecao da colonia por meio de ninhos com paredes mais resistentes e
operarios mais ativos na defesa.

A maior atividade dos operarios em espécies com menor nimero de
soldados deve estar relacionada a reconstrucao do ninho. Uma vez que em Cor.
cumulans os operarios participaram ativamente na reparagao dos ninhos, o mesmo
nao foi observado em Con. cyphergaster. Espécies que apresentam uma menor
proporgao de soldados (p. ex. Cor. cumulans), precisam investir mais na produgao
de operarios e na construcao de ninhos resistentes e duros, que demanda energia e
tempo. Porém, para estas espécies a defesa apenas sera eficiente se os operarios forem
capazes de reconhecer uma perturbagao e agir rapidamente na reparagao do ninho.
Por outro lado, espécies que possuem ninhos com paredes frageis necessitam de uma
maior quantidade de soldados (p. ex. Con. cyphergaster), uma vez que os operarios
nao realizam a tarefa de reparo e defesa do ninho de forma répida. Entretanto,
independente do fator que regula a proporcao de soldados, este resultado mostra
que espécies que apresentam um menor investimento em soldados tentam compensar
investindo em ninhos e operarios, resultando numa otimizacao de defesa em todos os
Casos.

Por outro lado, mesmo com tal compensacao na defesa (Coles, 1980; Hu
et al., 2003; Lommen et al., 2004, Fig. 7), alguns ninhos de cupins sao invadidos o que

nos indica que a possivel falha na defesa pode estar sendo desencadeada por fatores
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adquiridos, ou seja, fatores que ocorrem ao longo da histéria de vida da colonia e
levam a uma debilidade da colonia como por exemplo a disponibilidade de recurso
no ambiente ou o tamanho do ninho. Este resultado nao descarta a possibilidade de
um dos outros fatores, como por exemplo tipo de defesa explicar a falha ianta na
defesa propiciando assim a invasao em cupinzeiros.

Se 0 aumento da proporc¢ao de soldados nao resulta em uma maior efi-
ciéncia de defesa da colonia contra invasores, por que entao as colonias investem na
producao destes individuos? A resposta pode estar relacionada ao efeito dos fatores
adquiridos sobre a suceptibilidade das colonias aos invasores. Nossos resultados in-
dicam que a eficiéncia de defesa em Cor. cumulans e Con. cyphergaster é maior em
ninhos menores do que ninhos maiores (Fig. 8-13). Isto pode estar relacionado com
o custo/beneficio da defesa ao longo da ontogenia da colonia, ja que a produgao de
soldados representa um investimento alto para a colonia (Noirot & Darlington, 2000).
Sendo assim, a colonia em um primeiro momento deve investir em defesa para asse-
gurar sua vantagem competitiva. Entretanto, com o avanco da idade, o investimento
deve ser alocado principalmente para a reproducao, uma vez que as colonias ja estao
bem estabelecidas e estruturadas e os custos na defesa tornam-se menos importantes.
Esta alternancia de investimentos na defesa ao longo da ontogenia poderia gerar o
resultado encontrado. Cremer & Sixt (2009), relatam que colonias de formigas e
cupins devem investir fortemente na defesa para sobreviver a fase de crescimento e
entao entrar na fase reprodutiva. Investir em defesa na fase inicial ¢ mais vantajoso
para a colonia, porque mesmo que haja invasao em ninhos maiores, esta pode nao
ser suficiente para reduzir a populacao da espécie construtora. Desta forma estas
colonias investiriam menos em defesa ja que estes custos podem ser maiores do que

os custos em dividir o espago com espécies invasoras.
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Sendo assim, fatores que ocorrem ao longo da histéria de vida da colo-
nia podem gerar um decréscimo na eficiéncia da mesma, possibilitando assim a en-
trada dos invasores. Tais resultados, podem explicar o padrao de haver um maior
nimero de coabitantes em ninhos maiores relatado por Redford (1984b), Costa (2005)
e Carvalho (2005). Ou seja, alguns fatores podem estar propiciando o descrescimo
na eficiencia de defesa do construtor permitindo que os invasores entrem no ninhos
ao longo do tempo. Além disso, nossos resultados suportam a hipdtese levantada por
Coles (1980), de que a presenga de muitos inquilinos em um ninho reflete a incapa-
cidade da espécie hospedeira em restringir a entrada, estabelecimento e crescimento
dos inquilinos.

O descréscimo na eficiéncia de defesa ocorre de maneira diferenciada
entre as espécies estudadas. Tais resultados, podem estar relacionados ao outro fator
inato nao analisados aqui, o tipo de defesa utilizado pelos soldados destas espécies.
Soldados de Cor. cumulans possuem uma defesa mista, combinac¢ao de quimica com
mecanica (Prestwich, 1984), tal tipo de defesa é considerada menos eficiente (Redford,
1984a). O que justificaria o padrao encontrado de manter a quantidade de soldados
com o aumento do ninho, porém demorarem um maior tempo em responder a uma
invasao. Por outro lado, soldados de Con. cyphergaster que possuem defesa quimica
(Prestwich, 1984), considerada como o mais eficiente tipo de defesa (Redford, 1984a),
respondem rapidamente a uma invasao, entretanto hd uma diminui¢ao no nimero
de soldados na defesa a medida que aumenta o tamanho do ninho. Esta diminuicao
em ninhos de Con. cyphergaster pode estar ligado ao fato de que nesta espécie os
soldados nao realizam apenas a funcao de defesa do ninho mas também a de defesa
no forrageamento, uma vez que esta espécie pode forragear ao ar livre sem construcgao
de galerias (Moura et al., 2006). Desta forma, a medida que aumenta o tamanho do

ninho deve haver uma distribuicao entre os soldados que atuam na defesa do ninho e
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os soldados responsaveis pela defesa durante o forrageamento. Esta diferenca inata
na eficiéncia de defesa das espécies estudadas pode também explicar o maior nimero
de coabitantes presentes nos ninhos de Cor. cumulans quando comparados com Con.
cyphergaster (ver Redford, 1984b; Cunha et al., 2003; Costa et al., 2009).

De uma maneira geral, os resultados encontrados neste trabalho indi-
cam que as espécies de cupins estao sujeitas a coabitagao, independente da quanti-
dade de soldados (Fig. 6). Entretanto, espécies com um menor nimero de soldados
tentam balancear a defesa via ninhos mais resistentes (Coles, 1980) e operarios mais
ativos na defesa (Fig. 7). O que indica que a caracteristica inata analizada neste
estudo nao ocassiona falha na defesa. Por outro lado, alguns fatores que ocorrem
ao longo da vida da colonia, como aumento do ninho, pode diminuir a eficiéncia de
defesa (Fig. 8-13), favorecendo a entrada de coabitantes. Uma possivel mecanismo
para o resultado encontrado é que a invasao em ninhos menores pode trazer mais
danos a colonia do que a invasao em ninhos maiores, uma vez que ninhos maiores
estariam mais estabelecidos e com mais espagos livres. Na tentativa de evitar este
dano, as colonias parecem investir mais em defesa no inicio da vida.

Concluindo, este é um dos primeiros estudos que tentam compreender
0S mecanismos que propiciam a invasao em ninhos de cupins. Os resultados indicam
que a falha no sistema de defesa de espécies de cupins ocorre por fator adquirido,
entretanto nao descarta a possibilidade de outros fatores inatos da espécie também
gerarem uma falha no sistema de defesa. Esta falha na defesa, estaria permitindo
a invasao em colonias de cupins e consequentemente a coexisténcia de espécies em

cupinzeiros, um fenémeno ainda nao compreendido na termitologia.
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3 CONCLUSOES

1. Espécies de cupins com baixa proporcao de soldados apresentam as mesmas
chances de possuirem cobitantes em seus ninhos do que espécies com alta pro-

porcao de soldados. Indicando que nao ocorre falha inata na defesa.

2. Espécies de cupins com baixa proporcao de soldados apresentam um maior
numero de operarios ativos na defesa da colonia. Este resultado indica haver um
balango entre mecanismos especializados (soldados) e complementares (ninho e
operéarios), que pode otimizar a defesa da colonia. Reforgando assim a auséncia

de falha inata na defesa.

3. Mesmo com o balango referido acima, o sistema de defesa pode apresentar
falha. Esta falha é gerada por fatores que ocorrem ao longo da histéria de vida
da colonia e propiciam uma diminuicao da eficiéncia de defesa dos operarios e

soldados.
4. Esta falha pode estar favorecendo a entrada dos coabitantes em cupinzeiros.

5. A invasao devida a falha no sistema de defesa pode conduzir a coexisténcia de

espécies em ninhos de cupins.
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