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RESUMO GERAL

Os térmitas (Blattodea: Termitoidae) sao insetos eussociais reconhecidos pelo consumo
de material vegetal e pela constru¢cdo de ninhos, onde se acomodam milhares de
individuos. Todavia, os térmitas ndo consomem apenas madeira, mas sim uma variedade
de recursos, incluindo fungos, solo e carcagas de animais, além de liquens. Estes ultimos
sdo parte integral da dieta de cerca de 3% das espécies de térmitas, o que tem sido
correlacionado ao seu valor nutricional. Devido a especificidade desse habito, a literatura
taxondmica aponta a existéncia de congruéncias interespecificas na morfologia da
mandibula de operarios liquenivoros, especificamente o tamanho da placa molar. Para
testar essa hipotese, nés inspecionamos a literatura a respeito de informagdes sobre o
habito alimentar e a morfometria das mandibulas dos operarios de 37 espécies de cupins
e construimos uma filogenia baseada em caracteres morfolégicos e comportamentais,
usando métodos analiticos filogeneticamente informados. Os resultados apontaram que o
habito liquenivoro esta relacionado a um aumento da placa molar de cerca de 32%, e
isso, provavelmente, € o resultado de convergéncia evolutiva entre os taxons estudados.
Além de ser abrigo para os construtores, os ninhos de térmitas também abrigam varios
organismos, vertebrados e invertebrados, que realizam diferentes categorias de interacao
com os hospedeiros. Um exemplo dessas relagdes € o que acontece entre o liquenivoro
Constrictotermes cyphergaster (Nasutitermitinae) e o coledptero Corotoca spp
(Staphylinidae: Corotocini), em que o hospedeiro alimenta os besouros através de
trofalaxia estomodeal. Através de bioensaio, testamos a sobrevivéncia do besouro e a
frequéncia de trocas trofalaxicas em funcao da alimentacdo do hospedeiro (liquen, papel
ou madeira). Nossa analise mostrou que dentre os alimentos testados, os liquens
proporcionam menor sobrevivéncia ao termitofilo, o que pode ser atribuido a presencga de
substancias liquénicas. Em adigdo, observamos que os besouros engajam-se em maior
numero de trofalaxia quando em contato com operarios recém alimentados, sugerindo a
existéncia de percepcdo a respeito dos habitos do hospedeiro; o que teria fortes
implicagdes para o comportamento desses organismos na coldnia.

Palavras-chave: liquens; termitofilia; ecologia alimentar; termitidae; filogenia.



ABSTRACT

Termites (Blattodea: Termitoidae) are eusocial insects known for consuming plant material
and building nests, where they accommodate thousands of individuals. However, termites
do not consume only wood, but a variety of resources including fungi, soil and animal
carcasses, as well as lichens. The latter are an integral part of the diet of about 3% of
termite species, which has been correlated to their nutritional value. Due to the specificity
of this habit, the taxonomic literature points to the existence of interspecific congruences in
the morphology of the mandible of lichenivorous workers, specifically the size of the molar
plate. To test this hypothesis, we inspected the literature for information on feeding habit
and morphometry of the worker jaws of 37 termite species and constructed a phylogeny
based on morphological and behavioural characters using phylogenetically informed
analytical methods. The results pointed out that the lichenivorous habit is related to an
increase of the molar plate of about 32%, and this, probably, is the result of evolutionary
convergence among the studied taxa. Besides being shelter for the builders, termite nests
also shelter several organisms, vertebrates and invertebrates, which perform different
categories of interaction with the hosts. An example of these relationships is what happens
between the lichenivorous Constrictotermes cyphergaster (Nasutitermitinae) and the
coleopteran Corotoca spp (Staphylinidae: Corotocini), in which the host feeds the beetles
through stomode trophallaxis. Through bioassay, we tested the beetle survival and the
frequency of trophallaxic exchanges as a function of host feeding (lichen, paper or wood).
Our analysis showed that among the food tested, lichens provided the lowest survival to
the termitophile, which can be attributed to the presence of lichenic substances. In
addition, we observed that the beetles engage in more trophallaxis when in contact with
freshly fed workers, suggesting the existence of perception about the host habits; what

would have strong implications for the behaviour of these organisms in the colony.

Key-words: lichens; termiteophy; feeding ecology; termitidae; phylogeny.
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1 INTRODUGAO GERAL

Junto a Formicidae (Hymenoptera), os térmitas, organismos eussociais que
compdem a epifamilia Termitoidae (EGGLETON; BECCALONI; INWARD, 2007),
representam 0s Unicos grupos onde todas as espécies vivem em colénias com
sobreposicao de geracdes (WILSON, 1971). No entanto, diferente das formigas,
onde o sistema de castas € temporal, os térmitas apresentam esse sistema formado
por linhagens que se diferenciam ainda durante os estagios larvais, apenas
eventualmente apresentando mudancga temporal (ROISIN, 2020).

Os térmitas sao reconhecidos principalmente por acelerar o processo de
decomposicao da biomassa vegetal, consumindo o equivalente em até 3% da
producao vegetal anual (VASCONCELLOS; MOURA, 2010). Todavia, esses insetos
se alimentam de varios outros recursos (i. € liquen, fungos, humos) (LIMA E COSTA
LEONARDO, 2007) e, em alguns casos evoluiram a caracteristica de cultivar
microrganismos, como visto para espécies pertencentes aos Sphaerotermitinae e
Macrotermitinae (ENGEL, 2019; CHOUVENC et al., 2021).

Devido as profundas mudangas que provocam na paisagem quando
constroem seus termiteiros (ninhos), os térmitas também s&o reconhecidos como
engenheiros do ecossistema (BIGNELL; EGGLETON, 2000). Nesse contexto
ecossistémico, os termiteiros representam manchas ambientais de clima modificado
que aumentam a heterogeneidade ambiental e atraem outros organismos
(HUGHES; PIERCE; BOOMSMA, 2008), servindo de refugio para muitas espécies
durante eventos de impacto ambiental (MONTEIRO et al., 2017). Essa
heterogeneidade proporcionada pelos térmitas potencializa o processo de
especiacdo, fazendo com que organismos adaptados a vida associada aos
termiteiros apresentem tragos morfologicos particulares (KISTNER, 1982;
CLEMENTE et al.,, 2021). Os organismos que vivem associados as colbnias
termiticas sdo canonicamente divididos em trés categorias: inquilinos — espécies de
térmitas que habitam constru¢cdes de outras espécies; termitariofilos — espécies
associadas aos termiteiros, usando-os principalmente como abrigo temporario; e
termitéfilos — espécies que estdo efetivamente associadas a sociedade termitica.
Destaca-se nessa Uultima classificacdo os besouros Staphylinidae (Coleoptera)
(KISTNER, 1969), cujo estilo de vida evoluiu ao menos 11 vezes (CAl et al., 2017).



Os termitdfilos aparentam ter total dependéncia de seus hospedeiros,
apresentando-se anatomicamente incapazes de se alimentar de outra maneira que
nao por trofalaxia estomodeal (permutas alimentares boca-a-boca entre o operario
hospedeiro e o termitéfilo) (SEEVERS, 1957). Sob essa Optica, é previsivel que o
custo que ocasionam a colbnia hospedeira seja proporcional ao seu tamanho
populacional. Na maior parte dos casos, os besouros termitéfilos Corotocini
(Staphylinidae) estdo presentes em baixa quantidade nos ninhos de seus
hospedeiros e parecem nao afetar substancialmente a sobrevida da colbnia.
Todavia, existem relatos de termitofilos com populagdes de 198 vezes maior do que
a populacao do hospedeiro (KISTNER, 1976).

Nao obstante, sob a premissa de que a natureza do material doado é a
mesma daquela ingerida pelos térmitas, o constante recebimento de comida da
colonia hospedeira por doagdes trofalaxicas traz uma consequéncia légica para o
sistema de integracdo a colbénia: termitofilos precisam estar fisiologicamente
capacitados a obter nutricdo a partir da qualidade do alimento “doado”. Em
situagbes como essa, as especies de térmitas com dieta composta por itens
variados representam uma pressao seletiva extra sobre os termitéfilos, pois para
receber doacgdes alimentares do hospedeiro € preciso ser capaz de se nutrir do
mesmo recurso. Dessa forma, a historia evolutiva alimentar dos termitéfilos deve
seguir passos muito proximos aquela dos seus hospedeiros, especialmente no que
diz respeito a capacidade fisioldgica digestéria.

A liquenivoria é registrada para espécies termiticas alocadas nos géneros
Constrictotermes (MARTIUS; AMELUNG; GARCIA, 2000; BARBOSA-SILVA et al.,
2019) (Neotropical), Grallatotermes (JONES, 2000) (Oceania) e Hospitalitermes
(KALSHOVEN, 1958) (Asiatico). Embora habitem zonas biogeograficas distintas
(BOURGUIGNON et al., 2017; CONSTANTINO, 2020), essas espécies possuem
diversas similaridades, mais marcantemente a aparéncia externa dos soldados e
seu comportamento alimentar. O recurso liquen, associa¢gdes entre fungos e
fotobiontes (bactérias ou algas), consumido por cerca de 1,7% das cerca de 3000
espécies viventes de cupins (ENGEL, 2019), armazena em sua biomassa uma
gama de substancias defensivas conhecidas por substancias liquénicas (HONDA,;
VILEGAS, 1999). Essas substancias conferem aos talos liquénicos a capacidade de
defender os liquens contra herbivoros (BOCH; FISCHER; PRATI, 2015) e
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patégenos (LAWREY, 2000), além de serem comumente usadas por insetos em sua
préopria defesa através do sequestro das mesmas (GERSON, 1973). Logo, uma vez
que a anatomia do sistema digestério dos operarios de cupins esteja correlacionada
aos recursos alimentares explorados (DONOVAN; EGGLETON; BIGNELL, 2001), a
semelhanga entre o habito alimentar desses insetos, como a liquenivoria, pode ser
investigada como um fator explicativo para similaridades fenotipicas entre os
térmitas consumidores.

Diante do exposto, o presente estudo foi desenvolvido com o intuito de
responder duas perguntas, que visam averiguar a existéncia de comunalidades aos
térmitas que consomem liquen (Capitulo 1) e como seus termitéfilos podem reagir
ao consumo desse habito alimentar (Capitulo 2).

O primeiro questionamento buscou responder se existem adaptacdes
mandibulares idiossincraticas apenas aos térmitas liquenivoros. Para esta pergunta,
nos testamos a hipotese de que térmitas liquenivoros possuem similaridades na
morfologia mandibular.

Por outro lado, algumas dessas espécies liquenivoras sdo hospedeiras de
termitéfilos Corotocina, como é o caso do térmita Neotropical Contrictotermes
cyphergaster (Silvestri, 1901), os quais hospedam os besouros larviparos Corotoca
(ZILBERMAN et al., 2019). As duas partes engajam-se em uma relagao de simbiose
(sensu Pradeu (2011)), em que os besouros sdo dependentes dos térmitas tanto
para moradia (SCHIJDTE, 1853), como alimentacdo (SEEVERS, 1957) e
reprodugao (ZILBERMAN et al., 2019). Logo, considerando que as colbnias de C.
cyphergaster consomem tanto talos liquénicos quanto material lignocelulésico, e que
seus termitofilos sdo besouros que se alimentam apenas por trofalaxia estomodeal,
nosso segundo questionamento foi se a liquenivoria realizada por esse cupim
desempenha algum efeito redutor sobre as populagdes de seus termitofilos
Corotoca, testando a hipotese de sobrevivéncia reduzida em termitéfilos que foram

alimentados por operarios que consumiram liquen.
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Artigo 1 - Capitulo | - A liquenivoria em térmitas (Blattodea: Termitoidae) x
aumento da placa molar: uma abordagem filogenética
Igor Eloi

Maria Avany Bezerra-Gusméo
Programa de Pdés-Graduagdo em Ecologia e Conservagao, Universidade Estadual
da Paraiba, PB. Brasil
Resumo - Os térmitas sdo insetos eussociais que se alimentam principalmente de
biomassa vegetal em varios estagios de decomposi¢cao. Todavia, alguns térmitas se
alimentam de outros itens, como os liquens, cujo consenso sobre o consumo desse
recurso seria para complementacdo nutricional. Normalmente, a inferéncia de
liquenivoria em uma determinada espécie de térmita €& feita com base
principalmente na aparéncia dos soldados e observagdes de campo. Pontualmente,
os estudos taxonOmicos destacam similaridades na denticdo dos operarios, um
tragco que frequentemente € modificado de acordo com a guilda alimentar da
espécie. Neste estudo, nds reconstruimos a historia evolutiva da liquenivoria dentro
da filogenia de Termitidae, usando uma topologia estimada através de caracteres
morfoldgicos coletados a partir de descricdes taxondmicas, e testamos a associagao
entre o tamanho da placa molar da mandibula direita dos operarios e a presenca
desse item na dieta dos térmitas. Observamos aumento da placa molar em térmitas
que consomem liquen, sugerindo que esse trago pode ser efetivamente tratado com
valor preditor desse habito alimentar. Em adicdo, foi observado que essa
caracteristica possui baixo sinal filogenético, demonstrando que pode ter evoluido
mais de uma vez (ser uma convergéncia evolutiva) ou representar uma
caracteristica plesiomoérfica, dada a separagao entre os géneros de térmitas
liquenivoros no novo e velho mundo ha 30 milhdes de anos. Adicionalmente, é
discutido a respeito de como a correlacdo entre fendtipo e habito podem representar
o produto de uma correlagcdo histérica entre a disponibilidade de liquens e a
diversidade de térmitas.
Palavras-chave - Filogenia de liquenivoros, Termitoidae, Placa molar, Habito

alimentar.
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1 Introducgao

A ecologia alimentar desempenhou um papel fundamental na evolugdo dos
térmitas (Blattodea: Termitoidae) (ENGEL, 2019). As diversas dietas exploradas por
esses organismos tém correlagdo com varios aspectos de sua biologia (DONOVAN;
EGGLETON; BIGNELL, 2001), a exemplo da estruturagdo nidal (NOIROT;
DARLINGTON, 2000), comportamento de forrageio (LA FAGE; HAVERTY;
NUTTING, 1976; MOURA et al., 2006a; ALMEIDA et al., 2016), e morfologia dos
organismos (DONOVAN; EGGLETON; BIGNELL, 2001; ROCHA et al., 2019).

Do ponto de vista filogenético, acredita-se que o ancestral comum aos
térmitas habitava cavidades dentro de pecas de madeira, como algumas espécies
de baratas viventes (RUXTON et al., 2014). Dessa forma, o ancestral comum entre
todos os térmitas teriam habitado cavidades em madeira morta (estrutura one-
piece), alimentando-se dessa mesma peca (NOIROT; DARLINGTON, 2000), como
no caso dos Kalotermitidae. Todavia, a longo prazo, o habito de comer o mesmo
material em que se nidifica representa uma forte restricdo para a sobrevivéncia da
coloénia, dada a correlagdo negativa entre o tempo de ocupagédo da pegca e a
disponibilidade de recursos para a colénia (HIGASHI et al., 1991). Possivelmente
isso contribuiu para a diversificacdo da dieta desses insetos (ENGEL, 2019). Essas
caracteristicas possibilitaram a classificagdo desses animais em guildas (xil6fagos,
intermediarios e gedfagos), que se relacionam ao grau de derivagao das espécies
(DONOVAN; EGGLETON; BIGNELL, 2001).

Todavia, algumas espécies de térmitas conservaram o comportamento de
consumir madeira como principal recurso alimentar e desenvolveram adaptacdes
internas ao sistema digestério para a acomodagéo de simbiontes capazes de fixar
nitrogénio (YAMADA et al.,, 2006; THANGANATHAN; HASAN, 2018). Outras
espéecies passaram a explorar recursos alimentares suplementares, geralmente com
maior teor de nitrogénio, a exemplo dos fungos liquenizados consumidos por
térmitas do género Hospitalitermes Holmgren (MIURA; MATSUMOTO, 1997). No
entanto, o consumo desse item alimentar ndo parece ser uma generalidade entre os
térmitas. Dentre as cerca de 3000 espécies de térmitas viventes (ENGEL, 2019),
apenas a subfamilia Nasutitermitinae apresenta representantes liquenivoros, cerca
de 3,7% dos seus géneros (CONSTANTINO, 2020).
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Factualmente, o habito liquenivoro em térmitas € tdo marcadamente raro que,
muitas vezes, seu relato €, na verdade, uma inferéncia baseada em analises
morfolégicas e comportamentais (GRAY; DHANARAJAN, 1974), com soldados
apresentando cabeca com constricdo e pernas compridas, trilhas de forrageio ao ar
livre e grande nivel de esclerotizacdo (MATHEWS, 1977). A semelhanga entre
esses térmitas, principalmente com relacdo ao aparelho bucal dos operarios, foi o
que levou Sands, citado por Mathews (1977), a inferir que a dieta das espécies de
Constrictotermes Holmgren incluia fungos liquenizados, suspeita posteriormente
confirmada por métodos investigativos (MARTIUS; AMELUNG; GARCIA, 2000;
BARBOSA-SILVA et al., 2019). Situagdo similar também €& encontrada para as
espécies de Grallatotermes Holmgren, que compartiham uma aparéncia
morfolégica do aparelho bucal e comportamento muito similar as espécies dos
géneros supracitados (GAY, 1971; ROISIN; PASTEELS, 1996). Posteriormente
essas espécies foram reportadas como liquenivoras, mesmo que através de
observacgodes ad libitum (JONES, 2000; AMINA et al., 2016).

O habito alimentar dos térmitas esta fortemente correlacionado a anatomia do
sistema digestorio dos operarios (DONOVAN; EGGLETON; BIGNELL, 2001), um
trago importante na delimitacdo dos nichos que as espécies ocupam em diferentes
ecossistemas (EGGLETON; TAYASU, 2001). Espera-se que o sistema digestério
desses insetos de diferentes espécies que consomem fungos liquenizados
apresentem tragos ligados a esse habito, podendo sua proximidade filogenética
exercer influéncia consideravel sobre o estado do fendtipo. Esse viés € originado a
partir do que Blomberg e Garland (2002) chamaram de “sinal filogenético”, um efeito

que os autores definem como . uma tendéncia de espécies proximas se
assemelhar umas as outras mais do que se assemelham a espécies escolhidas ao
acaso”. Essa situagao deve ser corrigida através da aplicagdo de métodos analiticos
que considerem uma representagao da historia evolutiva dos organismos envolvidos
(IVES; GARLAND, 2010).

O estudo de tragos morfologicos, fisiolégicos e comportamentais com
métodos filogeneticamente informados tem ganhado popularidade nos ultimos anos,
como visto para o estudo do desenvolvimento de viviparidade para varias espécies
de lagartos em resposta ao clima (PINCHEIRA-DONOSO et al., 2017), a influéncia

do tamanho corporal sobre o habito de empoleiramento de morcegos filostomideos
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(GARBINO; TAVARES, 2018) e a evolugdo do tamanho corpdéreo em térmitas
(MIZUMOTO; BOURGUIGNON, 2021).

No presente estudo, nés usamos métodos comparativos filogenéticos para
avaliar a relagdo entre o consumo de liquen em térmitas e o tamanho da placa
molar dos operarios. Para tanto, reconstruimos a historia da liquenivoria dentro de
Termitoidae através do mapeamento desse habito alimentar em uma filogenia
estimada para esse grupo. Em adi¢do, nos testamos a existéncia de similaridade na
morfologia mandibular dos térmitas liquenivoros sob a hipotese de que esse habito
resulta em adaptagdes morfologicas semelhantes para esse apéndice bucal. Nés
prevemos, com base em relatos qualitativos a respeito da morfologia mandibular
(MATHEWS, 1977; FONTES, 1998), que térmitas liquenivoros possuem placas
molares proporcionalmente maiores.

2 Metodologia

Para obter dados a respeito dos habitos alimentares dos térmitas, foi
realizada uma revisao bibliografica das descricbes taxondmicas dessas espécies
reportadas como liquenivoras. O levantamento bibliografico teve como base o
tratado de térmitas do mundo Krishna et al. (KRISHNA et al., 2013) e o Termite
database (CONSTANTINO, 2020), volumes que apresentam um estado da arte e
listam todas as literaturas pertinentes relacionadas as espécies de térmitas de
interesse. Posteriormente, os artigos foram adquiridos através de buscas no Google
Scholar, empregando como termo de busca os titulos dos trabalhos conforme
descrito nos catalogos, ou por requerimento junto aos autores, quando necessario.
Como a maior parte das descricdes taxonémicas dos térmitas se restringem aos
soldados ou possuem descricdes breves dos operarios (geralmente das
mandibulas), optou-se pelo estudo da morfologia da casta dos soldados para
construcdo de uma arvore filogenética e o exame apenas das mandibulas dos
operarios para o estudo do habito alimentar.

As mandibulas dos térmitas s&o estruturas que representam grande
modificagdo em funcdo do nicho ocupado pela espécie. Para reconhecer as
variagdes mandibulares das diferentes espécies de térmitas estudadas aqui, foram
realizadas medi¢cdes das mandibulas dos operarios a partir das ilustracbes e
imagens presentes nas descricbes das espécies usando o software Imaged versao

1.53c. Para eliminar o viés atribuido ao tamanho do organismo, nés optamos por
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usar o indice da placa molar (a proporgao entre o Comprimento da placa molar e
Comprimento total da mandibula) (Figura 1). Essa metodologia também auxilia a

circundar a falta de escalas em muitas ilustragcbes inseridas nas descricoes

taxondémicas originais.

Figura 1 - Similaridades na morfologia da cabega e mandibulas de térmitas liquenivoros. As setas

apontam para regido molar da mandibula direita, detalhe para as cuspides molares. A) Mandibula

direita de Constrictotermes rupestris Constantino e Costa-Leonardo (1997). Tomada das medidas:
CTM; Comprimento total da mandibula, CPM; Comprimento da placa molar. B) Mandibulas de
Grallatotermes grallator (Gay 1971). C) Mandibulas de Pertanika Journal of Tropical Agricultural
ScienceConstrictotermes cacaoensis (Ensaf et al. 2002). D) Mandibula de Hospitalitermes blairi
(Chhotani 1997). E) Cabeca de soldado de Grallatotermes grallatoriformis (Chhotani 1997). F)

Cabeca de soldado de Constrictotermes cyphergaster (Mathews 1977). G) Cabecga de soldado de
Hospitalitermes ataramensis (Chhotani 1997). As ilustragcdes preservaram a proporgao e escala
originais, exceto a figura A, cujas propor¢des foram distorcidas para detalhar a metodologia de

medigao.

025mm

Fonte: Autor
2.1 Construcao da filogenia para os térmitas liquenivoros

Atualmente a filogenia dos térmitas se encontra bem resolvida em niveis

hierarquicos amplos, com a maior parte das relagdes insoélitas concentradas ao nivel
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especifico (BOURGUIGNON et al., 2014). Todavia, embora a arvore filogenética
estimada por esses autores seja a mais robusta inferéncia para a histéria evolutiva
desses insetos, ela nao contém varios taxons contemplados pela nossa pergunta,
especialmente o obscuro género Grallatotermes. Devido a essa falta, optamos por
construir uma arvore filogenética contendo 46 caracteres morfolégicos (Anexo 1) da
casta dos soldados e cinco caracteres biolégicos em 37 taxas terminais (espécies)
(Anexo Il), de maneira similar ao proposto por Donovan et al. (2001). Para as
espécies de térmitas com soldados que apresentam trimorfismo, somente os
soldados intermediarios foram incluidos no estudo. Ja no caso dos que apresentam
dimorfismo, optamos por incluir informagdes oriundas apenas dos soldados
menores.

O grupo interno foi escolhido a partir da disponibilidade de literatura
taxonbmica detalhada e a existéncia de descricdo das mandibulas dos operarios
das espécies selecionadas (Anexo Il). De maneira similar, os grupos externos foram
escolhidos com base na existéncia das informagdes supracitadas e da diversidade
termitica, selecionando-se Rugitermes rugosus (Hagen, 1853) (Kalotermitidae), um
representante dos térmitas inferiores que apresenta caracteristicas primitivas (i. e
soldados com olhos rudimentares (KRISHNA, 1961), pronoto plano e largo
(CONSTANTINO, 2002), e a inexisténcia de operarios verdadeiros
(CONSTANTINO, 1999)); Cornitermes cumulans e Rhychotermes nasutissimus,
membros da subfamilia Syntermitinae e Microcerotermes strunckii (Sorensen, 1884)
(Termitinae), membros dos térmitas superiores (Termitidae) que apresentam
sinapomorfias, a exemplo de sistema digestério retorcido (NOIROT, 2001), com
pronoto em forma de sela turca (CONSTANTINO, 2002) e operarios com sistema
reprodutor atrofiado (NOIROT; PASTEELS, 1987). Como raiz da arvore, a priori, foi
escolhido Mastotermes darwiniensis Froggatt, 1897, dada a posigdo conhecida
desse taxon como sendo um grupo primitivo (BOURGUIGNON et al., 2014), com
plesiomorfias conhecidas (DONOVAN et al., 2000), a exemplo de seu forrageio
solitario ou em tandem (SILLAM-DUSSES et al., 2007), oviposicdo em ootecas
(NALEPA; LENZ, 2000) e simbiose com Blattobacterium (LO; EGGLETON, 2011).

A construgdo da filogenia do grupo de estudo aqui testado foi realizada
usando a linguagem de programacao R versao 4.1, através do pacote TreeSearch

(SMITH, 2018). Inicialmente estimou-se uma arvore filogenética usando o método
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Neighbour joining. Essa arvore foi usada como ponto de partida para busca de uma
topologia ideal usando o critério de otimizagdo por parciménia através do método
“ratchet’ (NIXON, 1999), com 250 interagdes e ponderagao implicita dos valores dos
caracteres (GOLOBOFF, 1993). Para cada interagéo foram aplicadas 50 bissec¢des
e reconexdes de arvores, com algoritmos tipo RootedTBRSwap para rearranjo com
conservagao da raiz (FELSENSTEIN, 2004). Apds isso, a arvore ideal foi escolhida
pelo critério de consenso estrito, cujo comprimento dos ramos foi estimado pelo
método de Grafen (1989), usando o pacote ape (PARADIS; SCHLIEP, 2019) (Anexo
[ll). A reconstrugdo da histéria da liquenivoria na filogenia do grupo foi realizada
usando o pacote phytools (REVELL, 2012), através do modelo de simulagéo
estocastica com 500 simulacdes. Para avaliar o efeito do sinal filogenético sobre o
traco fenotipico testado (indice da placa molar), foi escolhido como critério o valor
de 1 de Pagel (PAGEL, 1999), que representa um parametro correlacional entre a
covariacdo entre espécies e a covariacdo esperada sob movimento Browniano
(A=1= a variagao atribuida ao sinal filogenético ndo é diferente do que seria
esperado ao acaso), seguido de teste de randomizagao.

A reconstrugdo de estado ancestral das caracteristicas para variaveis
continuas foi feita através de um fenograma (ACKERLY, 2009), usando o pacote
phytools. Nessa analise, a arvore filogenética é projetada em um espago bi-
dimensional, onde o eixo Y representa a variavel continua de interesse (indice da
placa molar) e o eixo X representa uma virtualizagdo do tempo evolutivo. Dessa
forma, o posicionamento vertical de um né indica o valor de indice da placa molar
esperado para aquele taxon hipotético, enquanto o espagamento entre os terminais
indica a variagdo esperada sob movimento Browniano.

2.3 Andlises estatisticas

Bancos de dados contendo multiplas espécies possuem algum grau de
dependéncia embutida, devido a proximidade filogenética (FELSENSTEIN, 1985).
Para testar a influéncia do habito liquenivoro sobre o fendtipo mandibular dos
operarios, foi construido um modelo linear generalizado filogenético (pgls), usando
os pacotes nime versao 3.1 (PINHEIRO et al.,, 2021) e ape 5.5 (PARADIS;
SCHLIEP, 2019). A arvore filogenética foi usada como fator de corregdo da variagéo
e assumindo variagdo em movimento Browniano (varidncia evolutiva proporcional a

variagao fenotipica dos terminais). A escolha do modelo com fator aleatério, bem
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como da variavel resposta em proporgao objetivaram controlar, respectivamente, a
influéncia do sinal filogenético e do tamanho do corpo das espécies sob a
interpretacdo dos resultados. A adequacao do modelo foi averiguada a posteriori
através da inspecado de residuos e teste com relacdo a desvio significativo da
normalidade usando o teste de Kolmogorov-Smirnov (com modificagdo de Lilliefors).
Subsequentemente, o modelo foi testado através de Analise de Desvio (ANODEV)
com teste F. As analises foram conduzidas usando a linguagem de programacao R
versao 4.1 (R CORE TEAM, 2021).

3 Resultados e discussao

Dentre as 37 espécies de térmitas estudadas, 29% delas foram consideradas
como consumidoras de liquens (Anexo ll), incluindo aquelas com relatos de campo
(KALSHOVEN, 1958), estudo com observacdes diretas (BARBOSA-SILVA et al.,
2019) ou extrapolagdes de nicho (DONOVAN; EGGLETON; BIGNELL, 2001).
Quanto ao grau de parentesco entre elas, o tamanho da placa molar dos seus
operarios aparenta estar diretamente ligado ao habito liquenivoro (1=0,83;
P=0.001), ainda que esse carater esteja fortemente marcado em alguns ramos
especificos da evolugao dos térmitas (Figura 2: A). Esse tracgo foi observado a partir
da diferenca significativa entre o tamanho da placa molar de térmitas que
consomem liquen e aqueles que néo o fazem (F(135=11,811; P=0,001) (Figura 2: B).
Assim, de maneira geral, o consumo de liquens esta associado ao aumento médio
de 32% da placa molar (Figura 2: C).

A reconstrugao do histérico do indice da placa molar indica que o estado
ancestral dessa estrutura é de cerca de 0,38 (Figura 2: A; Figura 3), e passou por
uma tendéncia a redugcdo em alguns taxons (i. e Rhynchotermes nasutissimus,
Cornitermes cumulans (Syntermitinae), Velocitermes aporeticus (Nasutitermitinae)).
Por outro lado, os taxons que se especializaram no nicho liquenivoro passaram,
unanimemente, por um processo de aumento da estrutura.

Embora o maior tamanho da placa molar seja o fenétipo mais marcante para
os térmitas consumidores de liquens (Figura 2: A, C), ele ndo é a unica estrutura
que apresenta modificagdo notavel se comparada a térmitas puramente xil6fagos. O
papo dos operarios dessas espécies demonstra volume em destaque, ocupando
grande parcela do espago abdominal (ROISIN; PASTEELS, 1996; FONTES, 1998),
carater pouco mencionado na literatura. Por outro lado, ja foi apontada a existéncia
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de deflexdo nas mandibulas de operarios das espécies de Constrictotermes
(FONTES, 1998), caracteristica que também pode estar associada ao habito
alimentar. Ja para os soldados dos térmitas liquenivoros varias estruturas
intraespecificamente similares sao notaveis, destacando-se principalmente a
presenca de constricdo atras da inser¢cdo das antenas (Figura 1), a presencga de
olhos rudimentares (geralmente reduzidos a discretas manchas palidas)
(CHHOTANI, 1997) e a forte pigmentagcdo (KALSHOVEN, 1958; MATHEWS, 1977).
Enquanto os dois primeiros caracteres podem ser atribuidos ao grau de derivagao
dos taxons (BOURGUIGNON et al., 2017), o terceiro possivelmente esta ligado ao
habito de forrageio a céu aberto.

Figura 2 — (A) Topologia da filogenia de térmitas liquenivoros estudada. A coloragéo evidencia o
tamanho da placa molar conforme a posigao filogenética das espécies. Cores no espectro azul
representam maiores indices de placa molar. (B) Comparagéo entre o tamanho médio do indice da
placa molar de térmitas liquenivoros (azul) e térmitas que ndo consomem liquen (verde). As barras
de incerteza representam o desvio padrdo. (C) Reconstrugéo do histérico da liquenivoria na filogenia

dos térmitas estudados. A presenca desse habito é denotada pela cor azul.
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Surpreendentemente, o aumento da placa molar parece ser uma adaptacao
comum nao so aos térmitas liquenivoros, pois esta presente também em outros
insetos que consomem esse recurso, a exemplo de Nilio brunneus (Coleoptera:
Tenebrionidae) (ALOQUIO; LOPES-ANDRADE, 2016), larvas de Termessa
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shepherdi (Lepidoptera: Erebidae) (FERGUSON, 2018) e adultos de Acrodectis spp.
(Orthoptera: Tettigonidae) (GANGWERE, 1965). A recorréncia dessa modificagéo
sugere que sua existéncia pode ser correlacionada ao consumo de liquens por
invertebrados com aparelho bucal mastigador, demonstrando uma convergéncia
evolutiva. Funcionalmente, € possivel hipotetizar que a biomassa liquénica deva ser
compactada antes da ingestao.

Alguns taxons termiticos asiaticos (Lacessititermes e Longipeditermes)
apresentam um comportamento de forrageio muito similar ao padrdo geral dos
térmitas liquenivoros, formando extensivas trilhas a céu aberto (SYAUKANI, 2008;
SYAUKANI et al., 2019). Tal similaridade levou a assumir-se a existéncia de
liquenivoria em Longipeditermes (GRAY; DHANARAJAN, 1974). Todavia, a
existéncia desse comportamento nesse grupo é improvavel, pois, 1) os operarios de
Longipeditermes apresentam um indice de placa molar muito abaixo da média de
térmitas liquenivoros (0,50 = 0,009) (Figura 1: A); e 2) a placa molar dos operarios
das espécies desses géneros possuem um entalhe (SYAUKANI, 2008; SYAUKANI
et al., 2019), que é contrastante ao padrao liquenivoro (SYAUKANI; THOMPSON;
YAMANE, 2011). Uma situagcdo similar também é relatada para Nasutitermes
banksi, em que uma colonia foi encontrada nidificando em rochas incrustadas com
talos liquénicos e possivelmente se alimentando desse recurso (embora a inspecgao
do tubo digestivo dos espécimes nao tenha evidenciado biomassa liquénica)
(EGGLETON et al.,, 1999). A asseveracao da detecgdo de biomassa liquénica a
partir do conteudo estomodeal deve ser realizada através de cromatografia de
camadas finas (BARBOSA-SILVA et al., 2019). Além disso, € improvavel que esse
taxon realize liquenivoria dada as caracteristicas morfolégicas do grupo
Nasutitermes, como a presenca de placa molar e papo pequeno, pernas discretas e
curtas, além de comportamento letargico (CONSTANTINO, 1991).



21

Figura 3 - Simulacdo continua da evolugao fenotipica de térmitas em fun¢do do habito alimentar
liquenivoro. A reconstrugédo do estado dos caracteres ancestrais se deu por probabilidade maxima. O
grau de certeza dos estados de caracteres é demonstrado por meio da intensidade da coloragéo azul

(95% intervalo de confianga).
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Considerando que clados como Constrictotermes - Subulitermes se

separaram do ramo principal de Nasutitermitinae acerca de 23 milhdes de anos
atras (Oligoceno), pouco tempo apds a origem dessa subfamilia (~29 milhdes de
anos atras) (BOURGUIGNON et al., 2017), é possivel que o ambiente onde ocorreu
seu processo de especiagdo propiciou a ocupacdo desse nicho. Durante o
Oligoceno (~33 milhdes de anos atras), o planeta passou por um resfriamento
(BERGGREN; PROTHERO, 2014) e ao final desse periodo voltou a aquecer
(PEKAR; DECONTO; HARWOOD, 2006) e, o processo de mudangas climaticas
desse periodo foi crucial para a diversificacdo de varias linhagens de liquens (PAZ
et al., 2011). Tal fato sugere que poss existir uma correlagcdo com a diversificacdo
de térmitas liquenivoros, de maneira similar existente entre a diversificagcdo de
insetos e angiospermas (GORELICK, 2001). Sob essa narrativa, a histéria natural
de alguns grupos liquenivoros pode estar atrelada a um periodo da histéria onde a
biomassa de liquens se apresentava em quantidade elegivel para ser um recurso
recorrente, como, por exemplo no cenario onde o nitrogénio disponivel na dieta
xiléfaga era ainda menor (HIGASHI; ABE; BURNS, 1992). Nesse momento,
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havendo menos matéria organica vegetal disponivel, os liquens representaram uma
fonte imediata de nitrogénio acessivel.
4 Conclusao

Com base no que foi estudado, vimos que o comprimento da placa molar dos
operarios de térmitas nasutos esta correlacionado a presenga de liquen em sua
dieta. A analise feita através de dados presentes nas descricbes taxondmicas
mostraram que operarios de espécies termiticas liquenivoras possuem placas
molares 39% maiores.

Além das mandibulas, sugere-se que a hipertrofia do papo dos operarios que
consomem liquen também pode ser uma correlagdo valida. Todavia, apesar de o
presente estudo ter se baseado apenas em dados retirados da literatura, e sabendo-
se que o detalhamento sobre morfologia interna dos térmitas da casta operaria nao
esta presente na maior parte dos estudos, indica-se que, nos tempos atuais, o valor
sistematico da anatomia interna seja indiscutivelmente superior ao externo (ROCHA
et al., 2019).

Do ponto de vista evolutivo, a topologia estimada no presente estudo esta de
acordo com a filogenia mais atual dos térmitas (BOURGUIGNON et al., 2017), e
propde algum grau de convergéncia evolutiva entre os térmitas liquenivoros, o que
pode esta associado ao longo tempo de separagdo entre os ramos orientais e
ocidentais dessa guilda. Todavia, destacamos que a filogenia dos termitidoides,
embora bem resolvida entre as taxas elevadas, ainda possui muitos pontos de
relagdo obscura. Dessa forma, as conclusdes até aqui obtidas podem futuramente
serem reforcadas por novas analises e entendimentos da filogenia dos

térmitas.cadé as refs?
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Artigo 2 - Capitulo Il - A sensibilidade dos termitéfilos a qualidade alimentar do
hospedeiro
Igor Eloi’
Kézia Gomes Ribeiro?
Maria Avany Bezerra-Gusmao'
' Programa de Pos-Graduagio em Ecologia e Conservagéo, Universidade Estadual
da Paraiba, PB. Brasil
2 Departamento de Biologia, Centro de Ciéncias e da Saude, Universidade Estadual
da Paraiba, PB. Brasil
Resumo - Os térmitas (Blattodea: Termitoidae) participam de interagdes com varias
outras espécies de organismos. Muitos dos invertebrados termitéfilos (associados
aos térmitas) participam de interagdes diretas com seus hospedeiros, a exemplo dos
besouros Corotocini (Staphylinidae: Aleocharinae). Esses insetos sdo alimentados
pelos operarios da colbnia hospedeira a partir de trofalaxia estomodeal. O sistema
térmita-termitéfilo melhor conhecido ocorre entre Constrictotermes cyphergaster
(Nasutitermitinae) e Corotoca spp (Corotocina), cuja ecologia alimentar dentro desta
relacdo é majoritariamente desconhecida. No presente estudo, avaliamos o efeito da
qualidade de alimento consumido pelos operarios da coldnia hospedeira sobre a
sobrevivéncia de termitofilos. Testamos a hipotese de que recursos distintos afetam
a sobrevida dos besouros. Especificamente, foi esperado que o recurso alimentar
liquen reduza a sobrevida dos besouros. Em adi¢do, quantificamos a frequéncia de
encontros trofalaxicos em funcdo dos tratamentos propostos. Como resultado, foi
observado que besouros alimentados por térmitas que consumiram biomassa
liquénica sobrevivem por menos tempo do que o grupo controle. As analises
também mostraram que ocorre maior frequéncia de trofalaxia entre besouro e
térmitas apos a alimentacdo do hospedeiro. Tal resultado pode ser interpretado
como um resultado dos processos fisiolégicos dos besouros ou uma manifestacao
de capacidade perceptiva. Sob esses resultados, é possivel levantar a hipétese de
que os termitdfilos Corotoca podem usar tais pistas como um indicador das
atividades da colénia, como a realizagdo de forrageamento, momento em que os
termitofilos realizam larviposicao.

Palavra-chaves - térmitas, liquens, termitofilos, ecologia alimentar
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1 Introducgao

Os chamados superorganismos sao representados por insetos sociais que
formam sistemas familiares enclausurados em constru¢cdes de arquitetura variada
(WILSON, 1971), cujos membros atuam analogamente a células de um unico
organismo (EMERSON, 1939). Esses insetos representam um dos pilares da
manutencdo dos ecossistemas tropicais, em que o somatério da biomassa dos
principais insetos sociais como térmitas (Blattodea: Termitoidae) e formigas
(Hymenoptera: Formicidae) é 200% maior que a biomassa de humanos (TUMA;
EGGLETON; FAYLE, 2020).

As construgdes dos térmitas, os ninhos, abrigam suas colbnias e sao
compostas pela jungdo de saliva, fezes, solo e material regurgitado, representando
um elemento fundamental na evolugdo desse grupo (RUXTON et al.,, 2014). A
manutencdo dessas construgdes € realizada pelos operarios (TRANIELLO;
ROSENGAUS, 1997) e, sua funcado primaria € atuar como uma primeira linha de
defesa passiva dessas colénias (NOIROT; DARLINGTON, 2000), assessorando a
defesa individual, realizada pelos soldados e operarios (PRESTWICH, 2003). A
estabilidade da vida colonial nos ninhos, com protegcdo e recursos alimentares
armazenados para seus individuos, atrai organismos invasores (PARMENTIER,
2019). De maneira geral, os invasores associados aos ninhos s&o conhecidos como
termitofilos, com alguns coabitando os ninhos de forma facultativa e outros de
maneira obrigatéria (CRISTALDO et al., 2012), muitas vezes recebendo alimento
dos operarios (GRASSE, 1997).

O principal recurso alimentar explorado pelos térmitas € a biomassa vegetal e
seu consumo constitui um gradiente que varia desde vegetais vivos a particulas
organicas aprisionadas no solo (BIGNELL; EGGLETON, 2000). Essencialmente, a
dieta xil6faga é pobre em nitrogénio disponivel para incremento a biomassa dos
térmitas (HIGASHI; ABE; BURNS, 1992), e essa presséo seletiva contribuiu para o
surgimento de adaptacgdes e estratégias para aquisicdo desse elemento, como co-
evoluir com simbiontes capazes de fixar o nitrogénio (YAMADA et al., 2006) e a
diversificagdo da dieta (MIURA; MATSUMOTO, 1997). Em especial, os térmitas
superiores, exploram n&o s biomassa vegetal mas também carcagas de animais,
fungos e liquens (MIURA; MATSUMOTO, 1997; LIMA; COSTA-LEONARDO, 2007).

A distribuicdo do alimento coletado pelos operarios desses insetos durante a



25

atividade de forrageio aos demais membros da colénia ocorre por trofalaxia
estomodeal, uma permuta alimentar que ocorre boca-a-boca. Esse comportamento
alimentar € um fator importante na manutencao dos niveis de nutricdo colonial dos
insetos eussociais (FUJIOKA; OKADA, 2019), visto que as redes de trocas
trofalaxicas garantem reparticdo nutricional a todos os membros da coldnia,
independentemente do tamanho do grupo (BLES; DENEUBOURG; NICOLIS, 2018).

O térmita Neotropical Constrictotermes cyphergaster (Silvestri, 1901),
construtor de ninhos conspicuos arbdéreos em regides de mata seca espagada,
especialmente em areas de Cerrado e Caatinga (SCHMIDT, 2007), engajam-se em
forrageiros a céu-aberto, formando extensas trilhas durante o periodo noturno
(MOURA et al., 2006b), apresentando como itens alimentar a madeira e os liquens
(MOURA et al., 2006b; BARBOSA-SILVA et al., 2019). Em seus ninhos, € comum
encontrar uma lista de coabitantes facultativos e/ou obrigatorios, como é o caso dos
besouros termitofilos fisogastricos Staphylinidae (CUNHA; BRANDAO, 2001), uma
associagao termitéfila bem conhecida e recorrente (CAl et al., 2017). Nas suas
construcbes estdo presentes até dois géneros de termitdfilos dessa familia,
Corotoca Schigdte e Spirachtha Schigdte (Corotocini), cuja probabilidade de
encontro varia conforme o tamanho do ninho hospedeiro (CRISTALDO et al., 2012).
Sabendo-se, entretanto, que a densidade populacional desses besouros nos ninhos-
habitat localizados no Cariri paraibano pode variar de zero a 67 espécimes (ELOI,
LUNA & BEZERRA-GUSMAO, nao publicado).

Os besouros Corotoca apresentam denticao reduzida e fusdao do mentum ao
submentum (ZILBERMAN, 2020), adapta¢gbées que indicam a incapacidade de se
alimentar de outra forma que nao através de doacdes trofalaxicas proporcionadas
pelo hospedeiro (SEEVERS, 1957). Essa relagao de desvio alimentar sugere que a
sobrevida dos termitdfilos pode sofrer influéncia direta da qualidade do recurso
alimentar explorada pelo hospedeiro. Nessa narrativa, se destaca os liquens
consumidos por C. cyphergaster (BARBOSA-SILVA et al., 2019) que sao
reconhecidos por possuir substancias que atuam como anti-herbivora, um recurso
de baixa palatabilidade que produz e armazena tais substancias (HONDA,;
VILEGAS, 1999; GAUSLAA, 2005). Essas substancias s&o sequestradas por
algumas espécies e usadas em sua prépria defesa, conforme visto para mariposas
Arctiidae (HESBACHER et al., 1995). Em contrapartida, outras espécies se
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aproveitam de maneira menos sofisticada delas, recorrendo assim ao proprio talo
liquénico em sua defesa, como os gorgulhos do género Gymnopholus que cultivam
liguen em seu hélitro (GRESSITT; SEDLACEK, 1970).

Nos insetos, a eliminagao de substancias nocivas presentes no alimento é
realizada principalmente pelos tubulos de malpighi (KAPOOR et al., 2021), 6rgao
gue nao esta presente nos besouros Corotoca (PISNO et al., 2019), fato que intriga
o produto final da digestdo desses besouros. Logo, a consequéncia direta do
alimento recebido por Corotoca spp sobre a sua sobrevivéncia permanece
desconhecida. Nesse sentido, nds testamos a hipétese de que a sobrevivéncia de
termitofilos Corotoca spp € influenciada diretamente pela qualidade do recurso
alimentar consumido pelos operarios de seu hospedeiro C. cyphergaster.
Esperavamos que ao receber alimento de térmitas que ingeriram liquens, os
besouros sobreviveriam por menos tempo.

2 Metodologia
2.1 Area de coleta e aquisigdo de material biolégico

Todo o material biolégico usado neste estudo foi coletado no Sitio Brejinho (-
7°43'S/-36°18'0), municipio de Barra de Sao Miguel, inserido na bacia do Rio
Paraiba em sua por¢cdo do Cariri paraibano. A area de 8 ha trata-se de uma
propriedade particular e todas as coletas foram realizadas com a permissao e
acompanhamento dos proprietarios. Conforme a classificagdo de Koppen, o clima
dessa regidao se enquadra no tipo Bsh (estepe arida com clima quente e seco)
(KOTTEK et al.,, 2006), com precipitagdo anual estimada para 440 mm e
temperatura média anual de 26 °C (ALVES; DE AZEVEDO; COSTA DOS SANTOS,
2017). A vegetacao local é predominantemente arbustiva, apresentando em sua
paisagem manchas com a presenga de Prosopis juliflora (Sw) (algaroba) para
extragao de lenha. Além disso, entre os vegetais nativos encontramos individuos de
Aspidosperma pyrifolium (pereiro), Cenostigma pyramidalis (catingueira), Croton sp
(marmeleiro), Tacinga sp (palmatéria), Acacia sp (jurema) e Spondias tuberosa
(umbuzeiro).

Nessa area, os ninhos de C. cyphergaster possuem trés espécies de
estafilinideos termitdfilos: os fisogastricos C. fontesi Zilberman, C. melantho
Schiddte (Corotocini) e o limuldide Termitocola silvestri (Wasmann)

(Termitonannini). O volume dos ninhos de C. cyphergaster apresenta-se como um
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bom preditor para a presenga de termitdfilos (CRISTALDO et al, 2012),
especialmente para os besouros Corotoca sp, registrados com boa probabilidade de
encontro em ninhos com volume superior a 2,2 litros. Este critério foi adotado, e o
volume dos ninhos foi medido in loco, usando o Principio de Cavalieri, quando todas
as estruturas (ninho) foram visualmente divididas de cima a baixo, em parcelas que
se aproximam a um formato geométrico conhecido. Em seguida, foi aplicada a
férmula de calota esférica para as extremidades superior e inferior, e a formula
volumétrica de um cilindro as por¢gées medianas. O volume da estrutura completa é
tomado como o somatério do volume das parcelas. Esse método provém medidas
mais realistas do que o tradicional método de aproximacao do formato do ninho a
um objeto geométrico de volume conhecido (BRASIL; GUIMARAES-BRASIL;
HRNCIR, 2020). Nas regides de Caatinga arbustiva, os ninhos arboreos de C.
cyphergaster sdo comumente permeados por galhos e ramos do vegetal suporte e,
nesses casos, o volume dos ninhos foi corrigido através da subtragdo do volume
dos suportes (medidos usando a férmula de volume para cilindros) que atravessam-
os. Um total de dez ninhos foram coletados para a conducao deste estudo. Todos
os ninhos foram transportados para o laboratério e mantidos sob condi¢des
ambiente. O intervalo de tempo entre a coleta e a montagem dos bioensaios foi de
no maximo seis horas.
2.2 Bioensaios

Todos os insetos foram mantidos dentro de seus respectivos ninhos antes do
bioensaio. Para realizagdao do experimento, optou-se por um desenho fortemente
artificializado em laboratoério, que embora representem simplificacbes consideraveis
do ambiente natural, permitem observacdes diretas com maior grau de preciséo
(MARTIN; BATESON, 2007). Os operarios de C. cyphergaster foram removidos do
ninho (37) e acondicionados em placas de Petri contendo uma oferta de recurso
alimentar (talo liquénico (n=33), madeira (Aspidosperma pyrifolium) (n=16) e papel
(n=21)). Os talos liquénicos foram servidos em forma de retadngulos com cerca de 2
cm de comprimento e embalados em papel aluminio para manter apenas a
superficie de interesse exposta. Os insetos foram mantidos por 48h em contato com
o alimento, em temperatura entre 24-26 °C e em auséncia de luminosidade. Nesse
mesmo periodo, os besouros permaneceram no ninho, visto que sua remocao

prévia resultou na mortalidade precoce desses insetos.
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Apos o fim do periodo de ingestdo dos recursos, 10 operarios foram
casualmente selecionados para compor os bioensaios de sobrevivéncia do besouro,
utilizando os tratamentos “Liquen”, “Madeira” e “Papel”’. As arenas consistiram em
placas de Petri (&=7 cm) forradas com papel filtro quantitativo e, embora esse
substrato possa ser consumido pelos operarios, observamos que em sua auséncia,
0s besouros ndo sao capazes de se movimentar livremente, sendo portanto um fato
adicional de estresse. Sequencialmente a montagem dos bioensaios, um besouro,
coletado diretamente do ninho, foi adicionado a cada réplica dos tratamentos (Figura
1). Em adigao, foi incluido um tratamento controle: (C+) (N=37), formado por um
besouro e 10 operarios coletados do ninho, estando pelo menos a 48h sem

forrageio.

Figura 1 - Imagem ilustrativa do bioensaio de sobrevivéncia do besouro Corotoca apés alimentagao
de Constrictotermes cyphergaster com talo liquénico de Pertusaria sp e papel filtro. Os bioensaios de
alimentacao e sobrevivéncia foram conduzidos em placas de Petri de tamanho similar (&=7 cm),
ofertando-se os recursos de forma isolada. Durante o periodo de alimentagéo dos térmitas com o

recurso liquen, as arenas nao foram forradas com papel filtro na superficie interna.

Fonte: Autor

No ambiente de Cariri paraibano, os ninhos de C. cyphergaster abrigam uma
quantidade de besouros Corotoca muito variavel, em média 19.1 (x 13 desvio
padréo) besouros por ninho (ELOI, LUNA e BEZERRA-GUSMAO, n&o publicado).
Por esta razdo, o bioensaio foi montado usando desenho desbalanceado, com
tamanho amostral subordinado ao tamanho populacional dos termitéfilos presentes

nos ninhos coletados.
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Os bioensaios foram observados periodicamente em intervalos de uma hora
até que o besouro estivesse morto. Os organismos tiveram sua sobrevivéncia
censurada em casos onde houve a permanéncia de individuos vivos em apenas um
tratamento. Todo o experimento foi mantido em isolamento, e as arenas foram
manipuladas apenas durante as observacdes para a remoc¢ao de individuos mortos.
2.3 Analise de frequéncia trofalaxica

Durante os bioensaios de sobrevivéncia, 51 réplicas do total de besouros
analisados foram escolhidas ao acaso e filmadas sob luz fria (LED) refletida para
reduzir os possiveis impactos da iluminagao sobre o comportamento dos insetos. A
metodologia adotada para esse experimento foi a técnica de organismo focal, onde
o observador foca em um unico organismo por um dado periodo (ALTMANN, 1974).

Devido a falta de diferenca estatistica entre os tratamentos Madeira e Papel,
optamos por usar apenas o tratamento Papel nesse bioensaio. Para essa analise,
nds consideramos que um encontro trofalaxico é representado por um acoplamento
entre os aparelhos bucais de térmita e besouro (Figura 1) por no minimo um
segundo. O comportamento dos besouros foi analisado através de videos de cinco
minutos em angulo ortogonal. A analise dos videos se deu através do software
BORIS (Behavioral Observation Research Interactive Software), versao 7.12.2
(FRIARD; GAMBA, 2016), em que o numero de encontros trofalaxicos foi
quantificado.

2.4 Analises estatisticas

Para analisar a influéncia da dieta dos hospedeiros, variavel de efeito fixo,
sobre o tempo de sobrevivéncia dos besouros C. fontesi e C. melantho, foram
construidos modelos de sobrevivéncia censurada sob distribuicdo de erros de
Weibull (PINDER; WIENER; SMITH, 1978). As analises foram realizadas usando o
pacote survival (THERNEAU; GRAMBSCH, 2000) da linguagem de programagdo R
versao 4.1 (R CORE TEAM, 2021). Modelos de Sobrevivéncia de Weibull estimam
um parametro («) que determina o formato das curvas de sobrevivéncia: se a<1, a
probabilidade de mortalidade reduz conforme o tempo passa (Curvas tipo Ill); por
outro lado, um «>1 indica que a probabilidade de sobrevivéncia decai nos instantes
finais do bioensaio (Curvas tipo |). De maneira intuitiva, um o=1 indica que a
probabilidade de sobrevivéncia permanece constante conforme o tempo do

bioensaio (Curvas Tipo II).
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O modelo completo considerou os tratamentos e a espécie dos besouros
como fatores fixos, todavia o Madeira foi desconsiderado durante simplificacédo do
modelo (y*=1,786; P=0,409). Para controlar a dependéncia espacial e temporal entre
besouros oriundos das mesmas colénias, as de mesma origem foram adicionadas
ao modelo como fator correlacional. O modelo foi comparado a um modelo nulo e
posteriormente testado usando analise de desvio (ANODEV) com teste »* de Wald.
Para comparar a sobrevivéncia dos besouros sob tratamentos de alimentagcéo ao
grupo controle (C+) foi realizado analise de contraste a posteriori, através do pacote
emmeans (LENTH, 2021).

Para analisar a frequéncia de trofalaxia entre hospedeiro e termitdfilo,
consideramos que cada encontro representa um evento independente (ALTMANN,
1974). A quantidade de eventos observados foi analisada em funcdo do recurso
alimentar oferecido aos térmitas através da construgdo de um modelo linear
generalizado misto, usando o pacote Ime4 (BATES et al., 2015). O modelo assumiu
a distribuicdo de Poisson, seguido de inspegcdo de residuos para avaliar a
adequacao do modelo. As colbnias foram adicionadas ao modelo como fator
aleatorio para controlar a dependéncia entre os espécimes. A influéncia da variavel
explicativa fixa, os tratamentos, foi testada usando ANODEV com teste »* de Wald.
Comparacgdes entre as médias marginais dos tratamentos foi realizada através de
contrastes a posteriori, usando o pacote emmeans (LENTH, op. cit).

3 Resultados e discussao

Foi analisada a sobrevivéncia de um total de 107 espécimes de besouros
Corotoca spp, provenientes de 10 colénias de C. cyphergaster, com volumes
variando entre 17,6 e 44,7 litros. Os besouros apresentaram uma sobrevivéncia
mediana de 17 (x 8,9 desvio padrao) horas, variando em extremos de duas a 41hs.
As curvas de sobrevivéncia indicaram morte acelerada nos estagios finais do
experimento («=1,979; curva tipo 1) (Figura 2), observando-se diferenga significativa
entre a sobrevivéncia dos besouros conforme os tratamentos (x*3=697,680;
P=0,0052). Como esperado, a maior média de sobrevivéncia foi observada para o
tratamento Controle (24 horas), enquanto a menor ocorreu entre os besouros do

tratamento Liquen (15 horas), diferindo significativamente do Controle (Tabela 1).
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Figura 2 — Sobrevivéncia de besouros Corotoca spp em fung¢édo da qualidade do recurso alimentar
ofertado pelos operarios de Constrictotermes cyphergaster. O ponto de interse¢édo entre a linha
tracejada que corta o eixo Y em “0.5” representa o valor de sobrevivéncia média (horas) no eixo X. O
parametro o representa o formato da curva, a > 1 indica probabilidade de sobrevivéncia decrescente

consoante o tempo (Curvas tipo I).
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Fonte: Autor
Tabela 1 — Constraste entre a sobrevivéncia de besouros Corofoca em sob tratamentos com
recurso alimentar do hospedeiro Constrictotermes cyphergaster e Controle. A taxa de significancia

assumida foi de 0,05.

Recurso alimentar T valor P valor

hospedeiro x

besouro

Liquen / Controle -6,961 <0,0001
Papel / Controle -1,820 0,178
Madeira / Controle -0,738 0,776

Esse resultado sugere que dentre os tratamentos avaliados, os liquens sao
os menos favoraveis a sobrevida dos termitéfilos. O ensaio contendo papel como
recurso alimentar demonstrou melhor tempo de sobrevivéncia, a ponto de nao se
diferenciar significativamente do Controle (Tabela 1), situagédo similar ao observado

para o tratamento Madeira. Esse fato pode ser atribuido a historia evolutiva dos
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besouros, que podem ter desenvolvido sintonia com o nicho dos hospedeiros ou a
natureza do que de fato é transferido durante os encontros boca-a-boca.

O numero de encontros trofalaxicos entre os térmitas e os besouros diferiu
significativamente em funcdo dos tratamentos (y*1=7,487; P=0,02) (Figura 3),
sugerindo que a alimentagdo ou o periodo desde a ultima refeicdo dos operarios
possui algum efeito sobre este comportamento. A menor frequéncia de encontro
trofalaxico ocorreu em bioensaios do tratamento Controle (0,07 £ 0,03), embora
esse tratamento tenha proporcionado aos besouros o maior tempo de sobrevivéncia
média (Tabela 1). Tanto o tratamento Liquen (Z=2,424; P=0,029) quanto Papel
(£=2,720; P=0,012) resultaram em maior numero de encontros trofalaxicos do que o
Controle. Propdem-se entdo que a cada encontro, os termitofilos foram capazes de
obter mais nutrigdo, resultando na diminuicdo da necessidade de encontros, um
trade-off comum em besouros (OBERMAIER; ZWOLFER, 1999) e também no
aumento da sobrevida.

Figura 3 — Taxa (n/5 min.) de encontros trofalaxicos (média + erro padréo) entre besouros
Corotoca e operarios hospedeiros em fungao dos tratamentos. A linha tracejada em roxo indica a

média geral.
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Fonte: Autor

A associagao entre térmitas e besouros Aleocharinae se estende, pelo
menos, desde o inicio do Cretacio superior (~99 milhées de anos atras) (CAl et al.,
2017). Se a narrativa de que os termitéfilos acompanham a distribuigdo dos seus
hospedeiros for universal (JACOBSON; KISTNER; PASTEELS, 1986), podemos
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inferir que a relagao entre as linhagens Corotoca e Constrictotermes possui cerca de
29 milhdes de anos (BOURGUIGNON et al., 2017). Assim, durante o processo
coevolutivo dessas duas linhagens, os termitéfilos podem ter se adaptado para obter
nutricdo a partir de todos os recursos explorados pelo hospedeiro. Por outro lado,
estafilinideos termitéfilos comumente apresentam as pecgas bucais reduzidas
(SEEVERS, 1957; JACOBSON; KISTNER; PASTEELS, 1986; PARKER et al.,
2018), o que pode ser creditado a uma correlagdo com a simplificacdo da dieta.
Esse carater seria representado pela transicdo de uma dieta predatoria para uma
dieta via trofalaxia, que é tida como uma provavel rota evolutiva entre os termitofilos
Aleocharinae (KANAO; ELDREDGE; MARUYAMA, 2016). Nesta segunda narrativa,
a substancia nutritiva pode nao ser alimento em sua forma crua, mas sim como
nutrientes simples, dissolvidos na saliva dos operarios. Essa hipétese € também
suportada pela redugéo extrema do sistema digestério em Corotoca (PISNO et al.,
2019; ZILBERMAN et al.,, 2019), indicando que esses besouros podem ser
incapazes de lidar com moléculas complexas. Em paralelo, os soldados de algumas
espéecies de térmitas alimentam-se apenas de saliva dos operarios, e de maneira
similar aos termitéfilos, apresentam reducao do sistema digestivo (SCHEFFRAHN et
al., 2017).

As observagdes sobre a frequéncia de trofalaxia mostraram que a ingestao
tanto de liquen quanto de papel pelos operarios resultaram em frequéncias similares
desse ato (P>0,05) (Figura 3). Além disso, a partir da doagdo desses recursos, se
verificou tempo de sobrevivéncias similares (Tabela 1), sugerindo que em ambos os
casos os termitdfilos podem nao ter obtido nutricdo suficiente a cada encontro,
necessitando haver trofalaxia do recurso gota a gota em fungdo da modificagao de
seu tubo digestorio. Entretanto, uma possivel explicacdo alternativa se apoia no
comportamento dos besouros Corofoca que geralmente deixam o ninho para
larvipositar (ZILBERMAN et al., 2019; MOREIRA et al., 2019) durante os eventos de
forrageio de C. cyphergasterdurante o periodo noturno e varia em intensidade ao
longo do processo (MOURA et al., 2006a). O numero de trofalaxia maior a partir da
ingestao de recurso pode, portanto, estar relacionado a percepgéao pelos termitéfilos
de que os hospedeiros foram alimentados ha pouco tempo. Essa condi¢ao indica
que os termitofilos sdo capazes de detectar que o hospedeiro se alimentou

recentemente, mas possivelmente incapazes de distinguir qual recurso foi explorado
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pelos operarios. Sob essa narrativa, os encontros trofalaxicos podem representar
uma pista para o0 momento apropriado em que as fémeas deixam o ninho para
larvipositar. Esta hipotese encontra suporte no fato de que a percepg¢ao quimica tem
sido relatada como um mecanismo bastante apurado entre termitéfilos, cujos
individuos tém capacidade de encontrar uns aos outros em meio aos térmitas
(CASTIBLANCO et al.,, 2021), usar mecanismos de integracdo quimica que se
aproximam daqueles dos hospedeiros (ROSA et al., 2018), bem como perceber as
trilhas quimicas de seus hospedeiros (HOWARD, 1976).

4 Conclusao

Nosso estudo registrou que a sobrevida dos termitéfilos Corotoca ssp nao
aparentam ser diretamente afetados pela presenca de material celulolitico na dieta
hospedeira (madeira ou papel), mas significativamente prejudicados quando
alimentados por operarios que consumiram apenas liquens. Tal fato associado a
tracos da biologia alimentar dos termitéfilos sugere que esses besouros
possivelmente recebem alimento processado, como saliva.

Apesar de termos observado sobrevivéncia reduzida frente a presenca de
liquens na dieta dos hospedeiros, este resultado n&o implica em correlagao
adaptativa. Para testar esta hipdtese seria necessario comparar a quantidade de
biomassa liquénica ingerida por grupos de operarios em contato com termitofilos e
compara-la a quantidade consumida por grupos contrastantes. Nao obstante, um
indicador indireto dessa hipotese pode ser obtido quantificando a frequéncia de
encontros de trofalaxia em funcdo do alimento provido ao hospedeiro, sob a
previsdo de que, caso os liquens sejam uma contra-adaptagdo, menos trofalaxias
devem ser observadas.

Entretanto, se testemunhou aumento proporcional equivalente na frequéncia
de trofalaxia em tratamentos contendo recursos alimentares. Esse dado pode ser
interpretado como uma disjungédo na qualidade nutritiva de cada evento trofalaxico,
seja por qualidade alimentar ou por capacidade quimica de os termitdfilos
perceberem que seus doadores foram recém alimentados, fator que pode ser

diretamente ligado a seu comportamento durante eventos de forrageamento.
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ANEXO A — MATERIAL SUPLEMENTAR
Caracteres morfolégicos da casta de soldados de térmitas usados para
estimar uma arvore filogenética entre as taxas consumidoras de liquens
1. Forma da capsula da cabega: 0) Rectangular; 1) Arredondado
2. Presenga de prolongamento nos frons: 0) Prolongamento ausente; 1)
Prolongamento presente
3. Extensdo nasal em comparagao com as mandibulas: 0) O Nasus nao se estende
para além das mandibulas; 1) O Nasus estende-se para além da mandibula
4. O nasus é capaz de esmagar: 0) O Nasus nao é funcional; 1) Nasus é funcional
5. Comprimento de nasus em vista dorsal: 0) Mais curto do que o comprimento do
capsula da cabega sem nasus; 1) Mais comprido do que o comprimento da capsula
da cabega sem nasus
6. Comprimento de nasus em perfil: 0) Mais curto do que a altura da capsula da
cabeca ; 1) Mais comprida do que a altura da capsula da cabeca
7. Coloragédo do nasus: 0) Uniforme para a capsula da cabega; 1) A coloracéo é
diferente da capsula da cabeca
8. Padrao de coloragcao do Nasus (se diferente): 0) Apical (aproximadamente) 1/3
do nasus mais leve do que a capsula da cabecga; 1) Nasus completamente mais
leve do que a capsula da cabega; 2) Nasus completamente mais escuro do que a
capsula da cabeca
9. Presencga de mandibulas funcionais: 0) As mandibulas funcionais s&o ausentes;
1) Estao presentes mandibulas funcionais
10. Mandibulas vestigiais com projecao pontual distinta: 0) Sem projecgao evidente;
1) Com projecgao evidente
11. Visibilidade das projeccdes a partir da visdo dorsal: 0) As projecgdes ndo sao
visiveis; 1) As projecoes sao visiveis
12. Presenca de cerdas em barril de nasus: 0) Cerdas estdo ausentes no barril; 1)
Cerdas estao presentes no barril
13. Presenca dos olhos: 0) Os olhos estdo ausentes; 1) Os olhos estao presentes
14. Funcionalidade do olho, quando presente: 0) Olhos vestigiais, com omatidio
distinto; 1) Mancha branca que marca o lugar do olho
15. Presenga de constricdo da cabeca: 0) Sem constricdo da cabega em vista

dorsal; 1) Cabecga apertada a partir da vista dorsal
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16. Grau de constrigdo: 0) Constricdo moderada; 1) Forte constricdo; 2) Constricdo
ténue, pouco perceptivel

17. Presenca de soldados polimorficos: 0) Ausente; 1) Presente

18. Se polimdrfico, quantidade de soldados sub-caste: 0) Dimérfico; 1) Trimérfico

19. Frons sinuosidade no perfil: 0) Avido, nao distinguivel; 1) Facilmente
distinguiveis; 2) Discretos, mas distinguiveis

20. Numero de antenémeros: 0) 12; 1) 13; 2) 14; 3) 15; 4)>15

21. Tamanho do terceiro antenémero: 0) Mais curto do que o primeiro; 1) Mais ou
menos 0 mesmo comprimento; 2) Mais longo do que o primeiro

22. Cor do primeiro antenédmero: 0) Mais ou menos 0 mesmo que a capsula da
cabeca; 1) Mais leve que a capsula da cabeca; 2) Mais escura que a capsula da
cabeca

23. indice Pronotum: 0) Até 0,5; 1) Mais de 0,5

24. Forma de nasus: 0) Cénico; 1) Cilindric

25. Forma da ponta do naus: 0) Pontiagudo; 1) Insuflar; 3) Cortante

26. Grau de inflagdo na ponta do nasus: 0) Ligeiramente insuflado, mas perceptivel,
1) Conspicuamente inflado

27. Espessura do barril de nasus em contraste com a cabega: 0) Nao muito
espesso; 1) Espessura visivel,

28. Angulagao nasal: 0) Reto; 1) Inclinado

29. Presenca de longas cerdas nas bases do nasus: 0) Sem cerdas longas; 1)
Cerdas longas presentes

30. Cerdas longas (na base do nasus) dispersao: 0) Espalhadas; 1) Organizadas em

filas
31. Numero de linhas de cerdas: 0) Uma unica fila; 1) Duas filas
32. Quantidade de cerdas na base de nasus: 0) 1; 1) 2; 2) 3; 3) 4; 4)>4

33. Presenga de Cerdas no vértice: 0) Cerdas estdo ausentes; 1) Cerdas estédo
presente

34. Organizagéo das cerdas no vértice: 0) Espalhadas; 1) Organizadas em filas; 2)
Aglomeradas nos hemisférios

35. Numero de linhas de cerdas no vértice: 0) Uma fila; 1) Duas filas

36. Quantidade de cerdas no vértice: 0) 1 -2; 1) 3 - 6; 2)>6
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37. Presenga de cerdas nos lados da capsula de cabega, perto da constrigdo: 0)
Cerdas estido ausentes; 1) Cerdas estédo presentes

38. Presenga de cerdas longas na margem anterior do pronotum: 0) Cerdas estao
ausentes; 1) Cerdas estao presentes

39. Presenca de cerdas longas no meso ou metanoto: 0) As cerdas nio longas séo
presente no meso ou metanoto; 1) Ha presenca de cerdas longas no meso ou
metanoto

40. Presenca de cerdas longas nos tergites: 0) Nao estdo presentes cerdas longas
nos tergites; 1) Ha presenca de cerdas longas nos tergites

41. Forma do occiput: 0) Nao subdividido, suavemente arredondado; 1) Plano na
margem posterior, ligeiramente dividido; 2) Fortemente dividido em dois I6bulos

42. Margem anterior do pronotum: 0) A indentacdo proeminente esta ausente; 1) A
indentacao esta presente

43. Forma do pronotum em perfil: 0) Convexo; 1) Como sela

44. Largura do pronoto em vista dorsal: 0) Mesmo tamanho que a capsula da
cabeca; 1) Menor do que a capsula principal; 2) Maior do que a capsula principal

45. Férmula de esporas de tibia: 0)3:3:3; 1) 2:2:2; 2) 3:3:4; 3) 4:2:2

46. As pernas sao conspicuamente longas se comparadas com o corpo: 0) As
pernas sdo ndo muito longas; 1) As pernas sao bastante longas

47. A espécie é construtora de ninhos: 0) Nao; 1) Sim

48. Local de nidificagao: 0) Dentro de madeira; 1) Subterraneo; 2) Arbdéreo; 3)
Monticulo

49. As espécies sao frequentemente inquiridas no ninho de outras espécies: 0) Nao;
1) Sim

50. As espécies sao frequentemente hospedeiras de espécies inquilinas: 0) Nao; 1)
Sim

51. Casta de operarios: 0) Pseudergate; 1) Operarios verdadeiros
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ANEXO B - MATERIAL SUPLEMENTAR

Lista de espécies de térmitas estudados, com seus respectivos valores de

placa molar e somatério dos comprimentos dos ramos da arvore filogenética

Taxon indice da placa Presenca de Somatério dos
molar liquenivoria comprimentos
de ramos
Ahmaditermes emersoni 0,3791 0 0,1389
Caetetermes taquarassu 0,3927 0 0,6111
Constrictotermes 0,5075 1 0,0556
cacaoensis
Constrictotermes cavifrons 0,4295 1 0,0556
Constrictotermes 0,5493 1 0,6389
cyphergaster
Constrictotermes 0,5276 1 0,0556
guantanamensis
Constrictotermes rupestris 0,4747 1 0,0556
Cornitermes cumulans 0,3077 0 0,0556
Diversitermes castaniceps 0,3158 0 0,0556
Diversitermes diversimilis 0,3459 0 0,0556
Diversitermes tiapuan 0,3534 0 0,4444
Fulleritermes contractus 0,4424 0 1,0000
Grallatotermes 0,5059 1 0,0556
grallatoriformis
Grallatotermes niger 0,4879 1 0,111

Hospitalitermes 0,5254 1 1,1111



ataramensis
Hospitalitermes krishnai
Hospitalitermes madrasi

Hospitalitermes

monoceros

Hospitalitermes

nigriantennalis

Lacessititermes longinasus

Leptomyxotermes doriae

Longipeditermes kistneri

Longipeditermes longipes
Mastotermes darwiniensis

Microcerotermes strunckii

Nasutitermes acajutlae
Nasutitermes corniger
Nasutitermes ephratae
Nasutitermes guayanae
Nasutitermes octopilis

Rhynchotermes

nasutissimos
Rugitermes rugosus

Tenuirostritermes

tenuirostris

Trinervitermes biformis

0,4916

0,5311

0,4908

0,4867

0,3636

0,3313

0,3539

0,3313

0,3440

0,4610

0,4027

0,3682

0,3909

0,4228

0,3806

0,3067

0,3775

0,3391

0,3284

48

0,0556

0,0556

0,9722

1,0000

0,2500

0,9722

0,0833

0,1944

0,3611

0,1111

0,1111

0,1667

0,1389

0,111

0,0833

1,0278

0,1111

0,7500

0,0833
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Velocitermes aporeticus 0,2712 0 0,5000
Velocitermes heteropterus 0,3275 0 0,5556

Velocitermes velox 0,3367 0 0,4722




ANEXO C - MATERIAL SUPLEMENTAR
Arquivo Nexus da arvore filogenética para térmitas liquenivoros
#NEXUS
[Data written by write.nexus.data.R, Tue Dec 28 10:58:23 2021]
BEGIN TAXA;
DIMENSIONS NTAX=37;
TAXLABELS

Mastotermes_darwiniensis Rugitermes_rugosus Microcerotermes_strunckii
Cornitermes_cumulans Rhynchotermes_nasutissimos

Ahmaditermes_emersoni Hospitalitermes_monoceros Trinervitermes_biformis
Nasutitermes_guayanae Lacessititermes_longinasus

Longipeditermes_kistneri Longipeditermes_longipes Nasutitermes_acajutlae
Nasutitermes_octopilis Constrictotermes_rupestris

Constrictotermes_cyphergaster Constrictotermes_guantanamensis
Constrictotermes_cavifrons Constrictotermes_cacaoensis Hospitalitermes_ataramensis

Diversitermes_castaniceps Diversitermes_diversimilis Tenuirostritermes_tenuirostris
Diversitermes_tiapuan Caetetermes_taquarassu

Nasutitermes_ephratae Nasutitermes_corniger Velocitermes _heteropterus
Velocitermes_velox Velocitermes_aporeticus

Hospitalitermes_nigriantennalis Hospitalitermes_madrasi Hospitalitermes_krishnai
Grallatotermes_niger Grallatotermes_grallatoriformis

Leptomyxotermes_doriae Fulleritermes _contractus

END;

BEGIN CHARACTERS;
DIMENSIONS NCHAR=51;

FORMAT MISSING=? GAP=- DATATYPE=STANDARD INTERLEAVE=NO
symbols="0123456789",

MATRIX
Mastotermes_darwiniensis 10------ 1---100-0-04000--------- 10-2-01?00023001000
Rugitermes_rugosus 00------ 1---110-0-04100--------- 10-2-01700000000000
Microcerotermes_strunckii 00------1---0-0-0-01001--------- 10-2-11100112012001
Cornitermes_cumulans 0100000-1---0-0-0-0310003-0110-410-2-

11100111013011
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Rhynchotermes_nasutissimos 1110110-1---0-0-0-0210013-110---11000107?
01111111001

Ahmaditermes_emersoni 1111001200010-0-0-0100100-0010-410-2-0?7?
0011102727221

Hospitalitermes_monoceros 11110011011011110-0220100-010---
1000000110111110001

Trinervitermes_biformis 1111011200010-0-100010110-1010--10-2-
00100111113001

Nasutitermes_guayanae 1111011201000-0-000201100-10111310-2-
11100111012001

Lacessititermes_longinasus 1111010-01101110000220100-110---0---
000000111112001

Longipeditermes_Kkistneri 1111011201100-10100220100-010---0---
000001111101001

Longipeditermes_longipes 1111011101101110100221110-010---0---
000001111101001

Nasutitermes_acajutlae 1111001001010-0-0-0100100-0010-310-2-
11100111012001

Nasutitermes_octopilis 1111001201100-0-0-0110100-0011131101-
11000111000001

Constrictotermes_rupestris 11110010011011110-2210100-01111312-
0010110111112011

Constrictotermes_cyphergaster 11110010011011110-2210100-01111312-
1111110111112011

Constrictotermes_guantanamensis  11110010011011110-2211100-01110112-
1011110111112071

Constrictotermes_cavifrons 11110010011011110-2310100-01110310-
1111110211112011

Constrictotermes_cacaoensis 1111001001?011110-2310100-01110310-
111110011111?2?221

Hospitalitermes_ataramensis 11110112011011110-0210100-010---0---
000000111110001

Diversitermes_castaniceps 1111001001100~
1011110011110011011100010100111101001
Diversitermes_diversimilis 1111001001100~

1011110011110011011100010100111101001
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Tenuirostritermes_tenuirostris

1010100111101001

Diversitermes_tiapuan
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1111001000-10-100-1111111000110012-

1111011001100-

1011110011110011011100010100111101001

Caetetermes_taquarassu
00111101001
Nasutitermes_ephratae
0011131110011100111112001
Nasutitermes_corniger
0011131110011100111112001
Velocitermes _heteropterus
1011100111112101
Velocitermes _velox
2011100111101101
Velocitermes _aporeticus
2011100111101101

Hospitalitermes_nigriantennalis

00000011111101
Hospitalitermes_madrasi

0000001111100?1
Hospitalitermes_krishnai

0000001111110?1

Grallatotermes_niger
2000000111172?2??1

Grallatotermes_grallatoriformis

2000001111112001
Leptomyxotermes_doriae
111100101
Fulleritermes_contractus
111100101

END;

1111011200-10-110-1200111100111311000007?

1111011001100-0-0-1110100-

1111001001000-0-0-1110100-

1111001001100-10111210111000110312-

1111001001100-10111210111000110310-

1111001001100-10111211111000110310-

11110012011111110-0222100-010---0---

1111000-011011110-0222100-010---0---

11110010011011110-0220100-010---0---

1111000-01010-120-0120100-11110110-

1111010-01010-120-2121100-11110110-

1111011200-00-110-0210100-010---12-0000107?

1111021200-00-110-01?2100-010---12-0000117?



