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Resumo 

Um padrão conhecido da ecologia é o acumulo de espécies em regiões tropicais. Apesar da 

maior riqueza tropical ser foco de diversas teorias, ainda não sabemos ao certo quais são os 

mecanismos responsáveis por esse padrão. No presente estudo investigamos se a maior 

riqueza de espécies de cupins em regiões tropicais é guiada pela diferença no balanço 

energético entre as regiões e se a diferença na composição de gêneros de cupins ao longo do 

gradiente latitudinal tem relação com a disponibilidade de energia. Escolhemos como modelo 

ecológico os cupins, devido a sua ampla distribuição geográfica, associação com o gradiente 

latitudinal e pela existência de um protocolo padronizado de coleta para o grupo, sendo 

possível recolher dados de distribuição a partir da literatura. O protocolo padrão consiste em 

um transecto de 100 metros de comprimento e 2 metros de largura, dividido em 20 seções 

adjacentes de 5 x 2 metros. Ao todo compilamos 57 artigos, abrangendo 28 países e 458 

locais de coleta. De cada trabalho retiramos os dados brutos de ocorrência de cupins e 

relacionamos a riqueza de espécies de cupins com as variáveis ambientais (temperatura e 

precipitação máxima, mínima e media; e produtividade). A riqueza de espécies de cupins 

esteve fortemente relacionada com as temperaturas média e extremas, mas não esteve 

relacionada com o número de colônias de cupins por transecto. Além disso, as regiões mais 

quentes nos trópicos possuíram menor similaridade na composição de gêneros de cupins do 

que regiões mais frias, como esperado pela maior diversificação de espécies nestas regiões. 

Os resultados obtidos podem sugerir que o padrão de riqueza de espécies ao longo do 

gradiente latitudinal não é causado por gradientes de produtividade, mas por diferenças nas 

taxas evolutivas associadas ao aumento de temperatura em direção aos trópicos ou à 

adaptação da maior parte das espécies às regiões tropicais. 

 

Palavras-chave = Produtividade, número de indivíduos, riqueza tropical, gradiente latitudinal. 

 

 

 

 



 

 

 

Abstract 

A known ecology’s pattern is the accumulation of species in tropical regions. Despite the 

largest tropical wealth be the focus of several theories, we still do not know for sure what the 

mechanisms are responsible for this pattern. In the present study, we investigated whether the 

greatest species richness of termites in tropical regions is guided by the difference in energy 

balance among the regions and if the difference in composition of termites genera along the 

latitudinal gradient is related to the availability of energy. We chose as ecological model 

termites, due to its wide geographic distribution, association with the latitudinal gradient and 

the existence of a standard protocol of collection for the group, being possible to collect 

distribution data from the literature. The protocol consists of a transect of 100 meters long and 

2 meters wide, divided into 20 adjacent sections of 5 x 2 meters. We compiled 57 articles 

covering 28 countries and 458 collection sites. We extracted the termite data and related the 

number of species of termites with environmental variables (temperature and rainfall 

maximum, minimum and average, and productivity). The richness of termite species was 

correlated with climatic variables and was not related to the number of individuals. The 

number of individuals tends to decrease with the high productivity indexes. Furthermore, 

tropics regions had less similarity in the composition of termite genera. We suppose that the 

pattern of species richness along the latitudinal gradient was due to high average temperature 

values that accelerate the metabolism of individuals, leaving them more dependent on warmer 

environments and increasing diversification’s rates. 

 

Keywords = Productivity, speciation rates, tropical richness, latitudinal gradient. 
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Apresentação 

A maior riqueza tropical de espécies está entre o padrão mais conhecido da ecologia 

(Wallace, 1878; Sutton & Collins, 1991). Apesar de muito estudado, não sabemos ao 

certo quais os mecanismos responsáveis por esse padrão (Hawkins & Diniz-Filho, 

2004). Ao longo das décadas diversas teorias foram propostas, sendo mais populares 

atualmente as teorias que levam em consideração o balanço energético das regiões 

(Gaston & Blackburn, 2008) 

As teorias energéticas atualmente ganharam grande popularidade na última década 

com o desenvolvimento da teoria metabólica da ecologia (Allen et al., 2002; Brown et 

al., 2004; Allen & Gillooly, 2006). Esta teoria sugere que as maiores taxas metabólicas 

dos organismos em regiões tropicais levam à maior taxa de divergência e taxas de 

especiação. Este efeito deve ser especialmente importante para organismos 

ectotérmicos, pois a temperatura corpórea e o metabolismo estão associados com a 

temperatura ambiental (Brown et al., 2004). Alternativamente, a maior disponibilidade 

energética e a produtividade das áreas tropicais podem estar associadas com o aumento 

da abundância e a redução nas taxas de extinção dos clados, levando ao aumento do 

número de espécies (Currie et al., 2004; Allen & Gillooly, 2007; Storch, 2016). 

Recentemente muitas compilações e análises mostram que a riqueza de espécies é 

melhor relacionada com as variáveis climáticas de temperatura e precipitação (Hawkins 

et al., 2003; Hawkins &Diniz-Filho, 2004) ou com variáveis que caracterizam a 

produtividade do ambiente (evapotranspiração potencial ou realizada;(Šímová et al., 

2011; Šímová & Storch, 2017). Porém, não está claro como o balanço energético pode 

afetar a riqueza de espécies. 

Apesar das condições climáticas potencialmente guiarem a riqueza de espécies 

ao longo do gradiente latitudinal (Šímová et al., 2011), a maioria dos estudos prévios 

são conduzido com plantas se sabendo pouco desse efeito em invertebrados. O modelo 

ecológico escolhido para estre trabalho são os cupins, pois estão entre os insetos com 

associação ao gradiente latitudinal mais pronunciado - cerca de 148 gêneros dentre 354 

gêneros (Jones & Eggleton, 2011) ocorrem exclusivamente em regiões tropicais. Além 

disso, trabalhos anteriores não encontraram forte associação da temperatura global com 

a riqueza de espécies de cupins (Davies et al., 2003a) e não se sabe se outros fatores, 

como a produtividade poderiam explicar a distribuição das espécies deste grupo.  



 

 

Nossas hipóteses são que 1) os padrões globais de riqueza de espécies de cupins 

são guiados pelo número de indivíduos e assim consequentemente quelocais mais 

produtivos são mais ricos em número de espécies. Além disso, esperamos que a riqueza 

de espécies de cupins possua relação mais forte com os valores extremos de 

precipitação e temperatura do que com os valores médios. 2) caso a composição de 

gêneros de cupins tenha relação com as diferenças no balanço energético, esperamos 

que a composição de gêneros de cupins nos trópicos seja mais distinta quando 

comparadas com as zonas temperadas. 

 

  



 

 

Objetivos 

1. Determinar se a maior riqueza tropical de espécies de cupins está mais fortemente 

associada com a produtividade primária, com o número de colônias por área, com 

a temperatura média seguindo a equação termo energética proposta pela teoria 

metabólica da ecologia (Brown et al., 2004) ou às condições climáticas extremas. 

 

2. Determinar se a mudança na composição de gêneros entre diferentes regiões nos 

trópicos e subtrópicos muda em função da distância geográfica como predito pelas 

diferenças no número de indivíduos e de taxas metabólicas. 
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Gradiente latitudinal de diversidade: 

como o balanço energético e as taxas de 

diversificação guiam a riqueza de 

espécies e a composição de gêneros de 

cupins (Blattodea:Isoptera). 
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Gradiente latitudinal de diversidade: como o balanço energético e as 

taxas de diversificação guiam a riqueza de espécies e a composição de 

gêneros de cupins (Blattodea:Isoptera) 

Marcelo André Souza Nascimento, Elizabeth Franklin, José Wellington de Morais, 

Cristian de Sales Dambros 

Resumo 

Objetivo (1) investigar se a maior riqueza tropical de espécies de cupins pode ser 

explicada pela maior produtividade e número de indivíduos, ou pelo metabolismo 

individual dos organismos ou pela tolerância das espécies ao clima. (2) se a mudança na 

composição de gêneros entre diferentes regiões nos trópicos e subtrópicos muda em 

função da distância geográfica como predito pelas diferenças no número de indivíduos e 

de taxas metabólicas. 

Localglobal. 

Métodosnós compilamos dados de ocorrência de cupins de artigos que utilizaram o 

protocolo de coleta padronizado de Jones e Eggleton (2000), abrangendo 28 países e 

458 sítios de coleta. Corrigimos possíveis diferenças amostrais entre os locais utilizando 

a técnica da rarefação e utilizamos análises de regressão linear para predizer quais 

variáveis podem influenciar a riqueza de espécies de cupins. Para as análises de 

composição calculamos o índice de dissimilaridade de Bray-Curtis e utilizamos a 

análise de coordenadas principais (PCoA) para sumarizar a matriz em dois eixos de 

ordenação. 

Resultadosa riqueza de espécies de cupins esteve fortemente relacionada com as 

temperaturas média e extremas, mas não esteve relacionada com o número de colônias 

de cupins por transecto. Além disso, as regiões mais quentes nos trópicos possuíram 

menor similaridade na composição de gêneros de cupins do que regiões mais frias, 

como esperado pela maior diversificação de espécies nestas regiões. 

Conclusão principalos resultados obtidos podem sugerir que o padrão de riqueza de 

espécies ao longo do gradiente latitudinal não é causado por gradientes de 

produtividade, mas por diferenças nas taxas evolutivas associadas ao aumento de 



 

 

temperatura em direção aos trópicos ou à adaptação da maior parte das espécies às 

regiões tropicais. 

Palavras-chaves: Produtividade, número de indivíduos, riqueza tropical. 

1. Introdução 

O aumento da riqueza de espécies dos polos em direção aos trópicos está dentre os 

padrões mais conhecidos da ecologia, porém não há consenso sobre quais os fatores são 

responsáveis por esse padrão (Hawkins & Diniz-Filho, 2004). O gradiente latitudinal da 

riqueza de espécies é alvo de diversos debates que levaram ao desenvolvimento de 

centenas de teorias ao longo das últimas décadas (Gaston & Blackburn, 2008). De uma 

maneira geral estas teorias tentam explicar o padrão através de diferenças no número de 

indivíduos (Wright, 1983), diferenças nas taxas evolutivas (Mittelbach et al., 2007) 

entre regiões polares e tropicais e nas diferenças adaptativas das espécies às diferentes 

condições climáticas (Allen et al., 2002; Evans et al., 2005). 

Os ambientes tropicais, com temperaturas elevadas e altos índices de precipitação, 

tendem a possuir um número maior de recursos vegetais (aqui consideramos recursos 

vegetais e produtividade como sinônimos) (McClain et al., 2016). Ambientes com alta 

produtividade são capazes de suportar um número maior de indivíduos e 

consequentemente mais espécies (Hawkinset al., 2003; David Storch, 2012), tanto 

devido à processos amostrais (Wright, 1983; Šímová et al., 2011), quanto pela redução 

das taxas de extinção (teorias de mais indivíduos) (Hubbell, 2005; Buckley et al., 

2010). Diversos estudos empíricos (Turner et al., 1987; Grace et al., 2016) e 

experimentais (Tilman, 1994; Francis & Currie, 2003) demonstraram que existe uma 

forte associação entre a produtividade primária de um ambiente e a riqueza de espécies. 

Esta relação pode ser causada pelo efeito de fatores climáticos sobre a riqueza de 

espécies (Grace et al., 2016) ou pelo efeito da riqueza sobre a produtividade (Tilman et 

al., 2001) e não pelo efeito direto do número de indivíduos sobre a riqueza de espécies. 

De fato, quando o efeito do número de indivíduos sobre a riqueza de espécies é 

removido estatisticamente, condições climáticas ainda estão positivamente associadas 

com a riqueza de espécies em escala global (Šímová et al., 2011). Estes resultados 

indicam que o aumento de espécies em direção aos trópicos deve ser causado, pelo 

menos parcialmente, pelo efeito de outros processos associados às diferenças climáticas 

entre as regiões.  



 

 

Em temperaturas mais elevadas, o metabolismo individual dos organismos acelera, 

especialmente em ectotérmicos(Brown et al., 2004; Condamine et al., 2012). O 

aumento das taxas metabólicas está ligado diretamente às taxas de mutação e de 

especiação dos organismos (teoria metabólica da ecologia) (Allen et al., 2002; Allen 

& Gillooly, 2006). Além disso, altas taxas metabólicas podem levar à redução da 

expectativa de vida dos indivíduos e redução do tempo de geração das populações 

(Weber et al., 2016). Com um menor tempo de geração, as taxas as taxas de 

diferenciação entre populações e de especiação são maiores, contribuindo indiretamente 

para o aumento da diversificação em regiões mais quentes (Allen & Gillooly, 2006). 

Como a temperatura tropical é mais elevada, podemos esperar taxas maiores de 

diversificação dos organismos nos trópicos (Allen & Gillooly, 2006; Mittelbach et al., 

2007) levando ao aumento do número de espécies ao longo do tempo (Brown et al., 

2004).  

Entretanto, o aumento do metabolismo ocorre somente dentro dos limites de 

tolerância das espécies às condições ambientais em que estão adaptadas (Kozak & 

Wiens, 2007). Estudos recentes sugerem que quando existem mudanças na temperatura 

global, espécies tendem a mudar sua área de distribuição (Sunday et al., 2015) ao invés 

de se adaptar à estas mudanças. Além disso, a riqueza de espécies vegetais está mais 

associada com temperaturas extremas do que temperaturas médias (Šímová et al., 

2011), sugerindo que as restrições das espécies às condições climáticas nas regiões são 

mais determinantes para o padrão latitudinal de riqueza de espécies do que as taxas 

evolutivas (teoria dos limites de tolerância climático). 

Apesar das condições climáticas potencialmente guiarem a riqueza de espécies 

ao longo do gradiente latitudinal (Šímová et al., 2011), a maioria dos estudos prévios 

são conduzido com plantas e pouco se sabe sobre o efeito destes processos sobre a 

distribuição de animais, especialmente invertebrados. A maioria dos insetos em regiões 

tropicais possuem alta especificidade à determinadas temperaturas (Deutsch et al., 

2008), sugerindo que os limites de tolerância ao clima também são mais importantes 

para estes organismos.  

Entretanto, insetos sociais geralmente possuem alta tolerância às condições 

microclimáticas, podendo não ser tão afetados pelas condições extremas de temperatura 

quanto outros organismos ectotérmicos. Os cupins estão entre os insetos com o 



 

 

gradiente latitudinal de riqueza mais pronunciado— cerca de 148 gêneros dentre 354 

gêneros (Jones & Eggleton, 2011) ocorrem exclusivamente em regiões tropicais. 

Trabalhos anteriores não encontraram forte associação da temperatura global com a 

riqueza de espécies de cupins (Davies et al., 2003a) e não se sabe se outros fatores, 

como a produtividade poderiam explicar a distribuição das espécies deste grupo.  

Nós investigamos 1) se a maior riqueza tropical de espécies de cupins está mais 

fortemente associada com a produtividade primária e com o número de colônias por 

área, com a temperatura média seguindo a equação termo energética proposta pela 

teoria metabólica da ecologia (Brown et al., 2004) ou às condições climáticas extremas 

e2) se a mudança na composição de gêneros entre diferentes regiões nos trópicos e 

subtrópicos muda em função da distância geográfica como predito pelas diferenças no 

número de indivíduos e de taxas metabólicas. 

 

 

 

 

 

  



 

 

2. Material e métodos 

Realizamos uma compilação de dados globais previamente publicados com 

cupins. Nós retiramos os dados de artigos que utilizaram o protocolo padronizado 

deJones & Eggleton (2000) e que disponibilizaram a tabela com os dados brutos. A 

padronização dos dados é importante pois evita que as diferenças na riqueza de espécies 

dos sítios, sejam apenas causadas pelas diferenças amostrais. Utilizamos as bases de 

pesquisa Google Scholar, Web Science e Scopus para o levantamento dos artigos, tendo 

como palavras chaves “Jones e Eggleton” e “térmites/cupins”. Ao todo foram 

encontrados 183 artigos que citaram o protocolo, destes apenas 57 artigos tinham dados 

brutos disponíveis para serem utilizados em nossa compilação, totalizando 28 países e 

458 sítios de coleta (Fig. 1A). Além disso, trabalhos anteriores ao ano 2000 não foram 

incluídos. A lista de todos os trabalhos utilizados está disponível no material 

suplementar S1 (Apêndice S1). 

O protocolo consiste na amostragem de cupins em um transecto de 100 metros 

de comprimento e 2 metros de largura, dividido em 20 seções adjacentes de 5 x 2 

metros. Durante a coleta são revistados todos os sítios habitáveis por cupins, como 

troncos caídos, interior de troncos apodrecidos, serapilheira, solo, embaixo de troncos, 

de pedras, interior de galhos secos, entre outros. A altura de coleta nas árvores é de 2 

metros e para os cupins subterrâneos são feitas fendas na terra com profundidade de 20-

30 cm. Com a realização do protocolo descrito é possível padronizar a área e o tempo de 

coleta (Fig. 1B).   

Os sítios amostrados compreenderam desde florestas tropicais úmidas, savanas 

até ambientes temperados. Os tipos de habitat encontrados foram primários (intactos), 

primários com algum distúrbio, secundários com sucessão antiga (mais de 4 anos), 

secundários com sucessão recente (menos de 4 anos) e ambientes com distúrbios como 

queimadas, campos agrícolas entre outros (Apêndice S1).  

Apesar do protocolo original propor a coleta de 20 seções por transecto, houve 

modificações no número total de seções amostrado em 13 dos trabalhos (assinalados 

com * no Apêndice S1). Na nossa compilação, o menor e o maior número de seções 

amostrada foi de quatro e 20 seções por transecto, respectivamente. Em todos os 

trabalhos o tamanho de cada seção foi de 5 x 2 metros. 



 

 

Nós elaboramos uma tabela de espécies geo-referenciadas com 1) as 

informações de ocorrência das espécies em cada área, 2) o número de vezes que uma 

espécie ocorreu em cada transecto, 3) o tamanho do transecto, 4) a latitude e longitude, 

5) o número de seção de cada transecto, 6) o estado de conservação (floresta primária, 

secundária, savana, entre outras), 7) a cidade e o país do estudo (Apêndice S1).  

Nós quantificamos o estado de conservação das áreas atribuindo valores 

numéricos seguindo o grau de distúrbio: floresta primária (1), floresta primária 

regenerada (de 1 até 4 após distúrbio) (2), floresta secundária com sucessão antiga (5 

anos após distúrbio) (3), floresta secundária com sucessão recente (4 anos após 

distúrbio; 4) áreas perturbadas com baixosíndices de distúrbio (5) eáreas perturbadas 

com alto índice de distúrbio (6). 

Devido à mudança no status taxonômico de algumas espécies desde a publicação 

original, atualizamos a lista de espécies dos trabalhos publicados com o auxílio de uma 

lista de sinonímia disponível no banco de dados do Laboratório de Termitologia da 

Universidade de Brasília  (http://164.41.140.9/catal/). 

 

2.1.Variáveis climáticas 

 Os dados de temperatura (máximas, mínimas e médias) e precipitação (máximas, 

mínimas e médias) estão disponíveis no banco de dados do site Wordclim (versão 2.0, 

resolução 2.5 minutos; http://worldclim.org/version2). Para os dados de precipitação 

mínima utilizamos o mês mais seco e para os dados de precipitação máxima utilizamos 

o mês mais húmido.  

Para proxy de produtividade foi utilizado dados obtidos de sensoriamento 

remoto da Vegetação da Diferença Normalizada (NDVI) e a Produtividade Primária 

Líquida (NPP), do satélite landsat 8 (https://neo.sci.gsfc.nasa.gov). Enquanto que a 

Produtividade Primária Líquida têm sido amplamente utilizada, a Diferença da 

Vegetação Normalizada é um melhor proxy de produtividade (Šímová & Storch, 2017). 

Para permitir a comparação com outros estudos, nós utilizamos tanto a Produtividade 

Primária Líquida, quanto a Vegetação da Diferença Normalizada em nossas análises.    

Nós utilizamos a conservação dos ambientes como covariável para todas as 

análises com as variáveis ambientais.  



 

 

 

2.2.Análise dos dados 

 Apesar do protocolo de coleta proposto por Jones &Eggleton (2000) padronizar 

o tamanho dos transectos e seções, é comum encontrar modificações do protocolo 

original, sendo a principal modificação no número de seções amostradas por transecto. 

Tendo em vista o problema amostral, nós controlamos estatisticamente o esforço de 

coleta e padronizamos a ocorrência de cupins em cada área.  

Para controlar o esforço de coleta, utilizamos a técnica de rarefação de amostras 

sem reposição (Gotelli & Colwell, 2001), onde é estimada a riqueza de espécies para 

cada área possibilitando a comparação entre elas. O cálculo de rarefação foi baseado na 

probabilidade de ocorrência de cada espécie em cada transecto. A probabilidade de 

ocorrência de cada espécie foi calculada individualmente pela fórmula (Hecket al. 

1975): 
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Onde N representa o número de seções amostradas em um transecto, 

Nirepresenta o número de seções onde uma determinada espécie foi encontrada no 

transecto e n representa o número de seções utilizadas para padronização. No trabalho 

de Trabi et al., (2015) foi utilizado quatro sessões por transecto, sendo o trabalho com 

menor esforço amostral, foi utilizado como base para padronizar o esforço na rarefação. 

Sendo assim, para todos os transectos foi calculado a riqueza corrigida. Ou seja, para 

um trabalho com 20 seções por transecto, nós realizamos uma rarefação e estimamos o 

número de espécies que seriam encontrados em quatro seções (n = 4 para todos os 

transectos utilizados no estudo). Note que a técnica de rarefação utilizada elimina 

somente o efeito do número de seções amostradas sobre a riqueza de espécies, mas 

mantém diferenças associadas com o número de indivíduos amostrados. A associação 



 

 

do número de indivíduos e a riqueza de espécies foi investigada nos modelos estatísticos 

subsequentes (veja abaixo). 

A probabilidade de ocorrência de cada espécie nos transectos foi utilizada para 

estimar a riqueza de espécies em um local, assim como a similaridade na composição de 

gêneros entre sítios. A riqueza foi estimada como a soma da probabilidade de ocorrência 

de todas as espécies em um transecto(Gotelli & Colwell, 2001), enquanto que a 

similaridade na composição de gêneros foi mensurada pelo índice de Bray-Curtis após 

rarefação (Horner-Devine et al. 2004; veja mais detalhes da composição de gêneros 

abaixo). 

 

2.3.Teorias de balanço energético 

Foi testado se a maior riqueza de espécie em regiões tropicais pode ser explicada 

pelas diferenças no balanço energético. Para isso testamos 1) se o aumento da riqueza 

de espécies está associado com o número de indivíduos, como predito pela teoria de 

mais indivíduos (Wright, 1983), 2) se o aumento da riqueza de espécies está associado 

com    a temperatura média seguindo a equação termodinâmica, como predito pela 

teoria metabólica da ecologia (Brown et al., 2004), 3) ou se o aumento da riqueza de 

espécies está associado aos extremos climáticos, como predito pela teoria dos limites de 

tolerância climático das espécies (Šímová et al., 2011).  

Nós utilizamos uma análise de regressão linear para associar a riqueza de 

espécies (variável resposta) com o número médio de indivíduos por transecto, a 

temperatura anual média, a precipitação anual total, a produtividade primaria liquida e a 

diferença da vegetação normalizada (variáveis preditoras). Nós hipotetizamos que: 

 

2.3.1 Se a riqueza total de espécies for guiada pelo aumento do número de 

indivíduos (teoria de mais indivíduos), haverá uma forte relação entre riqueza 

e número de indivíduos e entre o número de indivíduos e as variáveis 

ambientais. Entretanto, quando eliminarmos o efeito do número de indivíduos 

sobre a riqueza de espécies, não deverá haver associação da riqueza residual 

com outras variáveis ambientais, pois o efeito do ambiente sobre a riqueza 

deve ser mediado pelo aumento no número de indivíduos. Considerando que 



 

 

sítios mais produtivos devem possuir uma maior capacidade de suportar um 

número maior de indivíduos, esperamos uma relação crescente e positiva entre 

número de indivíduos e os gradientes de produtividade. 

 

2.3.2. Se a riqueza de espécies estiver associada com os limites de tolerância 

climática das espécies, a riqueza deverá estar mais fortemente associada a 

valores extremos de temperatura e precipitação (máxima e de mínimas) do 

que com valores médios de temperatura (Terborgh, 1973; Šímová et al., 

2011). Esta relação deverá continuar existindo mesmo após a remoção 

estatística (regressão parcial) do efeito do número de indivíduos e da 

temperatura média sobre a riqueza de espécies. 

 

2.3.3. Se as maiores taxas de especiação em regiões mais quentes forem as 

responsáveis pela maior diversidade nos trópicos, a riqueza de espécies 

deverá aumentar primariamente em função da temperatura média (variável 

preditora). Entretanto, esta relação não deve ser linear. A temperatura média 

estará associada com o metabolismo de ectotérmicos exponencialmente 

(Allen & Gillooly, (2006): 
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Onde Log (S) é o logaritmo da riqueza de espécies, K é a constante de 

Boltzmam (8.62 X 10��) , T é a temperatura em Kelvin e E é a energia de ativação das 

reações metabólicas. A energia de ativação no contexto da teoria metabólica da 

ecologia é a dependência da temperatura no metabolismo e no desempenho do 

organismo. Segundo a teoria metabólica da ecologia sítios  com maiores temperaturas 

devem possuir indivíduos com maiores taxas metabólicas, desta maneira a temperatura 

média deve ser um fator que dirige a riqueza global de espécies (Brown et al., 2004). 

Caso a maior riqueza tropical seja explicada pelo maior metabolismo dos organismos 

nestas regiões, deverá haver um aumento da riqueza de espécies com o aumento da 

temperatura seguindo a equação acima. A energia de ativação celular estimada (E) deve 

ser em torno de 0.85eV, como encontrado para outros ectotérmicos(Brown et al., 2004; 

Allen & Gillooly, 2006). 



 

 

2.4. Mudança na composição de gêneros 

O maior balanço energético e taxa de especiação dos trópicos também pode ser 

responsável pelas maiores taxas de especiação fazendo com que a composição de 

gêneros mude mais rapidamente em menores distancias (Crame, 2000). Desta forma, 

também hipotetizamos que nas regiões tropicais haveria uma mudança mais rápida na 

composição de gêneros entre sítios, caso as taxas de especiação sejam maiores nesta 

região (Brown et al., 2004).  

Foi quantificado a dissimilaridade composicional em sítios diferentes com base 

em contagens de cada site utilizando o índice de dissimilaridade de Bray-Curtis (Bray & 

Curtis, 1957).Além disso, foi utilizado a análise de coordenadas principais (PCoA) para 

sumarizar a matriz de dissimilaridade em dois eixos de ordenação. Como a 

probabilidade de ocorrência de espécies entre um par de sítios pode ser comparado 

somente entre espécies que foram encontradas simultaneamente, morfoespécies foram 

excluídas das análises utilizando a probabilidade de ocorrência. Alternativamente, nós 

mensuramos a composição de gêneros de cupins devido à falta de padronização das 

morfoespécies (morfoespécies de diferentes trabalhos podem ser na realidade espécies 

diferentes afetando nossas análises). Outros trabalhos com insetos (formigas) 

demonstraram que  a composição de gêneros está fortemente correlacionada com a 

composição de espécies, podendo ser usado como substituto da composição de espécies 

(Souza et al., 2016). Os resultados utilizando as duas abordagens (exclusão de 

morfoespécies e utilização de gêneros) foi similar. Os resultados apresentados no 

restante do trabalho se baseiam na composição de gêneros de forma a incluir a maior 

quantidade de dados disponível (sem exclusão de espécies). 

Medimos se sítios espacialmente mais próximos são mais similares e se a 

composição de gêneros tendia a mudar mais em menores distâncias geográficas em 

regiões tropicais. Para isso dividimos as latitudes em níveis onde tínhamos dados de 

ocorrência em três categorias que abrangem as latitudes: (nível 1: tropical) -10.3 até 

10.3, (nível 2: tropical - subtropical) -10.3 até -20.6 e -10.3 até -20.6 e (nível 3: 

subtropical) -20.6 até -30.8 e 20.6 até 30.8.  

Para cada nível, medimos se a composição de gêneros esteve mais relacionada 

com a distância geográfica, com as variáveis ambientais ou com a conservação. Para 

esta análise, utilizamos uma regressão múltipla de matrizes de distâncias (Lichstein, 



 

 

2007). Todas as variáveis preditoras foram logaritimizadas e padronizadas previamente 

às análises. 

Para todas as análises utilizamos o software livre R (R Core Team, 2017) e os 

pacotes Raster(Hijmans, 2016), Vegan(Oksanen et al., 2017), Maptools(Bivand 

&Lewin-Koh, 2017) e EcoDist(Goslee & Urban, 2007). 

 Os dados compilados da literatura e os scripts necessários para replicar todas as 

análises estão disponíveis no material suplementar (Apêndice S1) online 

https://figshare.com/s/c61fabde9bcd3d6039dd,sob o nome “Tabela de compilação 

global dos artigos que utilizaram o protocolo de Jones e Eggleton” e licença CC-BY 3.0 

(livre para uso, modificação e distribuição). 

 

3. Resultados 

 Os dados abrangeram três continentes: Americano, Africano e Asiático. Foram 

obtidos dados de 1005 espécies ou morfoespécies de cupins, sendo Termitidae o maior 

número de registros para os três continentes (Apêndice S1). 

 Nós encontramos maior riqueza espécies nos trópicos e uma diminuição dessa 

riqueza à medida que a latitude aumenta em direção aos polos (dados corrigidos por 

rarefação), como esperado pelo padrão latitudinal (Fig. 2).  

 As análises de regressão mostraram que a riqueza de espécies de cupins tende a 

ter maior relação com os diferentes valores de temperatura (média, máxima e mínima) 

do que com os valores de precipitação, o número de indivíduos e a produtividade. 

Também houve relação significativa entre o número de indivíduos e a temperatura, 

entretanto, o número de indivíduos não teve relação com o Diferença da Vegetação 

Normalizada e a Produtividade Primaria Liquida (Tab. 1). 

Em nível global, a temperatura média explicou 21% da variação da riqueza de 

espécies (relação positiva) e a temperatura mínima e máxima juntas explicam 20% da 

variação da riqueza de espécies (relação positiva). Não foi possível separar o efeito da 

temperatura média dos seus extemos devido ao alto grau de colinearidade entre as 

variáveis preditoras (r>0.9). Nós observamos o decaimento do logaritimo da riqueza de 



 

 

espécies com o fator de Boltzam (1/KT) e a energia de ativação encontrada foi de -

1.28eV (Fig.3). 

Por meio das análises de composição (Bray Curtis e PCoA), nós observamos que 

os ambienteis próximos geograficamente nos trópicos, tendem a compartilhar menos 

gêneros de cupins do que na demais regiões. Os continentes Africano e Asiático foram 

mais similares entre si na composição de gêneros de cupins (Fig. 4). 

Por meio da análise de regressão múltipla de matrizes,nós observamos que com 

maiores distâncias geográficas e maiores distancias ambientais a composição de gêneros 

de cupins tende a ser mais dissimilar. A regressão múltipla de matrizes evidenciou que 

48% da mudança da composição de gêneros de cupins é explicada pela distância 

geográfica e 15% da variação é decorrente das distancias ambientais (Fig. 5). Não 

encontramos relação significativa entre a composição de gêneros de cupins e o habitat e 

a conservação. 

 Os resultados das análises em níveis, nos mostram que em latitudes menores a 

composição de gêneros muda mais rapidamente com o aumento da distância geográfica 

do que em latitudes maiores. Além disso, a distância geográfica esteve mais fortemente 

associada com a composição de gêneros nos níveis tropicais e tropicais - subtropicais 

(Nível 1: r²= 0,3968; Nível 2: r²= 0,3726; Nível: r²=0,3020) (Fig. 6). 

 

4. Discussão 

4.1. O efeito do balanço energético ao longo do gradiente latitudinal 

Como esperado pelo gradiente latitudinal de diversidade (Wallace, 1878), a riqueza 

de espécies de cupins foi muito maior nas regiões tropicais do que em regiões 

subtropicais. O aumento da riqueza em direção aos trópicos é observado para 

praticamente todos os grupos de plantas (Šímová et al., 2011), invertebrados (Sutton & 

Collins, 1991) e vertebrados (Rosenzweig et al., 2013)e também já foi reportado para  

cupins  (Eggleton, 1994; Cancello et al., 2014). Apesar disso, o único trabalho com 

cupins que tentou determinar as causas para o gradiente em nível global utilizando 

modelos quantitativos não detectou forte associação de características climáticas com a 

riqueza ou composição de espécies (Davies et al., 2003a). Possivelmente a dificuldade 



 

 

em observar esse padrão pode ser explicada pela não existência de um conjunto grande 

de dados padronizados nesta escala até recentemente. 

 Estudos com cupins têm utilizando um mesmo protocolo de maneira sistemática 

somente nas últimas duas décadas (Jones & Eggleton, 2000). Este alto grau de 

padronização permite uma melhor comparação entre os trabalhos (Jones & Eggleton, 

2000) e uma precisa caracterização da associação de medidas das comunidades, como a 

riqueza de espécies, e condições ambientais (Cancello et al., 2014; Dambros et al., 

2017: material suplementar). Alguns trabalhos com outros grupos não são realizados 

utilizando protocolos de coleta com este grau de padronização ou tratamento estatístico 

apropriado como Alroy et al., (2001) e Barnosky et al., (2005), o que pode dificultar a 

discriminação dos processos responsáveis pelas causas do gradiente latitudinal de 

espécies. 

A associação da riqueza de espéciese o gradiente latitudinal já foi observada 

para outros grupos de animais (marinhos e terrestres) (Sutton & Collins, 1991;Flessa 

&Jablonski, 1995; Rosenzweig et al., 2013) e vegetais (Šímová et al., 2011). Entretanto, 

grande parte dos trabalhos não diferenciou os diversos mecanismos responsáveis por 

esse padrão (Hawkins et al., 2003; Šímová et al., 2011). Quando nós corrigimos as 

diferenças no esforço amostral entre regiões pela rarefação, o padrão de riqueza de 

espécies de cupins ao longo do gradiente latitudinal não esteve associado com número 

de colônias nos transectos e nem com a produtividade primária, contrariando nossa a 

hipótese de que áreas mais produtivas teriam mais espécies (Hipótese 1, Métodos; 

Wright, 1983). A riqueza de espécies de diversos organismos mostra uma relação em 

forma de “sino” com a produtividade em escalas espaciais menores (Zhang et al., 2012; 

Forrester & Bauhus, 2016; Šímová & Storch, 2017) e uma a associação linear positiva 

em escalas espaciais maiores (Hawkins et al., 2003; Boucher-Lalonde et al., 2014). 

Apesar desta forte associação, a própria riqueza de espécies pode causar o aumento da 

produtividade (Tilman, 1994; Tilman et al., 2001) e é geralmente difícil determinar a 

direção desta relação (Grace et al., 2016). Além disso, condições climáticas podem estar 

mais fortemente associadas com a riqueza de espécies do que com o número de 

indivíduos (Currie et al., 2004), como observado com cupins (Fig. 7). Estes resultados 

sugerem que o aumento do número de espécies nos trópicos não é mediado pelo 

aumento do número de indivíduos e que a temperatura (média, máxima e mínima), estão 

mais diretamente associadas com o aumento da riqueza. 



 

 

A riqueza de espécie de cupins tende a aumentar com maiores valores de 

temperatura média e extrema do que com qualquer outra variável (Fig. 8). Além disso, 

encontramos altos valores de energia de ativação do metabolismo de cupins quando 

comparados com outros organismos ectotérmicos(ver Brown et al., 2004; Šímová et al., 

2011). Estes resultados podem sugerir que o metabolismo dos cupins está mais 

fortemente associado com a temperatura do que em outros organismos, o que poderia 

explicar sua maior restrição às regiões tropicais (Hipótese 2: limites de tolerância 

climática). Apesar dos resultados mostrados acima, é importante ressaltar que nós não 

pudemos controlar,no cálculo da energia de ativação do metabolismo, o efeito da massa 

dos cupins ou da estrutura dos ninhos, devido à falta de dados dessas variáveis. O 

metabolismo é fortemente associado à massa dos organismos (Brown et al., 2004) e 

também à estrutura do colônia (Pequeno et al., 2017). Uma variação geográfica nestas 

características também poderia explicar parte dos resultados encontrados. Por fim, não 

pudemos separar o efeito da temperatura média e da sazonalidade (valores extremos) 

somente comparando os valores de riqueza de espécies entre as regiões e é possível que 

os cupins estejam restritos aos trópicos devido a adaptações que limitam a 

sobrevivência em regiões mais frias (Hipótese 3: teoria metabólica da ecologia). 

4.2. Mudança na composição de gêneros ao longo do gradiente latitudinal 

Os padrões que nós encontrados na mudança latitudinal de gêneros de cupins 

sugerem que as taxas de diversificação nos trópicos podem ser maiores do que em 

outras regiões. Uma análise realizada por Rohde, (1992), utilizando todos os 

mecanismos (climáticos, escalas espaciais entre outros) que podiam explicar a riqueza 

de espécies e a associação ao gradiente latitudinal, constatou que nenhum dos 

mecanismos explicam todo o  processo. Então, o autor sugeriu que o padrão latitudinal 

era consequência do balanço entre as taxas de especiação e extinção das espécies 

(Chown & Gaston, 2000; Fine, 2015). Os indivíduos de ambientes tropicais têm tempo 

de geração mais curto, as taxas de mutação aumentam com a temperatura e os processos 

fisiológicos são mais rápidos. Assim as taxas de diversificação são maiores nos trópicos 

(Mannion et al., 2014). Além disso, o trabalho com borboletas de Condamine et al., 

(2012) mostra que as taxas de diversificação aumentam em maiores temperaturas, sendo 

assim supomos que isso também ocorra para os cupins. Deste modo, o metabolismo e as 

taxas de diversificação podem ser parâmetros importantes no processo de organização 

dos padrões de biodiversidade (Gillooly et al., 2007; Canavero et al., 2018).  



 

 

Ao dividirmos as latitudes com ocorrência de cupins em três níveis, observamos que 

nos trópicos, os sítios próximos geograficamente tendem a compartilhar menos gêneros 

de cupins. O estudo evolutivo dos clados de cupins evidenciam que os grupos mais 

derivados e mais basais estão presentes nos trópicos e nas zonas temperadas, 

respectivamente(Davies et al., 2003a). Isso pode sugerir que há altas taxas de 

especiação nos trópicos. Além disso, o trabalho de Bromham & Cardillo (2003) com 

espécies vegetais mostrou que a relação clima e especiação é dada por meio de 

processos de mutação das espécies. Sendo assim, acreditamos que para as espécies de 

cupins esse processo seja parecido. 

Contudo, as taxas de especiação podem não ser os principais fatores que guiam a 

mudança da composição com a longitude. O padrão longitudinal, pode evidenciar que 

os processos históricos de dispersão são tão importantes quanto as taxas de 

diversificação para a mudança na composição de gêneros de cupins. 

5. Conclusão 

Nós esperávamos que a riqueza de espécies de cupins fosse guiada pelo número 

de indivíduos e pela produtividade, mas os dados sugerem que a riqueza de espécies não 

é guiada pela produtividade e nem pelo número de indivíduos. Outros fatores, como a 

dispersão e os processos evolutivos, devem ser importantes para explicar os padrões 

globais de riqueza de espécies.  

Apesar de não ter sido possível separar a temperatura média dos seus valores 

extremos devido à alta correlação entre eles, supomos que a principal teoria energética 

que guia a diversidade tropical de ectotérmicos é a teoria metabólica da ecologia. Nossos 

dados de composição de gêneros de cupins sugerem que as taxas de diversificação 

tendem a ser maiores nos trópicos do que nas demais regiões.  

A maiores temperaturas em conjunto com as maiores taxas de diversificação dos 

trópicos, podem ser os principais fatores que guiam a associação da riqueza de espécies 

com o gradiente latitudinal.   

 

  



 

 

Tabela 1.Coeficientes de regressão obtidos nos diferentes modelos associando a riqueza de espécies aos fatores climáticos e ambientais e os 

efeitos relativos de cada variável no modelo. Os asteriscos (*) significam a significância da variável no modelo, três asteriscos é o maior índice 

de significância. Os valores da terceira coluna em diante são os coeficientes de regressão. S = Riqueza de espécies; N = Número de indivíduos; 

Tmean= Temperatura média; Tmax= Temperatura máxima; Tmin= Temperatura mínima; Pmean= Precipitação média; Pmin= Precipitação 

mínima; Pmax= Precipitação máxima; NDVI= Diferença da vegetação normalizada; NPP= Produtividade liquida; 1/KT = Fator de Boltzmame; 

Cons = Nível de distúrbio. 

Modelo r² Tmean Tmax Tmin Pmean Pmax Pmin NPP NDVI Nível de 

distúrbio 

N 1/KT 

�	~	����

+ ��
  

0,21**

* 

0,64**

* 

- - - - - - - -0,741*** - - 

�	~	� + ��
  0,15**

* 

- - - - - - - - -0,78*** 3,002

*** 

- 

�	~	���! + ��
  0,12**

* 

- 0,452**

* 

- - - - - - -0,84*** - - 

�	~	��"
 + ��
  0,20**

* 

- - 0,36 - - - - - -0,74*** - - 

�	~	�#$% + ��
  0,102*

* 

- - - - - - - 0,009 -0,896*** - - 

�	~	��� + ��
  0,09 - - - - - - -0,009 - -0,9*** - - 



 

 

�	~	����

+ ��
  

0,09 - - - 0,0003 - - - - -0,876 - - 

�	~	��"
 + ��
  0,09 - - - - - 0,003 - - -0,904*** - - 

�	~	���! + ��
  0,124 - - - - 0,009 - - - -0,804 - - 

�	~	����

+ ���! + ��"

+ ��
  

0,234 3,28**

* 

-1,73*** -

1,09*

* 

- - - - - -0,81*** - - 

�	~	����

+ ���! + ��"

+ ��
  

0,137 - - - -0,002* 0,02**

* 

0,007 - - -0,84*** - - 

�	~	����

+ ����
 + ��
  

0,2124

*** 

0,71**

* 

- - -0,0007 - - - - -0,78*** - - 

�	~	���! +
��"
+	���! +
��"
 + ��
  

0,2262

*** 

- 0,007 0,415

*** 

- 0,0012 -

0,017

*** 

- - -0,712*** - - 

&����~ 1
��

+ ��
  

0,283*

** 

- - - - - - - - -0,102 - -1,28 



 

 

�	~	����

+ ��
  

0,1713

*** 

0,05**

* 

- - - - - - - -0,02* - - 

�	~	���! + ��
  <0,06 - 0,04*** - - - - - - -0,03* - - 

�	~	��"
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  0,1991

*** 

- - 0,03*

** 

- - - - - -0,02* - - 

�	~	�#$% + ��
  

 

0,05 - - - - - - - 0,001

*** 

 -0,03*** - - 

�	~	��� + ��
  0,041 - - - - - - 0,001* - -0,04*** - - 

�	~	����

+ ��
  

0,14 - - - 0,0002
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- - - - -0,002*** - - 

�	~	��"
 + ��
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*** 

- - -0,03*** - - 

�	~	���! + ��
  0,08 - - - - 0,0011
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- - - -0,02* - - 

�	~	����

+ ����
 + ��
  

0,2115

*** 

0,04**

* 

- - 0,0001

*** 

- - - - -0,017 - - 
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Figura 1. A) mapa mostrando os 458 locais de coleta onde foram encontrados dados de 

ocorrência de cupins e exemplificando as diferenças amostrais do protocolo. B) protocolo de 

coleta proposto por Jones e Eggleton (2000). O protocolo consiste em um transecto de 100 

metros de largura por 2 metros de comprimento, dividido em 20 seções de 5 x 2 metros. 
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Figura 2. Gradiente latitudinal de riqueza de espécies de cupins. Em latitudes menores existe 

um acumulo de espécies de cupins. Com o aumento das latitudes em direção aos polos nós 

observamos uma diminuição da riqueza de espécies. 

 

Figura 3. Relação entre o logaritmo da riqueza de espécies e o fator de Boltzam. Observamos 

altos valores para energia de ativação do metabolismo de cupins (-1,28 eV). 
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Figura 4. Escores de dissimilaridade do primeiro eixo da PCoA baseados na matriz de 

dissimilaridade de Bray-Curtis. Os Locais com escores com cores mais escuras (vermelho) 

significam maior compartilhamento de gêneros de cupins e locais com scores com cores mais 

claras (branco) significam menor compartilhamento de gêneros de cupins. 

 

 

Figura 5. Relação entre a mudança na composição de gêneros de cupins em relação a A) 

distância geográfica e; B) a distância ambiental (distância de Bray-curtis). 
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Figura 6. Relação entre a mudança na composição de gêneros de cupins em relação a 

distância geográfica dos níveis A) 1 tropical – subtropical; e B) 2 subtropical (distância de 

Bray-curtis). 

 



 

Figura 7. Relação encontrada na teoria de mais indivíduos que mostram que a maior riqueza 

de espécies não é guiada pelo número de indivíduos e sim pelas variáveis ambientais

Figura 8. Relação entre temperatura média 

temperatura média foi a variável que mais explicou a variação na riqueza de espécies

 

 

 

encontrada na teoria de mais indivíduos que mostram que a maior riqueza 

de espécies não é guiada pelo número de indivíduos e sim pelas variáveis ambientais

. Relação entre temperatura média em graus Célsius e a riqueza de espécies. A 

temperatura média foi a variável que mais explicou a variação na riqueza de espécies
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encontrada na teoria de mais indivíduos que mostram que a maior riqueza 

de espécies não é guiada pelo número de indivíduos e sim pelas variáveis ambientais 
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temperatura média foi a variável que mais explicou a variação na riqueza de espécies 
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de amostragem padronizado de Jones e Eggleton 2000. 
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(FLORENCIO & DIEHL, 2006) Brasil 
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2.1. Abreviações 

X.12 até X.1 = Identificador único de cada espécie para as análises. 

Id = Identificador para cada espécie. 

Family = Família zoológica. 

Subfamily = Subfamilias zoológicas.  

Genus = Gênero zoológico.  

Sp = Espécie zoológica. 

Abundance = Abundância de cupins encontrada em cada colônia (quando disponível) 

Occ = Dados de ocorrência de cada espécie em cada seção 

Site = Sítios de coleta totalizando 458. 

Country = País  

City = Cidade 

 


