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Sinopse: 
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RESUMO 

Sob o ponto de vista ecológico e evolucionário, é fundamental investigar os fatores que 

impulsionam a diversificação das funcionalidades das espécies nos ecossistemas. Assim, 

podemos compreender como as espécies são filtradas pelo ambiente e, por outro lado, como o 

ambiente é modificado por elas. Neste estudo, analisamos como as características 

interespecíficas da forma da cabeça e mandíbula de operários de espécies frequentes de cupins 

se modificam ao longo de florestas amazônicas. Em adição, investigamos a variação 

intraespecífica destas características funcionais em espécies frequentes e que ocorrem em 

mais de um sítio amostral ao longo da paisagem estudada. Foram avaliados cupins  de 436 

colônias coletadas em quatro sítios florestais ao longo de uma extensão longitudinal de 1400 

quilômetros de Norte ao Sul na Amazônia Central. Dois sítios estão localizados no Estado de 

Roraima, um no Estado do Amazonas e outro no Estado de Rondônia. As coletas foram 

efetuadas seguindo o modelo de grade ou módulo com parcelas de 250 m de comprimento 

instaladas pelo PPBio. Em cada parcela, foram instaladas cinco subparcelas de 5 m × 2 m, 

com espaçamento de 50 m entre elas. Três coletores revistaram manualmente todos os 

possíveis locais habitáveis por cupins por 20 minutos/coletor.  Métodos de morfometria 

geométrica foram aplicados para observarmos a forma da mandíbula e cabeça da casta 

operário de 17 espécies frequentes de cupins, sendo que apenas seis ocorreram em mais de um 

local. Foram feitas análises dos componentes principais e análise de variância de Procrustes. 

Ao longo dos sítios estudados, verificamos que as características funcionais interespecíficas 

de espécies variaram tanto na forma da mandíbula (dente apical), quanto da cabeça (largura e 

comprimento). Examinando a relação intraespecífica das seis espécies que ocorreram em dois 

ou mais locais de coleta, comprovamos mudanças significativas tanto na forma da mandíbula 

(dente apical, largura e comprimento), quanto da cabeça (largura e comprimento), em resposta 

ao ambiente investigado. A variação na forma das características destacadas aqui, sugere 

mudanças morfológicas relacionadas a pressões seletivas, em que morfologias se adaptam a 

diferentes espaços funcionais. Além disso, sugerimos que devido às espécies serem muito 

diferentes entre si,  é possível a existência de espécies muito frequentes compartilhando o 

mesmo espaço funcional. Nossos resultados destacam ainda que os hábitos alimentares das 

espécies podem estar associados a variações morfológicas. Tal abordagem funcional é muito 

promissora para a compreensão da origem evolutiva de novas formas e espécies amazônicas. 
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ABSTRACT 

From an ecological and evolutionary point of view, it is essential to investigate the factors that 

drive the diversification of species' functionalities in ecosystems. Thus, we can understand 

how the environment filters species and, on the other hand, how they modify their 

environment. This study analyzed how the interspecific characteristics of the head and 

mandibles in termite workers change throughout Amazonian forests. In addition, we 

investigated the intraspecific variation of these functional characteristics in frequent species 

which occur in more than one sampling site along the investigated landscape. Termites from 

436 colonies collected in four forest sites along a longitudinal extension of 1400 kilometers 

from North to South in Central Amazonia were evaluated. Two sites are located in the State of 

Roraima, one in the State of Amazonas and another in the State of Rondônia. The collections 

were carried out following the grid or module model with 250 m long plots installed by 

PPBio. Five 5 m × 2 m subplots were installed in each plot, with a 50 m spacing between 

them. Three collectors manually searched all possible termite habitable sites for 20 

minutes/collector. Geometric morphometric methods were applied to observe the shape of the 

mandible and head of the worker caste of 17 common termite species, with only six occurring 

in more than one location. Principal component analyzes and Procrustes analysis of variance 

were performed. Phylogenetic Generalized Least Squares models were used to test an 

association of morphological traits controlling for phylogenetic autocorrelation. Along with 

the studied sites, we proved that the interspecific functional characteristics of species varied in 

the shape of the mandible and the head. Examining the intraspecific relationship of the six 

species that occurred in two or more collection sites, we found significant changes in the 

shape of the apical tooth, the mandible's width and length, and the head's width and length in 

response to the investigated environment. The variation in the shape of the features 

highlighted here suggests morphological changes related to selective pressures, in which 

morphologies adapt to different functional spaces. Furthermore, we suggest that due to the 

species being very different from each other, it is possible for very frequent species to share 

the same functional space. Our results also highlight that the feeding habits of the species may 

be associated with morphological variations. Such a functional approach is very promising for 

understanding the evolutionary origin of new Amazonian forms and species.  
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INTRODUÇÃO 

Várias hipóteses têm sido usadas para explicar como o gradiente filtra as 

características morfológicas das espécies. No caso da distribuição das espécies, algumas 

hipóteses sugerem que as espécies podem responder individualmente ao ambiente (Clements, 

1916) (Figura 1A), ou que as espécies podem ser uma entidade interdependente respondendo 

aos fatores ambientais (Gleason, 1926) (Figura 1B). Em ambos os casos, a abundância de 

espécies varia ao longo de gradientes particulares (Figura 1C), e dessa forma, uma ou várias 

espécies abundantes estão presentes ao longo de uma determinada área geográfica (Figura 

1D). No entanto, é necessário compreender melhor quais fatores interagem para estruturar 

essas espécies abundantes nos ecossistemas e como suas características morfológicas 

respondem a esses fatores. 

 

 

Figura 1. Hipótese da distribuição de espécies ao longo do gradiente ambiental segundo Gleason (1926) e 

Clements (1916). A, variação gradual na composição da comunidade ao longo de gradiente ambiental. B, 

mudança abrupta na composição de espécies ao longo de gradiente ambiental. C e D, recorte das espécies mais 

abundantes em cada hipótese. Imagem adaptada de Vellend (2016).  
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As pressões ecológicas têm efeitos variados em características morfológicas das 

espécies, por exemplo, o tamanho e a forma dos animais, confundindo os esforços para medir 

a evolução adaptativa somente por meio da identidade taxonômica das espécies (Marroig e 

Cheverud, 2005; Santana e Cheung, 2016; Slater e Friscia, 2019). Deste modo, mensurar a 

evolução das espécies através de ferramentas que possam ir além das descrições taxonômicas 

é essencial para elucidar sua história evolutiva e adaptativa. Há cerca de 20 anos, tem havido 

aumento no uso de dados tridimensionais morfológicos, e não há limitações matemáticas para 

dados em duas ou três dimensões (Adams et al., 2013). A morfometria geométrica é um 

método que pode quantificar a trajetória de mudança de forma, como a progressão de 

crescimento alométrico ou ontogenético, sequências temporais, mudanças de forma evolutiva, 

mudanças de forma resultantes de mudanças ecológicas ou mudanças de forma observadas em 

plasticidade fenotípica (Adams et al., 2013; Moreno, 2019). 

Essas questões podem ser abordadas em parte pela identificação de correlações 

robustas entre traços ecológicos e morfológicos, fornecendo evidências de que pressões 

ecológicas específicas estão impulsionando mudanças fenotípicas adaptativas (Grossnickle, 

2020). Por exemplo, estudos morfológicos sugerem fortes associações entre a forma das 

mandíbulas e a dieta dos mamíferos, incluindo evolução morfológica convergente em táxons 

distantemente relacionados, mas que ocupam nichos ecológicos semelhantes (Evans et al., 

2007; Boyer, 2008; Berthaume et al., 2019). Apesar dessas associações entre morfologia e 

hábitos de vida, a maioria dos estudos quantifica apenas o tamanho das estruturas, e não como 

a forma do traço evoluiu (Graipel et al., 2019).  Além disso, alguns animais podem ser muito 

mais sensíveis a mudanças ambientais, e como resposta, suas características funcionais são 

filtradas pelo meio, tal qual ocorre em peixes (Svanback e Eklov, 2003; Gajdzik et al., 2019) 

e muitos grupos de insetos (Simons et al., 2013; Liu et al., 2016; Liu et al., 2019; Guilherme 

et al., 2019). 

Os traços funcionais e morfológicos, como cabeças e aparelhos bucais de insetos, têm 

sido amplamente utilizados para medir como essas características podem se modificar a partir 

de pressões ecológicas (Marroig e Cheverud, 2005; Santana e Cheung, 2016; Slater e Friscia, 

2019), fornecendo evidências de que pressões específicas estão impulsionando mudanças 

fenotípicas adaptativas (Grossnickle, 2020). Em alguns grupos como Collembola e Coleoptera 

a forma dos traços está diretamente relacionada aos hábitos de vida das espécies (Karolyi et 

al., 2016; Malcicka et al., 2016) e alterações no hábitat podem conduzir mudanças na 
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morfologia alimentar (Svanback e Eklov, 2003). No entanto, essas categorizações não 

revelam a evolução sutil que pode estar diferenciando e selecionando as espécies e que 

eventualmente levam a uma forte especialização ecológica. 

Em florestas tropicais, alguns insetos se destacam pela sua alta abundância e por serem 

agentes na manutenção do ecossistema, como é o caso de cupins (Holldoble e Wilson, 1990). 

Por exemplo, os cupins estão entre os mais abundantes artrópodes de solo nos ecossistemas 

tropicais e podem influenciar a distribuição de outros organismos (Black e Okwakol, 1997; 

Davies et al., 1999; Okwakol, 2000; Tuma et al., 2020). Na Amazônia, a comunidade de 

cupins está fortemente relacionada com o gradiente físico e químico do solo (Dambros et al., 

2017), além do tipo de vegetação (Ackerman et al., 2009). No entanto, algumas espécies se 

destacam pela sua grande frequência em diferentes áreas da floresta. Portanto, supostamente 

essas espécies possuem características morfológicas que favorecem sua dominância e 

contribuem para um melhor sucesso adaptativo. 

Os cupins são insetos sociais que evoluíram de baratas e formam um grupo-irmão das 

baratas do gênero Cryptocercus (Lo et al., 2000). Algumas espécies de cupins são importantes 

decompositores, sendo a principal fonte de alimento material vegetal morto em vários estágios 

de decomposição como madeira morta, serrapilheira, grama seca e solo com quantidades 

variadas de minerais (Donovan, 2001; Eggleton e Bignell, 2001). Algumas espécies de cupins 

comedores de madeira podem decompor metade da vegetação em florestas tropicais na 

Malásia (Griffiths et al., 2019) e são capazes de processar até 60% da produção anual de 

serapilheira em ecossistemas tropicais (Wood e Sands, 1978; Collins, 1981). Além disso, os 

cupins são capazes de digerir uma parcela significativa da celulose presente nos alimentos 

ingeridos com a ajuda de suas poderosas mandíbulas e moela (Constantino et al., 1999).  

Dessa forma, a análise desse grupo de insetos é capaz de prover informações confiáveis se o 

objetivo é mensurar sua funcionalidade no ecossistema. 

Para cupins, algumas estruturas funcionais são utilizadas para separar grupos 

alimentares, como a dentição e forma das mandíbulas (Primanda et al., 2005; Donovan et al., 

2001; Azevedo et al., 2021). Isso porque as mandíbulas de cupins estão diretamente 

relacionadas ao hábito alimentar (Donovan et al., 2001; Primanda et al., 2005, Azevedo et al. 

2021). Essas adaptações são observadas em outros grupos de invertebrados (Karolyi et al., 

2016; Malcicka et al., 2017) e vertebrados (Grossnickle, 2020). Além disso, o tamanho dos 

dentes das mandíbulas já foi utilizado para verificar relações intraespecíficas entre diferentes 
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hábitats (Liu et al., 2020). A outra característica funcional bastante utilizada para medições 

taxonômicas e de diversidade funcional é a cabeça dos cupins. A cápsula cefálica dos cupins 

abriga músculos que estão diretamente ligados a biomecânica das mandíbulas (Kaji et al., 

2016), além de ser fortemente diferenciada entre operários e soldados. O mastigar de soldados 

e operários de algumas espécies de cupins pode influenciar mudanças sutis na morfologia da 

cabeça e essas mudanças surgem gradualmente no organismo (Kaji et al., 2016). Essas 

alterações na forma da cabeça pelo mastigar das mandíbulas foram muito bem avaliadas para 

insetos prógnatos (David et al., 2016; Blanke et al., 2018). Além disso, a forma da cabeça 

pode ser utilizada como um caráter para a discriminação de espécies através de análises 

multivariadas, agrupando táxons através da forma (Herrera et al., 1996; Anez et al., 1997; 

Karolyi et al., 2016; Marramà e Kriwet, 2017; Wikantyoso, et al., 2021). Tais estudos podem 

explicar que a existência e coexistência de espécies é possível por elas terem morfologias 

mais distintas entre si.  

 Neste estudo, nós analisamos a forma das características funcionais cabeça e 

mandíbula de operários de 17 espécies mais frequentes de cupins ao longo de florestas 

amazônicas. Além disso, realizamos comparações intraespecíficas de cabeças e mandíbulas de 

seis espécies mais frequentes que ocorreram em mais de um sítio de coleta. Nós hipotetizamos 

que, através de morfometria geométrica, poderíamos avaliar como a forma das características 

morfológicas varia em espécies de cupins frequentes. Supomos que através das comparações 

inter- e intraespecíficas poderíamos demonstrar que as espécies mais frequentes possuem 

diferenças entre suas características funcionais e entre diferentes sítios amostrais.  
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OBJETIVOS 

Avaliar a variação interespecífica da forma das características funcionais cabeça e mandíbula 

de operários de espécies frequentes de cupins em quatro sítios amostrais situados ao longo de 

florestas amazônicas.  

 

Comparar a variação intraespecífica na forma das características funcionais cabeça e 

mandíbula de operários de espécies frequentes de cupins que ocorrem em mais de um sítio 

amostral ao longo da paisagem de florestas amazônicas. 
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MATERIAL E MÉTODOS 

Estudo da área 

As coletas foram realizadas entre 2008 à 2014 em quatro sítios de amostragem pelos 

pesquisadores Cristian Dambros e Renato Azevedo. Dois desses locais estão localizados no 

Estado de Roraima, a Estação Ecológica do Maracá e Parque Nacional do Viruá, a partir de 

agora chamados de Maracá e Viruá. Outros dois locais estão localizados no Estado do 

Amazonas, na Reserva Ducke, a partir de agora chamada de Ducke, e no Estado de Rondônia, 

nos módulos próximos à Usina Hidrelétrica de Santo Antônio, a partir de agora chamados de 

UHSA (Figura 2). As amostras de cupins estão depositadas no Laboratório de Sistemática e 

Ecologia de Invertebrados do Solo, INPA, Manaus, Brasil. 

O sítio Maracá (03°24’20’’N, 61°29’18’’W), é constituído pela Ilha de Maracá situada 

no Rio Uraricoera, Santa Rosa e Maracá (Thompson et al., 1992). A estação abrange uma área 

de mais de 100.000 ha e é uma das maiores ilhas protegidas do mundo (ICMBio 2015). A 

vegetação é caracterizada por Floresta Ombrófila Aberta, Floresta Estacional Decídua, 

Floresta Estacional Semidecídua, além de Buritizais, Brejos e pequenos trechos de Savana. O 

relevo é ondulado com formação de morros na parte Oeste (ICMBio 2015). Os solos têm 

dominância arenosa e com formação de solos argilosos na porção mais ao norte de Maracá 

(Souza et al., 2012; ICMBio, 2015). O clima é considerado “Am”, clima monção (Kottek et 

al., 2006) com estação chuvosa de abril a agosto e uma estação seca de setembro a março. A 

temperatura média anual é de 24°C (CPTEC, 2022). 

O sítio Viruá (01°29’12’’N, 61°02’52’’W), compreende uma área de cerca de 227.000 

ha. A vegetação é heterogênea, com mosaicos de diferentes fisionomias de Floresta Ombrófila 

Aberta, Floresta Ombrófila Densa, Floresta de Igapó e Várzea, Campinas e Campinaranas 

(Souza et al., 2016). O relevo é predominantemente plano e inundável durante parte do ano, 

com formação de serras e rampas. O solo é arenoso mal drenado, argiloso-arenoso e solos 

sedimentares e metamórficos (Ribeiro, 2014). O tipo de clima pertence ao “Af”, 

constantemente úmido (Kottek et al., 2006), com estação chuvosa de abril a agosto e uma 

estação seca de setembro a março, com temperatura média anual de 26°C (CPTEC, 2022) 

O sítio Ducke, distante 26 Km do perímetro urbano de Manaus, na AM 010, 

(02°58´2,05”S, 59°55´52,69’O), pertence ao INPA desde 1963 cobrindo uma área de 10.000 

ha. A reserva está inserida à Área de Proteção Ambiental Adolpho Ducke, tornando-se 

protegida pelo Sistema Nacional de Unidades de Conservação. O relevo é ondulado com 
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platôs de solos argilosos, vertentes com solos em gradativa transição, e baixios com solos 

arenosos coberto por uma Floresta Úmida de Terra Firme, não sujeita a inundações (Hopkins 

2005). O clima é classificado como “Af” (Kottek et al., 2006). A estação chuvosa ocorre de 

novembro a maio e a seca ocorre de junho a outubro, com temperatura média anual de 26 °C 

(CPTEC, 2022).  

O sítio UHSA, está localizado no alto Rio Madeira. As áreas fazem parte dos Programas 

de Monitoramento de Fauna da Usina Hidrelétrica de Santo Antônio (UHSA). Foram 

construídos módulos de monitoramento ao longo do Rio Madeira, compreendendo as áreas de 

influência da UHSA. A área possui solo argiloso e siltoso, com vegetação variando em altura 

ao longo de toda sua extensão, além da presença de sub-bosque (Carrijo, 2013). O dossel 

varia de aberto a fechado, e o clima é classificado como “Aw”, tropical quente (Kottek et al., 

2006). A estação chuvosa ocorre de novembro a abril e a seca ocorre de maio a outubro, com 

temperatura média anual de 26°C (CPTEC, 2022). 

 

Figura 2. Sítios de coleta (círculos marrons). 1, Estação Ecológica de Maracá. 2, Parque Nacional do Viruá. 3, 

Reserva Ducke. 4, UHSA Usina Hidrelétrica de Santo Antônio (UHSA). 

 

Delineamento amostral e protocolo de coleta 

Todas as coletas foram realizadas em grades ou módulos instalados pelo Programa de 

Pesquisa em Biodiversidade (PPBio). O sistema grade compreende trilhas que vão de Norte a 

Sul e de Leste a Oeste regularmente espaçadas para acessar as parcelas. Por exemplo, na 

Ducke existem 30 parcelas monitoradas pelo PPBio. Na UHSA, existe o sistema módulo, com 

10 parcelas. Ambas as estratégias são apropriadas para pesquisas ecológicas de longa-

duração, permitindo inventários rápidos para avaliação da complementaridade biótica e 
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planejamento do uso da terra na Amazônia (Magnusson et al., 2005). A distância entre as 

parcelas é de 1 km e cada parcela possui um transecto de 250 m de comprimento, seguindo a 

curva do relevo para minimizar as variações edáficas (Magnusson et al., 2005).  

Cada parcela foi dividida em cinco subparcelas de 5 × 2 m, distantes 50 m uma da outra. 

Esse protocolo foi implementado para o modelo de grade ou módulo, de acordo com as 

parcelas de 250 m de comprimento instaladas pelo PPBio (Dambros et al., 2020). Em cada 

subparcela, os cupins foram coletados por três coletores durante o período de 20 

minutos/coletor. Os cupins encontrados foram coletados manualmente com auxílio de pinças 

entomológicas, e para cavar o solo e quebrar troncos maiores foi usada uma picareta. Todos 

os possíveis locais habitáveis por cupins foram revistados, tais como: solo, madeira morta, 

ninhos (epígeos, hipógeos e arbóreos de até 2 m de altura), galerias de forrageamento, raízes 

de plantas, fezes de animais, frutos caídos e serapilheira. O material coletado foi 

acondicionado em frascos coletores plásticos contendo álcool 70%. As amostras foram triadas 

e identificadas por meio de chaves de identificação (Constantino, 1999) e comparadas com o 

material depositado na Coleção de Invertebrados do INPA. Todo o material está no 

laboratório de Sistemática e Ecologia de Invertebrados do Solo (INPA). 

 

Seleção das espécies e protocolo de dissecção   

 Para selecionar as espécies com maior frequência em cada um dos quatro sítios 

amostrados, foi utilizada uma fórmula matemática que leva em consideração a frequência 

máxima de uma espécie dividida por dois. Por exemplo, a espécie X ocorreu em 28 das 30 

parcelas da Reserva Ducke, então todas as espécies que foram encontradas em 14 parcelas ou 

mais, foram consideradas frequentes. Além disso, como se trata de um grupo social que 

possui uma estrutura organizada, cada ninho ou colônia foi tratada como um indivíduo.  

Ao todo, 17 espécies de cupins e 436 colônias foram selecionados (Tabela 1). Três 

indivíduos por colônia foram retirados para dissecação e fotos, totalizando 1.308 indivíduos 

mensurados. Os traços morfológicos escolhidos das espécies de cupins frequentes foram 

cabeça e mandíbulas. Esses caracteres são relevantes para o uso de recursos e hábito de vida 

(Eggleton, 2011; Kaji et al., 2016; Liu et al., 2019).  

 As dissecações foram feitas com pinça e estilete entomológico em uma Placa de Petri e 

observadas sob microscópio estereoscópio Leica MZ205. Cada operário era posto em lâmina 

para a remoção da cabeça e mandíbulas. Após a remoção da cabeça, a mandíbula era 



9 
 

dissecada, evitando-se  rachaduras na cabeça antes da fotografia. Todas as regiões dissecadas 

juntamente ao corpo, foram colocadas em frasco coletor Ependorff com álcool 80% e 

colocado com liga elástica na amostra original. 

Tabela 1. Tabela de espécies de cupins mais frequentes selecionadas por sítio de coleta.  

 Táxon 
Número de 

colônias 
Sítios de ocorrência 

Nasutitermes guayanae 75 Ducke/UHSA/Viruá/Maracá 

Heterotermes tenuis 62 Ducke/Virua/Maracá 

Nasutitermes banksi 43 Ducke/UHSA/Viruá 

Microcerotermes arboreus 32 Viruá/Maracá 

Neocapritermes braziliensis 29 Ducke/Viruá 

Syntermes molestus 27 UHSA /Maracá 

Cornicapritermes sp.3 11 Maracá 

Dentispicotermes sp.3 16 Maracá 

Nasutitermes gaigei 20 Maracá 

Neocapritermes sp.8 12 Maracá 

Syntermes parallelus 12 Maracá 

Macuxitermes triceratops 9 Maracá 

Cylindrotermes parvignathus 21 Ducke 

Dolichorhinotermes longilabius 17 UHSA 

Embiratermes ignotus 18 UHSA 

Planicapritermes planiceps 17 UHSA 

Triangularitermes triangulariceps 15 UHSA 

 

Dados morfométricos 

 A morfometria geométrica é a análise estatística da variação da forma e sua covariação 

com outras variáveis (Bookstein, 1991). Esse método quantifica a variação na forma de 

objetos anatômicos usando as coordenadas cartesianas de pontos de referência anatômicos. Os 

estudos de morfometria geométrica são realizados através do Paradigma de Procrustes, uma 

abordagem estatística rigorosa para análise da forma (Kendall, 1981, 1984, 1985). Primeiro, 

de cada espécime é obtido um conjunto de coordenadas de pontos de referência bi ou 

tridimensionais, que registram posições anatomicamente definíveis. Esses pontos de 

referência podem ser considerados “pontos fixos”, pois definem atributos biológicos distintos. 

Em seguida, uma análise generalizada de Procrustes (GPA: Gower, 1975; Rohlf e Slice, 1990) 

é usada para sobrepor as configurações de pontos de referência em todos os espécimes a um 

sistema de coordenadas comum. Esse procedimento traduz todos os espécimes para a origem, 

dimensiona-os para o tamanho do centróide unitário e os gira para minimizar os desvios totais 

das coordenadas do ponto de referência de todos os espécimes (Adams et al., 2013). 
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Neste estudo, os valores morfométricos foram obtidos a partir da distância entre 

landmarks (pontos homólogos) ou semi-landmarks (pontos não homólogos) (Parés-Casanova 

et al., 2020). Os landmarks são coordenadas homólogas que indicam uma forma biológica, 

enquanto os semi-landmarks são coordenadas arbitrárias ao longo de uma curvatura entre os 

pontos de referência (Bookstein, 1986, 1991). As coordenadas das cabeças e mandíbulas dos 

operários foram definidas para representar a forma e foram determinadas a partir de estudos 

morfométricos de separação de espécies a partir da cápsula cefálica de soldados de cupins 

(Wikantyoso et al., 2021) e mandíbulas de operários de cupins (Liu et al., 2019; Azevedo et 

al., 2021).  

Relação interespecífica 

A cápsula cefálica foi dividida em quatro pontos: região anterior (pontos 1 a 8 e 26 a 

33) e posterior (pontos 8 a 26) e região lateral esquerda e direita (separadas pelo ponto central 

17) (Figura 3 A-B). Os 33 semi-landmarks foram dispostos de forma a capturar a curvatura da 

cabeça (Figura 3D). Para a mandíbula, a marcação dos landmarks foram em dentes, côndilos, 

placas e proeminências molares, e semi-landmarks na curvatura anterior e entre côndilos 

(Figura 3 D-E). A mandíbula esquerda recebeu 13 pontos, enquanto a mandíbula direita 

recebeu 14 pontos (Figura 3D). 

Relação intraespecífica 

Para a análise da relação intraespecífica, utilizamos 33 pontos para a cabeça (Figura 

3B). Nós utilizamos apenas a mandíbula direita das espécies. Essa escolha decorre de estudos 

prévios para observação de características funcionais intraespecíficos que utilizam apenas 

uma das mandíbulas dos operários de cupins, em decorrência de sua assimetria (ver Liu et al., 

2019). Os pontos utilizados para a análise intraespecífica da mandíbula seguem os mesmos 14 

pontos da relação interespecífica (Figura 3 D e E, mandíbula direita). 
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Figura 3. Traços morfológicos utilizados para cada indivíduo da casta operário de cupins. A e B, Marcos da 

cabeça. D, Marcos das mandíbulas. C e E, Variação de pontos em cada característica. 

 

 

Análise de dados 

Associação de características morfológicas aos sítios amostrais 

 Para quantificar as formas das estruturas morfológicas (mandíbulas e cabeças) os 

pontos da mandíbula esquerda foram separados dos pontos da mandíbula direita. Em seguida, 

foi realizada uma análise de Procrustes para cada estrutura (mandíbula esquerda, mandíbula 

direita e cabeça) utilizando as coordenadas dos pontos. Essa análise realiza uma rotação e 

dimensionamento separando o tamanho e a forma das estruturas, retornando um vetor de 

tamanho para cada amostra e uma matriz de coordenadas anatômicas da forma para cada 

amostra (Adams et al., 2013). 

Essa matriz de coordenadas é independente do tamanho da estrutura e permite a 

comparação considerando apenas a forma. Para quantificar a forma, essas matrizes foram 

resumidas usando uma análise de componentes principais (PCA). O primeiro e segundo eixos 

da PCA foram utilizados para as análises por terem capturado mais de 70% da variação da 

forma, nos casos da relação interespecífica, e mais de 60% da variação da forma, nas relações 

intraespecíficas.  



12 
 

Para verificarmos a forma das estruturas na relação interespecífica, usamos a 

representação da forma de todos os sítios de coleta. Para a observação intraespecífica da 

forma por sítios de coleta, utilizamos Análise de Variância (ANOVA) ou teste T. Usamos a 

forma das estruturas (obtida da análise de Procrustes) ou o eixo PCA representando a forma 

como variáveis de resposta e os sítios de coleta como variáveis preditoras. Para verificar se 

havia diferença significativa na forma dos atributos entre as espécies, realizamos Teste de 

Tukey ou o teste T. 

As espécies com caminhos evolutivos compartilhados tendem a ter características e 

hábitos semelhantes devido à autocorrelação filogenética (Felsenstein, 1985). Para testar uma 

associação de características morfológicas controlando a autocorrelação filogenética, usamos 

modelos de Mínimos Quadrados Generalizados Filogenéticos (PGPS). Esta análise considera 

a relação entre as espécies e pondera de forma diferente os grupos irmãos. Um Teste de Tukey 

foi utilizado para corrigir as comparações entre espécies considerando a autocorrelação 

filogenética. Como não foi possível construir uma filogenia, a análise foi feita com base em 

filogenias recentes (Bourguignon et al., 2015). 

A marcação morfométrica foi realizada no programa tpsDig2 (Rohlf, 2017). Todas as 

análises estatísticas foram realizadas no programa R (R Core Team 2022) usando os pacotes 

geomorf (Adams, 2021), ape (Paradis e Schliep, 2019), picante (Kembel et al., 2010), nlme 

(Pinheiro, 2020), multcomp (Hothorn et al., 2008), MASS (Venables e Ripley, 2002), fitools 

(Revell, 2012) e vegan (Okasanen et al., 2020).  

 

RESULTADOS  

Relação interespecífica  

Resposta das 17 espécies frequentes de cupins às formas da cabeça e das mandíbulas 

A forma da cabeça e das mandíbulas (esquerda e direita) foram diferentes entre as 

espécies mais frequentes de cupins (Figuras 4 A, C, E). A forma da cabeça variou de larga na 

margem anterior, a cabeça oval ou totalmente redonda (Figura 4B 1-4). O primeiro e segundo 

eixos da PCA capturaram 64,8% e 12,8% de variação da forma, respectivamente.  

As estruturas mais variáveis da mandíbula foram os dentes, as placas e as 

proeminências molares. A forma da mandíbula esquerda variou de dentes muito próximos 

(Figura 4D, 1 e 2), mandíbula curta e proeminência molar larga (Figura 4D, 1 e 3) a dente 

apical fortemente desenvolvido (Figura 4D, 3) e mandíbula longa e proeminência molar 
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pouco desenvolvida (Figura 4D, 2 e 4). O primeiro e segundo eixos da PCA capturaram 

42,5% e 13,1% de variação da forma, respectivamente. A forma da mandíbula direita variou 

de conjuntos de dentes distantes das placas molares (Figura 4F, 1 e 2), dentes marginais 

próximos as placas molares e dentes apicais muito desenvolvidos (Figura 4F, 3). O primeiro e 

o segundo eixos capturaram 56,2% e 13% da variação da forma, respectivamente.  

Em relação a disposição das características funcionais cabeça e mandíbulas no espaço 

funcional (Figura 5 A-C), houve sobreposição de formas para alguns  sítios, como Ducke 

(roxo) e Viruá (verde). Em contraste, na UHSA (amarelo) houve variação na forma das 

características funcionais, e essa variação engloba a variação nas formas observadas para 

Maracá (rosa). A PCA da forma da cabeça dos sítios de coleta capturou 65,5% para o 

primeiro eixo e 12,6% para o segundo eixo (Figura 5A). A PCA da forma da mandíbula 

esquerda capturou 42,4% e 13,4% de variação da forma no primeiro e segundo eixos, 

respectivamente (Figura 5B). A PCA da mandíbula direita  capturou 59,2% e 12,6% de 

variação da forma no primeiro e segundo eixos, respectivamente (Figura 5C). 
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Figura 4. Primeiro e segundo eixos da PCA com formato da cabeça e mandíbula de 17 espécies frequentes de 

operários de cupins. A, cabeça. B, variações na forma da cabeça. C, mandíbula esquerda. D, variações na forma 

da mandíbula esquerda. E, mandíbula direita. D, variações na forma da mandíbula direita. Cada agrupamento de 
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cor representa uma das 17 espécies frequentes de cupim. Os círculos representam os 1308 indivíduos 

mensurados. 
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Figura 5. PCA da forma da cabeça e mandíbula por locais. A, PCA da forma da cabeça. B, PCA da forma da 

mandíbula esquerda. C, PCA da forma da mandíbula direita. Roxo (Ducke), amarelo (UHSA), verde (Viruá), 

rosa (Maracá). Os círculos representam os 1308 indivíduos mensurados. 

Relações Intraespecíficas 

Respostas das espécies frequentes de cupins à forma da cabeça e mandíbula 

Apenas seis das 17 espécies ocorreram em mais de um sítio e foram usadas para testar 

relações intraespecíficas (Tabela 1): Nasutitermes guayanae, Nasutitermes banksis, 

Heterotermes tenuis, Neocapritermes braziliensis, Microcerotermes arboreus e Syntermes 

molestus. Apenas Nasutitermes guayanae ocorreu nos quatro sítios. Duas espécies ocorreram 

em três sítios: Nasutitermes banksi na Ducke, UHSA e Viruá e Heterotermes tenuis na Ducke, 

Viruá e Maracá. Três espécies ocorreram em dois sítios: Neocapritermes braziliensis na 

Ducke e Viruá, Microcerotermes arboreus em Viruá e Maracá e Syntermes molestus em 

UHSA e Maracá. Houve diferença significativa para as formas das espécies de cupins 

mensuradas e os sítios de coleta (Tabela 2).  

A forma da cabeça de Nasutitermes guayanae (Figuras 6, A-H) variou em média entre 

UHSA e Maracá (p < 0,001), Viruá e Maracá (p < 0,001) e UHSA e Ducke (p = 0,012) 

(Figura 6D). A dissimilaridade foi registrada na região lateral, com cabeças mais ovais ou 

paralelas para Maracá (Figura 6B, 2 e 4) a cabeças mais achatadas lateralmente para UHSA 

(Figura 6B, 3). O primeiro e segundo eixos da PCA capturaram 41,1% e 11,8% de variação da 

forma, respectivamente (Figura 6A). Para a mandíbula direita, houve variação média entre 

Ducke e Maracá (p = 0,020) (Figura 6H). A variação da mandíbula direita foi registrada na 

distância entre os dentes, com dentes mais próximos a mais espaçados entre si, além de 

mandíbulas com curvaturas laterais levemente maiores em Maracá (Figura 6F, 2), a 

mandíbulas muito curtas para a Ducke (Figura 6F, 4). O primeiro e segundo eixos da PCA 

capturaram 31,3% e 14,2% de variação da forma, respectivamente (Figura 6E).  
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Figura 6. Forma da cabeça e mandíbula de Nasutitermes guayanae em quatro sítios de coleta (Maracá, Viruá. 

Ducke e UHSA). A, PCA da forma da cabeça. B, variações na forma da cabeça. C, Plot da forma da cabeça. D, 

Resultados da Anova e Teste de Tukey. E, PCA da forma da mandíbula direita. F, variações na forma da 

mandíbula. G, Plot da forma da mandíbula. H, Resultados da Anova e teste de Tukey. Cada cor representa uma 

localidade. Roxo (Ducke), amarelo (UHSA), verde (Viruá), rosa (Maracá). Os círculos representam 225 

indivíduos mensurados. 

A forma da cabeça Nasutitermes banksi (Figura 7, A-H) variou em média entre UHSA 

e Viruá (p = 0,006) e UHSA e Ducke (p = 0,001) (Figura 7D). A forma da cabeça pode ser 

redonda (Figura 7B, 4) ou diferir na região posterior, apresentando cabeças achatadas para a 

UHSA (Figura 7B, 1 e 3). O primeiro e segundo eixos da PCA capturaram 28,3% e 17,8% de 

variação da forma, respectivamente. A forma da mandíbula direita variou em média entre 

Ducke e UHSA (p < 0,001) e Ducke e Viruá (p < 0,001) (Figura 7H). Para a mandíbula 

direita, a forma diferiu principalmente na largura, podendo ser mais estreita na UHSA (Figura 

7F, 1) a mais larga na Ducke e Viruá (Figura 7F, 2 e 4). O primeiro e segundo eixos da PCA 

capturaram 29,4% e 16,2% da variação da forma, respectivamente (Figura 7E).  
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Figura 7. Forma da cabeça e mandíbula de Nasutitermes banksi em três sítios de coleta (Ducke, UHSA e Viruá). 

A, PCA da forma da cabeça. B, variações na forma da cabeça. C, Plot da forma da cabeça. D, Resultados da 

Anova e teste Tukey. E, PCA da forma da mandíbula direita. F, variações na forma da mandíbula. G, Plot da 

forma da mandíbula. H, Resultados da Anova e Teste Tukey. Roxo (Ducke), amarelo (UHSA), verde (Viruá). Os 

círculos representam 132 indivíduos dissecados. 

 

A forma da cabeça de Heterotermes tenuis (Figuras 8, A-H) variou em média entre os 

sítios Ducke e Maracá (p < 0,001), Viruá e Maracá (p < 0,001) e Viruá e Ducke (p < 0,001) 

(Figura 8D). A dissimilaridade foi registrada na região lateral, variando entre cabeças bastante 

largas para Viruá (Figura 8 B1), cabeças redondas para a Ducke, e cabeças com laterais 

fortemente paralelas para Maracá (Figura 8B, 2 e 4). O primeiro e segundo eixos da PCA 

capturaram 37,7% e 17,5% de variação da forma, respectivamente (Figura 8A). Para a 

mandíbula direita, houve variação média entre as localidades Viruá e Ducke (p = 0,024), 

Maracá e Ducke (p < 0,001) e Maracá e Viruá (p < 0,001) (Figura 8H). Para a mandíbula 

direita, a forma variou na largura e curvatura, podendo haver mandíbulas pouco curvas 

lateralmente e largas para Maracá (Figura 8F, 4), mandíbulas com curvatura mais longa para 

Viruá (Figura 8F, 2) e mandíbulas mais estreitas e pouco curvas para Ducke (Figura 8F, 1). O 

primeiro e segundo eixos da PCA capturaram 23,5% e 13,6% da variação da forma, 

respectivamente (Figura 8E). 
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Figura 8. Forma da cabeça e mandíbula de Heterotermes tenuis que em três sítios de coleta (Ducke, Viruá e 

Maracá). A, PCA da forma da cabeça. B, variações na forma da cabeça. C. Plot da forma da cabeça. D, 

Resultados da Anova e teste Tukey. E, PCA da forma da mandíbula direita. F, variações na forma da mandíbula. 

G, Plot da forma da mandíbula. H, Resultados da Anova e teste Tukey. Roxo (Ducke), verde (Viruá), rosa 

(Maracá). Os círculos representam 186 indivíduos dissecados. 

 

A forma da cabeça de Neocapritermes braziliensis (Figura 9 A-H), variou entre os 

sítios Viruá e Ducke (p = 0,005) (Figura 9D). Na cabeça, houve maior variação nas regiões 

antero-laterais, com cabeças mais estreitas ou largas para Viruá (Figura 9B, 1 e 4), a cabeças 

levemente largas para a Ducke (Figura 9B, 1 e 4). O primeiro e segundo eixos da PCA 

capturaram 35,8% e 20% de variação da forma (Figura 9A). A forma da mandíbula direita 

variou entre os sítios Viruá e Ducke (p = 0,003) (Figura 9H). A mandíbula variou de 

mandíbulas mais largas e dentes mais próximos entre si para Viruá (Figura 9F, 2 e 4), a 

mandíbulas mais estreitas e dentes mais distantes entre si para a Ducke (Figura 9F, 1 e 3). O 

primeiro e segundo eixos da PCA capturaram 23,6% e 18,4% de variação da forma, 

respectivamente (Figura 9E). 
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Figura 9. Forma da cabeça e mandíbula de Neocapritermes braziliensis em dois sítios de coleta (Ducke e Viruá). 

A, PCA da forma da cabeça. B, variações na forma da cabeça. C, Plot da forma da cabeça. D, Resultados da 

Anova e teste Tukey. E, PCA da forma da mandíbula direita. F, variações na forma da mandíbula. G, Plot da 

forma da mandíbula. H, Resultados da Anova e teste Tukey. Cada cor representa uma localidade. Roxo (Ducke), 

verde (Viruá). Os círculos representam 87 indivíduos dissecados. 

Para Microcerotermes arboreus (Figura 10 A-H), a cabeça teve variação de forma em 

Viruá e Maracá (p < 0,001), (Figura 10D). Na cabeça, houve formas mais estreitas e paralelas 

lateralmente para Maracá (Figura 10 B1), a cabeças mais largas e ovais para Viruá (Figura 10 

B4). O primeiro e segundo eixos da PCA capturaram 45,7% e 15,1% de variação da forma 

(Figura 10A). A mandíbula direita diferiu entre Viruá e Maracá (p < 0,001) (Figura 10H). A 

forma variou entre mandíbulas com dentes próximos para Viruá (Figura 10 F1), a mandíbulas 

com dentes distantes entre si para Maracá (Figura 10 F4). O primeiro e segundo eixos da PCA 

capturaram 32,6% e 12,81% de variação da forma, respectivamente (Figura 10E).  
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Figura 10. Forma da cabeça e mandíbula de Microcerotermes arboreus em dois sítios de coleta (Viruá e 

Maracá). A, PCA da forma da cabeça. B, variações na forma da cabeça C, Plot da forma da cabeça. D, 

Resultados da Anova e teste Tukey. E, PCA da forma da mandíbula direita. F, variações na forma da mandíbula. 

G, Plot da forma da mandíbula. H, Resultados da Anova e teste Tukey. Verde (Viruá), rosa (Maracá). Os 

círculos representam 96 indivíduos dissecados. 

 

Em Syntermes molestus (Figura 11 A-H), a forma da cabeça variou entre UHSA e 

Maracá (p < 0,001) (Figura 11D). Na cabeça, houve regiões bastante largas antero-

lateralmente para a UHSA (Figura 11B, 3 e 4) e cabeças ovais e levemente largas antero-

lateralmente para Maracá (Figura 11B, 1 e 2). O primeiro e segundo eixos da PCA capturaram 

33,3% e 22,12% de variação da forma, respectivamente (Figura 11A). Não houve diferenças 

significativas para a mandíbula (p = 0,560) (Figura 11H). Porém, os dentes podem ser mais 

próximos (Figura 11 F3) ou mais distantes entre si (Figura 11 F2). O primeiro e segundo 

eixos da PCA capturaram 43,31% e 18,54% de variação da forma, respectivamente (Figura 

11E). 
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Figura 11. Forma da cabeça e mandíbula de Syntermes molestus em dois sítios de coleta (UHSA e Maracá). A, 

PCA da forma da cabeça. B, variações na forma da cabeça. C, Plot da forma da cabeça. D, Resultados da Anova 

e teste Tukey. E, PCA da forma da mandíbula direita. F, variações na forma da mandíbula. G, Plot da forma da 

mandíbula. H, Resultados da Anova e teste Tukey. Amarelo (UHSA), Rosa (Maracá). Os círculos representam 

117 indivíduos dissecados. 

 

Tabela 2. Resultados do teste de Anova e Teste de Tukey da relação intraespecífica das espécies mais frequentes 

de operários de cupins. Em negrito os valores significativos. 

        

Táxon Localidades Traço Valor de p 

Nasutitermes guayanae Ducke X Maracá Cabeça 0,205 

  Ducke X UHSA   0,013 

  Ducke X Viruá    0,271 

  Maracá X UHSA   <0,001 

  Maracá X Viruá    <0,001 

  Viruá X UHSA   0,585 

  Ducke X Maracá Mandíbula 0,605 

  Ducke X UHSA   0,930 

  Ducke X Viruá    0,498 

  Maracá X UHSA   0,164 

  Maracá X Viruá    0,021 

  Viruá X UHSA   0,810 

Nasutitermes banksi Ducke X Viruá  Cabeça 0,998 

  Ducke X UHSA   0,002 

  Viruá X UHSA   0,006 

  Ducke X Viruá  Mandíbula <0,001 

  Ducke X UHSA   <0,001 

  Viruá X UHSA   0,259 

Heterotermes tenuis Ducke X Maracá Cabeça <0,001 

  Ducke X Viruá    0,001 

  Maracá X Viruá    <0,001 

  Ducke X Maracá Mandíbula <0,001 

  Ducke X Viruá    0,025 

  Maracá X Viruá    <0,001 

Neocapritermes braziliensis Ducke X Viruá  Cabeça 0,005 

  Ducke X Viruá  Mandíbula 0,004 

Microcerotermes arboreus Maracá X Viruá Cabeça <0,001 

  Maracá X Viruá Mandíbula <0,001 

Syntermes molestus UHSA X Maracá Cabeça <0,001 

  UHSA X Maracá Mandíbula 0,561 
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DISCUSSÃO 

Relações interespecíficas 

Configurações funcionais da cabeça de 17 espécies frequentes de operários de cupins 

As formas da cabeça e das mandíbulas de operários de cupins variaram bastante entre 

as espécies mais frequentes. Essas variações mostram que as espécies podem estar ocupando 

nichos diferenciados. Foram detectadas espécies com formas da cabeça e mandíbulas 

totalmente distintas entre si, como ocorreu com as cabeças mais largas de S. molestus e 

cabeças mais paralelas de H. tenuis.  

As variações da forma da cabeça que registramos podem estar relacionadas a 

transições resultantes do desenvolvimento de cinco feixes musculares na cabeça de cupins, 

denominados músculos cranio-mandibulares, que estão ligados às mandíbulas por tendões 

(Wipfler et al., 2011; Kaji et al., 2016). Essa variabilidade de projeções observadas para a 

forma da cabeça sugere a existência de formas que intermediam novidades evolutivas, como é 

o caso dos cupins nasutos. Durante os estágios de desenvolvimento de operários menores para 

soldados nasutos, os feixes musculares são pequenos e ocupam cerca da metade da cápsula 

cefálica, com a outra metade sendo ocupada por hemocele, o que pode tornar a região anterior 

da cápsula sutilmente moldável (Kaji et al., 2016, Blanke et al., 2018; Weihmann et al., 

2019). No estágio de soldado nasuto, a pressão gerada por mandíbulas para esguichar 

secreções do nasu pode alterar a forma da cabeça. Tais transformações foram detalhadas para 

operários e soldados das espécies de cupins Nasutitermes takasagoensis, Hodotermopsis 

sjostedti e Embiratermes neotenicus (Kaji et al., 2016). 

Essas importantes ferramentas morfológicas que são os músculos craniais que 

impulsionaram a novidade evolutiva que são os cupins nasutos (Kaji et al., 2016; Wikantyoso 

et al., 2021), juntamente a heterogeneidade entre os ambientes e recursos (tais como a 

densidade ou resistência da madeira, por exemplo), podem estar formando um grupo de 

espécies bastante comuns na floresta amazônica, como Nasutitermes guayanae, Nasutitermes 

banksi, Embiratermes neotênicus e Triangularitermes triangulariceps. Com isso, tais 

ferramentas morfológicas e ambientais podem ser as respostas para as configurações distintas 

da forma das cabeças encontradas neste estudo.  

Configurações funcionais da mandíbula de 17 espécies frequentes de operários de cupins 

Foram ainda detectadas mandíbulas com dentes mais próximos em S. molestus (Figura 

11F) e mandíbulas com dentes mais distantes entre si em N. braziliensis (Figura 9F). As 
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variações da forma da mandíbula podem estar associadas evolutivamente com os hábitos 

alimentares das espécies de cupins, ou seja, o tipo de recurso é o responsável por moldar a 

forma das mandíbulas (Azevedo et al., 2021). Além disso, as mandíbulas estão ligadas à 

cabeça por fortes músculos, fazendo com que a força desempenhada na biomecânica de 

mandíbulas influencie variações na forma da cápsula cefálica, conforme ocorre em Odonata, 

Ephemeroptera e Plecoptera (David et al., 2016; Blanke et al., 2018), e em cupins, como 

Coptotermes spp. (Kaji et al., 2016; Wikantyoso et al., 2021).  

Em relação a forma das mandíbulas, mostramos que o dente apical foi uma das 

características que mais variou. Essa variação já era esperada por já ser observada em estudos 

morfométricos de separação de grupos alimentares de cupins (ver Primanda et al., 2005). 

Utilizando apenas três pontos de referências (dente apical, primeiro + segundo marginal e 

placa ou proeminência molar), foi observado fortes variações na forma de dentes apicais entre 

as espécies medidas. Essas formas não mostraram agrupamentos óbvios, o que demonstra que 

há uma variação morfológica sutil das mandíbulas (Primanda et al., 2005). No entanto, já foi 

possível discriminar espécies através do agrupamento da forma da cabeça de soldados 

Coptotermes (Wikantyoso et al., 2021). Além disso, as curvaturas das mandíbulas desses 

soldados podem evoluir independentemente, sem se associar com as variações na forma da 

cabeça (Wikantyoso et al., 2021).  

Todos esses resultados sugerem que o ambiente pode filtrar tamanhos e formas 

diferentes de traços funcionais e essa variabilidade pode ser associada com os hábitos de vida 

das espécies. Liu et al. (2019), detectaram forte variação nos tamanhos de mandíbulas em 

operários de espécies abundantes de cupins (Ancistrotermes dimorphus, Odontotermes 

angustignathus e Odontotermes formosanus) em duas áreas com diferentes graus de 

perturbação na Malásia (uma floresta primária e uma plantação de borracha) (Liu et al., 

2019). Comparações morfométricas também foram feitas para outros invertebrados, como o 

tamanho de formigas (Guilherme et al., 2019), a forma da mandíbula de Collembola (Romiti 

et al., 2016) e a forma da cabeça e mandíbula de Coleoptera (Liu et al., 2016). Em 

vertebrados, a forma das mandíbulas e crânios de mamíferos e serpentes podem ter fortes 

relações com o hábito de vida ou variar dentro da própria espécie (Andjelković et al., 2017; 

Grossnickle, 2020). Assim, nós assumimos que a forma das mandíbulas está relacionada aos 

hábitos de vida das espécies frequentes. 



31 
 

Essas diferenças encontradas tanto na forma da cabeça quando nas mandíbulas 

mostram que as espécies mais frequentes possuem características distintas entre si. As 

diferenças observadas revelam variações nem sempre visíveis aos olhos taxonômicos. 

Portanto, assumimos que a existência de espécies muito frequentes que compartilham do 

mesmo espaço funcional só é possível se forem, em média, espécies mais diferentes entre si. 

Mas, essas etapas determinísticas só foram alcançadas através de alterações apropriadas na 

mandíbula e cabeça, que foram impulsionados por um mecanismo ainda desconhecido. 

Relações Intraespecíficas 

Relações das seis espécies de cupins que ocorreram em mais de um sítio amostral 

O estudo revelou mudanças intraespecíficas na forma da cabeça e das mandíbulas nas 

dentro de cada uma das seis espécies de cupins que ocorreram em mais de um sítio amostral. 

Essa variação na forma mostra que cada espécie responde de maneira diferente aos ambientes. 

Estas diferenças observadas para as formas das características funcionais sugere a existência 

de seleção e adaptação (Adams e Collier, 2009). A cabeça dos operários de cupins possui 

fortes músculos internos que se ligam as mandíbulas (Vishnoi 1956; 1962). Em soldados de 

Coptotermes spp. a variação medida na forma das cabeças é atribuída ao desenvolvimento dos 

músculos craniais dos soldados (Wikantyoso et al., 2021). Além disso, já foi observado em 

Odonata, Zygoptera, Ephemeroptera e Plecoptera que as diferentes forças empregadas na 

mastigação são resultado direto desses músculos (David et al., 2016; Blanke et al., 2018). 

Para operários de cupins, as várias tarefas realizadas com as mandíbulas e cabeças (como 

construção de ninho, quebra de alimento e abertura de túneis), podem estar provocando 

variação na forma através de diferentes pressões seletivas e principalmente a heterogeneidade 

entre os ambientes amostrados. A heterogeneidade entre hábitats pode influenciar o tamanho 

de traços funcionais entre populações de cupins (Liu et al., 2020), isso revela que a 

morfologia de espécies de cupins que possuem ampla distribuição sofre mudanças 

provenientes do seu meio. 

No caso das mandíbulas, estas variaram principalmente na forma dos dentes, como os 

dentes apicais. Essa variação entre as espécies é o resultado da relação evolutiva entre os 

dentes e os hábitos alimentares, isso porque para os cupins, os grupos tróficos ou alimentares 

são bem definidos (Azevedo et al., 2021; Grossnickle 2020; Primanda et al., 2005; Donovam 

et al., 2001). No entanto, as mandíbulas dos operários de espécies frequentes sofreram 

variações entre suas populações nos locais amostrados. A existência de variações na 
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granulometria do solo e umidade, podem tornar as partículas de solo muito duras ou mais 

maleáveis para os operários de cupins morderem (Chen et al., 2017), da mesma forma que a 

madeira consumida pode ser mais ou menor densa. Para isto, é necessário desempenhar 

diferentes forças para morder, quebrar ou triturar o alimento, o que pode estar causando 

alterações na forma dos dentes mandibulares. Assim, diferentes ambientes podem selecionar 

características populacionais distintas, em populações que estão isoladas geograficamente.  Os 

sítios de coleta utilizados neste estudo possuem florestas com cobertura de dossel e solos que 

variam entre si (Magnussom et al., 2005). Dessa forma, esta heterogeneidade entre sítios pode 

ser o principal agente filtrador da forma das cabeças e mandíbulas nos operários. 

 

CONCLUSÃO  

As características morfológicas da cabeça e mandíbulas diferiram entre as espécies 

frequentes de cupins e entre os quatro sítios de coleta. Assim, as espécies frequentes são 

aquelas que possuem formas diretamente contrastantes no processo evolutivo. Nós assumimos 

que as formas da cabeça e das mandíbulas estão relacionadas aos hábitos de vida das espécies 

frequentes. Além disso, essas variações morfológicas mostram como a forma de uma mesma 

espécie pode mudar para expandir sua gama de recursos explorados. Se estas diferenças 

puderam ser mostradas para os quatro sítios naturais que investigamos, podemos supor que 

em outros ecossistemas, com diferentes condições bióticas (nutrição) e abióticas (ambiente), 

haverá uma filtragem e mudanças mais diferenciadas nas características funcionais da cabeça 

e mandíbulas em espécies de cupins que possuem ampla distribuição. Estes resultados 

mostram a importância da avaliação destas características para a compreensão da história 

evolutiva e comportamento das espécies de cupins. 
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