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RESUMO

Insetos e fungos, dois grupos ricos em espécies, coabitaram diversos ambientes por
mais de 400 milhdes de anos e desenvolveram diferentes tipos de associagdes. Os
cupins estdo entre 0s mais importantes decompositores encontrados nos
ecossistemas e sdo abundantes em diversos ambientes. Seus ninhos podem ser
difusos, e até bem elaborados e complexos. Interacdes entre cupins e fungos sao
relatadas em diversos estudos, principalmente na Africa e Asia. A interacdo pode ser
positiva para ambos organismos, em casos de mutualismo, e negativa para 0s cupins,
em casos de parasitismo. Na presente revisao, foram detalhadas trés das principais
interacOes existentes entre cupins e fungos: o mutualismo obrigatério entre cupins
(subfamilia Macrotermitinae) e fungos (Termitomyces spp.); o mutualismo facultativo
entre ovos de cupins e fungos; e, o parasitismo de ovos e dos proprios cupins por
fungos. Além disso, também é discutida como algumas das interacdes foram

importantes para a evolucao dos organismos envolvidos.

Palavras-chave: Cupins. Fungos. Simbiose. Mutualismo. Parasitismo.



ABSTRACT

Insects and fungi, two species-rich groups, have cohabited diverse environments for
more than 400 million years and developed different types of associations. Termites
are among the most important decomposers found in ecosystems and are abundant
in different environments. Their nests can be diffuse, and even very elaborate and
complex. Interactions between termites and fungi have been reported in several
studies, mainly in Africa and Asia. The interaction can be positive for both organisms,
in cases of mutualism, and negative for termites, in cases of parasitism. In the present
review, three of the main interactions between termites and fungi were detailed: the
obligatory mutualism between termites (subfamily Macrotermitinae) and fungi
(Termitomyces spp.); the facultative mutualism between termite eggs and fungi; and,
the parasitism of eggs and termites themselves by fungi. Furthermore, it is also
discussed how some of the interactions were important for the evolution of the

organisms involved.

Keywords: Termites. Fungi. Symbiosis. Mutualism. Parasitism.
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1 INTRODUCAO

Insetos e fungos sédo grupos bastante numerosos em diversos ambientes, nos
quais ja coahabitam por mais de 400 milhdes de anos (Misof et al., 2014; Sherwood-
Pike et al., 1985). De acordo com Biedermann e Vega (2020), insetos e fungos podem
interagir de uma maneira que é positiva para ambos (mutualismo), positiva para um
dos organismos e neutra para o outro (comensalismo), positiva para um e negativa
para o outro (predacao, parasitismo), ou negativa para ambos (competicdo). No caso
do mutualismo, ele ainda pode ser facultativo ou obrigatorio.

O termo simbiose foi usado pela primeira vez em 1879, por Heirich Anton de
Bary, para descrever associacfes proximas entre organismos diferentes vivendo
juntos (Wilkinson, 2001). De acordo com Vega e Biederman (2020) o termo simbiose
se origina do grego e significa “viver junto” e ndo deve considerar o papel que os dois
organismos desempenham. Portanto, simbiose significa simplesmente uma vida junto,
de dois organismos diferentes. Se o efeito benéfico € conhecido, eles sdo mutualistas.
Contudo, na literatura cientifica encontramos muitas referéncias a simbiose como

sendo interagdes benéficas.

Os cupins ou térmitas, estdo entre 0s grupos de insetos sociais mais
importantes encontrados nos ecossistemas tropicais, onde muitas vezes representam
mais de 10% da biomassa animal total existente (Bourguignon et al., 2016). O papel
ecoldgico dos cupins nos ecossistemas é também fundamental, uma vez que ocupam
a posicao de consumidores primarios ou decompositores (herbivoros e detritivoros)
nos ecossistemas naturais, atuando na reciclagem de nutrientes por meio da
trituracdo, decomposicdo, humificacdo e mineralizacdo de uma variedade de

alimentos celulésicos (Tayasu et al., 1997; Costa-Leonardo, 2002).

Eles séo insetos pertencentes a ordem Blattaria, infraordem Isoptera (Engel et
al., 2009) com cerca de 3.000 espécies descritas em todo o mundo (Ahmad et al.,
2021). Atualmente, as espécies sao distribuidas em nove familias: Mastotermitidae,
Archotermopsidae, Hodotermitidae, Stolotermitidae, Kalotermitidae, Stylotermitidae,
Rhinotermitidae, Serritermitidae e Termitidae (Krishna et al., 2013; Constantino, 2022),
mas sO as ultimas quatro ocorrem no Brasil e contemplam 349 espécies identificadas

(Constantino, 2019). A familia Termitidae representa cerca de 75% dos cupins
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existentes, sendo a mais numerosa em espécies e a mais diversa em termos

ecologicos (Constantino e Acioli, 2008).

O surgimento de novas associacdes simbidticas entre os insetos e fungos séo
uma importante fonte de novas trajetérias evolutivas (Chouvenc et al.,, 2021). A
competicdo entre os fungos presentes nos ambientes onde 0s cupins vivem levaram
a evolucao do mutualismo e do parasitismo. As espécies de cupins dependem de seus
simbiontes nutricionais para digerir o material vegetal (Engel e Moran, 2013; Bignell,
2000). As associagbes entre 0s cupins que cultivam fungos (Macrotermitinae,
Termitidae, Blattaria) e seus fungos mutualistas (Termitomyces, Lyophyllaceae,
Basidiomycota) estéo entre as interacdes simbidticas mais sofisticadas no mundo dos

insetos.

Os cupins vivem em colbnias (cupinzeiros) onde se organizam em castas, com
clara divisdo de trabalhos e sobreposicdo de geracbes. Nas colonias podem ser
encontradas trés castas: 0os operarios, os soldados e os reprodutores. Os operarios
sdo esbranquicados e cegos, podendo ser machos ou fémeas, mas sdo apteros e
estéreis. Eles constituem a casta mais numerosa da coldnia e séo responsaveis por
varias tarefas, entre elas forrageamento, constru¢cdes dos ninhos e tuneis e cuidado
com o0s ovos e jovens. Os soldados, também cegos, geralmente possuem mandibulas
e cabecas esclerotizadas, atuando na defesa da colénia. Esses individuos também
sdo apteros e estéreis. Ja, os reprodutores sdo constituidos pelo rei e rainha, que
permanecem nas colbnias e se ocupam da reproducdo, e pelos reprodutores alados,
gue aparecem anualmente em colénias maduras e sdo responsaveis pela fundacgéo

de novos ninhos (Costa-Leonardo, 2002).

A base da alimentacéo dos cupins € celulésica, sendo que eles se alimentam
desde madeira sa até madeira morta em diversos estagios de decomposicao (Lee e
Wood, 1971). O regime alimentar € o fator que afeta mais significativamente a histéria
de vida e a evolucao social dos Isoptera (Lima e Costa-Leonardo, 2007). O tamanho
da colbnia, o desenvolvimento de castas e os ninhos, podem variar de acordo com a
disponibilidade de recursos alimentares (Lenz, 1994; Lima e Costa-Leonardo, 2007).
Além disso, para a digestdo da madeira ingerida 0s cupins se associam a outros
organismos, 0 que separa esses insetos em dois grandes grupos com estratégias de

digestao distintas: cupins “protistas dependentes” e cupins “protistas independentes”.
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Os cupins “protistas dependentes” sdo um grupo de cupins que possuem uma
simbiose com protozoarios celuloliticos que Ihes permitem digerir a madeira (Ahmad
et al., 2021), e diferente das demais familias de cupins, o0s cupins “protistas
independentes” (familia Termitidae) perderam seus simbiontes intestinais, 0s
protozoarios (Lo e Eggleton, 2010), e s6 possuem bactérias intestinais. Os Termitidae
deram um grande passo evolutivo ao perderem esses protistas, e adquirirem uma
nova simbiose externa com fungos basidiomicetos do género Termitomyces, que sado
responsaveis pela digestdo dos alimentos ingeridos pelos cupins (Heim, 1958). No
entanto, 0s mecanismos que levaram a essa perda de protistas e a sucessao de

eventos ocorridos no intestino desses cupins permanecem especulativos.

A interacdo entre cupins e fungos alcancou seu mais alto nivel de
especializacdo, um mutualismo obrigatdrio, na subfamilia Macrotermitinae (familia
Termitidae). Os cupins dessa subfamilia se alimentam de material celulésico e
desenvolveram uma digestéo externa desse alimento, composta por um favo do fungo
Termitomyces, herdado de um ancestral comum (Bucek et al., 2019). Além dessa
interacdo obrigatdria, também foi descrito um mutualismo facultativo entre o fungo
conhecido como “bola de cupim” e ovos de alguns cupins e o parasitismo dos cupins

por fungos de varios géneros.
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2 OBJETIVOS

Foi realizada uma reviséo bibliografica de trés interacbes conhecidas entre
cupins e fungos: mutualismo obrigatorio entre cupins da subfamilia Macrotermitinae e
fungos (Termitomyces spp.); mutualismo facultativo entre ovos de cupins e fungos; e
parasitismo de cupins por alguns fungos especificos. Todas as interacfes foram
pesquisadas e desenvolvidas para mostrar a evolugdo do conhecimento dessas

relagdes até os dias atuais.
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3 REVISAO BIBLIOGRAFICA

A. Mutualismo entre cupins da subfamilia Macrotermitinae e fungos

Termitomyces spp.

Os cupins da subfamilia Macrotermitinae (Termitidae: Blattaria) cultivam o fungo
basidiomiceto Termitomyces (Agaricales: Basidiomycota) (Figuras 1 e 2) em um
substrato de fezes produzida a partir da ingestédo de alimento, que passa rapidamente
pelo trato digestivo do cupim, sem sofrer digestéo, e é expelido sob a forma de bolotas
(fezes priméarias). Essa subfamilia de cupins ocorre na Africa tropical, em partes da
india e Arabia, e sudeste asiatico, e sdo os cupins dominantes nas savanas e florestas

tropicais desses locais (Eggleton, 2000).

Os Termitomyces sdo completamente dependentes dos cupins uma vez que nunca
foram encontrados em vida livre (Darlington, 1994; Sands, 1956; Grassé, 1959;
Rouland-Lefevre, 2000). Em cada ninho de cupim, os Macrotermitinae cultivam
apenas uma espécie do género Termitomyces que compde o jardim de fungo (Ahmad
et al., 2021).

A externalizacdo precoce da digestdo e a mudanca precoce também para a
alimentacdo com humus, durante a evolu¢cdo dos termitideos, sdo explicacdes
potenciais para a perda de protistas e o subsequente surgimento dos Termitidae.
Portanto, as fun¢Bes mutualisticas nutricionais se moveram amplamente do intestino
do cupim para o favo fangico em Macrotermitinae, conhecido como “intestino externo”
(Eggleton, 2006; Aanen e Boomsma, 2005).

1 Taxonomia dos Macrotermitinae e do fungo Termitomyces

Os Macrotermitinae Kemner (1934) sdo uma subfamilia de cupins “protistas
independentes” da familia Termitidae caracterizada pela peculiaridade de seus
integrantes manterem relagdes mutualisticas com fungos do género Termitomyces R.
Heim (1942), além da morfologia do tubo digestivo (Noirot, 2001). A subfamilia é
composta por 12 géneros e cerca de 373 espécies de cupins descritas (Brune, 2014;
Poulsen et al., 2014; Constantino, 2022) e possui mutualismo obrigatério com
aproximadamente 34 espécies de fungos Termitomyces (Mossebo et al., 2017).

Assim, o0s Macrotermitinae incluem os cupins dos géneros Acanthotermes,
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Allodontotermes, Ancistrotermes, Euscaiotermes, Hypotermes, Macrotermes,
Megaprotermes, Microtermes, Odontotermes, Protermes, Pseudacanthotermes e
Synacanthotermes (Constantino, 2022). Todos esses géneros estdo presentes na
Africa, exceto Hypotermes, enquanto, somente quatro géneros sdo encontrados na
Asia (Nobre et al., 2011a).

Termitomyces é um género de fungo pertencente a subfamilia Lyophyllaceae
que, como ja relatado, s cresce em associagdo com cupins e seus ninhos (van de
Peppel, 2020; Rouland-Lefevre et al.,, 2002). Das 30 espécies de fungos foram
identificadas em todo o mundo, 23 espécies foram encontradas na Africa, incluindo
Termitomyces clypeatus, Termitomyces microcarpus, Termitomyces striatus,
Termitomyces robustus e Termitomyces heimii, entre outras, e um total de 12 espécies
foram encontradas na China (Kirk et al., 2008; Vesala et al., 2017; Kuja et al., 2014;
Yang et al., 2019, Kirk et al., 2001).

Figura 1 — (A) Ninho de Macrotermes natalensis; (B) Camaras subterraneas com
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nodulos de fungo; (C) Detalhe do nodulo fungico (escala de 10 mm) (Fonte:

Kreuzenbeck et al., 2022).

Figura 2 — Micrografias eletrbnicas do fungo basidiomiceto Termitomyces sp.,
mostrando conidios agregados (em amadurecimento) provenientes de um ninho de
Macrotermes subhyalinus e micélio jovem retirado de uma camara do fungo
Termitomyces oriundo de um ninho de Macrotermes michaelseni (Fonte: Abe et al.,
2000).
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2 Local de ocorréncia dos Macrotermitinae

Os cupins cultivadores de fungos ocorrem nos tropicos do Velho Mundo e a
maioria da diversidade (11 géneros) e o maior nimero de espécies de Macrotermitinae
ocorrem em habitats de florestas tropicais africanas (Ahmad et al., 2021), onde
reconstrucdes filogenéticas indicam o surgimento da simbiose entre cupins e fungos
(Aanen e Eggleton, 2005). Entretanto, varias linhagens se expandiram das florestas
para as savanas e matagais semiaridos (Aanen et al., 2002; Aanen e Eggleton, 2005).
A distribuicdo dos Macrotermitinae ocorre nos tropicos desde a Africa até o Oriente
Médio, Sul e Sudeste Asiatico, mas esta ausente da América Central e do Sul e
Australasia (Eggleton, 2000) (Figura 3). Assim, onze géneros podem ser encontrados
na regido Africana, quatro géneros na Asia e dois géneros em Madagascar (Poulsen,
2015).

BIOME Temperate Grasslands, Savannas & Shrublands
I Tropical & Subtropical Moist Broadleaf Forests Flooded Grasslands & Savannas
[ Tropical & Subtropical Dry Broadleaf Forests Montane Grasslands & Shrublands
[ Tropical & Subtropical Coniferous Forests Tundra
I Temperate Broadleaf & Mixed Forests I Mediterranean Forests, Woodlands & Scrub
B Temperate Conifer Forests I Deserts & Xeric Shrublands
[ Boreal Forests/Taiga I Mangroves
Tropical & Subtropical Grasslands, Savannas & Shrublands Rock & Ice

Figura 3 — Distribuicdo geografica aproximada dos cupins cultivadores de fungos da

subfamilia Macrotermitinae (Fonte: Adaptado de Van Thuyne & Verrecchia, 2021).
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3 Origem e evolucdo do mutualismo obrigatério

Os cupins eussociais divergiram de seus ancestrais ao adquirirem protistas
flagelados celuloliticos intestinais ha aproximadamente 150 milhdes de anos (Lo et al.,
2000; Inward et al., 2007; Engel et al., 2009; Engel et al., 2016; Krishna et al., 2013;
Bucek et al., 2019). A simbiose com protistas foi uma inovagao evolutiva importante
para o desenvolvimento dos cupins a qual permanece até os dias atuais nos cupins
“protistas dependentes” (Bucek et al., 2019). Em contrapartida, ha 50 milhdes de anos
0s cupins “protistas independentes” (Termitidae) evoluiram, perdendo seus
simbiontes protistas intestinais obrigatérios, e se tornaram livres para diversificar suas
dietas, estilos de vida e modificar a anatomia do tubo digestivo (Krishna et al., 2013;
Brune, 2014; Aanen e Eggleton, 2017; Sobotnik e Dahlsjé, 2017; Bucek et al., 2019).

Os Macrotermitinae cultivam fungos especializados nas col6nias de cupins em
florestas tropicais africanas desde 30 milhGes de anos atras quando surgiu a simbiose
com fungos Termitomyces (Bourguignon et al., 2014; Nobre et al., 2011b; Roberts et
al., 2016). Apds uma longa historia evolutiva, essa interacdo se tornou obrigatéria para
ambos os parceiros (Aanen et al., 2002; Aanen e Boomsma, 2006; Vesala et al., 2017),
e juntos se tornaram decompositores primarios de matéria vegetal morta em muitos
ecossistemas da savana africana (Aanen e Eggleton, 2005; Holt e Lepage, 2000).
Assim, ao formar novas associacfes mutualisticas microbianas, adaptando suas
anatomias e expandindo suas necessidades dietéticas, 0s cupins, por sua vez, foram
capazes de ocupar novos nichos e aumentar a amplitude ecolégica (Aanen e Eggleton
2017; Sobotnik e Dahlsjé 2017).

A presenca de cupins Macrotermitinae na auséncia de fungos nunca foi
registrada, e experimentos mostram que esses cupins sao incapazes de sobreviver
sem a presenca de Termitomyces (Sands, 1956; Grassé, 1959; Rouland-Lefevre
2000). Diversas especies de Macrotermitinae estdo associadas com mais de 30
espécies diferentes de Termitomyces, mas em todos o0s ninhos de cupins
encontrados, apenas uma Unica espécie de Termitomyces compde o jardim de fungo
(Ahmad et al., 2021).

De acordo com Lima e Costa-Leonardo (2007), o mutualismo entre esses
cupins e Termitomyces proporcionou aos térmitas um aproveitamento mais eficiente

de nitrogénio e energia, sem serem limitados pela quantidade de simbiontes que seu
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intestino pode comportar. Enquanto os cupins inferiores precisam carregar consigo
verdadeiras camaras de fermentacédo para digerirem a madeira, os Macrotermitinae
simplesmente deixam o fungo fazer esse trabalho para eles, possibilitando que os
operarios sejam mais leves e ativos. Além disso, esses cupins conseguem aproveitar
materiais vegetais que seriam impossiveis de serem digeridos sem o fungo. Ja o
fungo, por sua vez, tem cerca de 25% do material vegetal disponivel ja cortado em
pedacinhos, umedecido e trazido até ele, num ambiente de temperatura e umidade
constantes (ninhos dos cupins), onde suas hifas podem penetrar rapidamente e seus

competidores sao suprimidos (Wood e Thomas 1989; Darlington 1994).
4 Arquitetura dos ninhos dos Macrotermitinae

Os grandes ninhos dos cupins, como os dos cupins cultivadores de fungos da
familia Macrotermitinae, mostram diferentes partes, muitas delas constituidas por
sistemas de cavidades e galerias (Figura 4). Assim, Grassé (1984) define essas

partes, como:

a. Endoécio: sistemas de cavidades, que inclui a cAmara real, local que abriga o casal
real (rainha e rei), a cria e ovos e as camaras de fungo;
b. Periécio: rede de galerias periféricas, que comunica o endoécio com 0 meio exterior;

c. Exoécio: conjunto de grandes cavidades que atravessam o cupinzeiro.

Os ninhos dos Macrotermitinae tém aspecto variado e complexo, porque alguns
deles atingem tamanhos enormes e ocupam grandes extensdes de territérios, onde
até modificam a composicdo do solo (Grassé, 1984). Esses ninhos sédo construidos
com terra, barro e saliva, sendo que essa ultima funciona como um material ligante,
uma espécie de cola. Geralmente, os cupins da familia Macrotermitinae apresentam
uma extrema reducao das fezes quando comparado com outros cupins, e por isso,
nao utilizam fezes nas suas construcdes, embora existam algumas excecodes (Grasse,
1984).
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Figura 4 — (A) Colonia de Macrotermes natalensis; (B) Favo de fungo subterraneo
com sistemas de cavidades e galerias; (C) Camara real, local que abriga o casal real
(rainha e rei); (D) Um par real de Macrotermes natalensis apds a remocao da cobertura
da camara real; (E) Corpos de frutificagcdo de Termitomyces reticulatus emergindo de
uma colbnia de Odontotermes (Fonte: Poulsen, 2015).

De acordo com Grassé e Noirot (1958) os ninhos de Macrotermitinae obedecem
a seguinte classificagdo: ninhos com habitaculo individualizado, e ninhos sem
habitaculo individualizado. Habitaculo é o nome dado a uma cavidade enorme situada
no eixo vertical do ninho (Figura 5), que contém a camara real, camaras com favos de
fungos e cria, cdmaras com cria, cAmaras com ovos e até camaras com serragem
(Grassé,1984). O habitaculo pode ser unitario ou mdultiplo. Ninho com habitaculo
individualizado €é encontrado nos géneros: Synacanthotermes, Acanthotermes,
Bellicositermes, Macrotermes e Sphaerotermes; enquanto ninho sem habitaculo

individualizado €é encontrado em Odontotermes, Microtermes, Ancistrotermes
Allodontermes, Megaprotermes, Protermes e Pseudacanthotermes (Grassé, 1984).
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Figura 5 — Diagrama de um ninho epigeo de Bellicositermes, seccionado

verticalmente para mostrar o habitaculo (Ha), as cavidades do exoécio (Ex), camaras
com fungos (Cm), a camara real (Cr) e o periécio (Pe) (Fonte: Grassé, 1984).

Além disso, a temperatura ambiente mostra uma influéncia importante na
arquitetura dos ninhos de Macrotermes bellicosus na Africa Ocidental. Ninhos
encontrados na savana arbustiva, que € mais quente, mas com temperaturas
flutuantes, sdo mais estruturados, com muito mais cumes e torres do que os ninhos
compactos em forma de cupula, encontrados na floresta de galeria, que € mais fria e

uniforme (Korb e Linsenmair, 1998).

Atualmente, as mudancas na arquitetura dos ninhos de M. bellicosus em
diferentes habitats ndo é considerada consequéncia da necessidade de se isolar o
ninho do ambiente externo, mas sim, consequéncia do mecanismo de troca gasosa
(Korb, 2003). Assim, o mecanismo de ventilagdo dos ninhos de M. bellicosus na
savana raramente funcionaria em uma floresta de galeria, pois depende de gradientes

de temperatura, que sdo causados por altas temperaturas ambientais.
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De acordo com Korb (2003) estudos recentes com o cupim M. bellicosus
considerou a interdependéncia da temperatura ambiente, termorregulacao, ventilagao
e arquitetura do ninho, e por isso questionam alguns dos paradigmas fundamentais
dos cupinzeiros, como por exemplo n&o ser afetado por temperaturas ambientais. M.
bellicosus atinge a homeostase térmica dentro do cupinzeiro, mas a temperatura
ambiente também tem influéncia. Em colbnias provenientes de habitats mais frios, a
arquitetura do monte é adaptada para reduzir a perda de calor, produzido
metabolicamente, para o ambiente. Portanto, ninhos com cumes nao séo vantajosos
e assim, foram selecionadas estruturas de ninho que favoreceram a troca gasosa
através de um mecanismo de termo-sifdo, como acontece com as estruturas
conhecidas como torres. Enquanto a area de troca de gas das torres € menor do que
as dos cumes, a concentracdo de CO, no ninho pode aumentar e resultar em menor
producéo de calor. Assim, temperaturas mais baixas do ninho, bem como o aumento
das concentracbes de CO, em florestas pode ser explicada pela influéncia da
temperatura ambiente no mecanismo fisico de troca de gas, sem invocar causas

termorreguladoras (Korb, 2003).

Adicionalmente, os cupins cultivadores de fungos modificam muito o ambiente
externo, aumentando o teor de argila e diminuindo o contetldo de matéria organica e
porosidade no solo (Jouquet et al., 2002). Dessa forma, a propor¢céo de argila nos

ninhos desses cupins € mais alta do que no solo (Holt e Lepage, 2000).

Os ninhos de Macrotermitinae possuem os favos de fungos que constituem o
alimento dos membros da col6nia. Além de ser uma fonte de alimento, esses favos
de fungos também tém um papel importante no controle da umidade e temperatura
dos ninhos de cupins cultivadores de fungos. Isto porque os fungos produzem e
aumentam os niveis de CO, (Konaté et al., 2003). A estrutura ou morfologia do favo
de fungo que esta ventilado e localizado adjacente a parede do ninho permite a troca
de CO, com a atmosfera circundante, e com isso mantém uma temperatura estavel

durante todo o ano (Singh et al., 2019).

Vesala et al. (2019) relatam que a arquitetura do ninho de Macrotermes tem um
efeito importante nas temperaturas dos ninhos. Assim, segundo esses autores,
temperaturas mais frias sempre foram registradas em grandes ninhos com sistema de

ventilagdo aberto. Porém, quando avaliaram as temperaturas internas de grandes
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ninhos com sistema de ventilacdo fechado e de pequenos ninhos com sistemas de
ventilacdo aberto, a temperatura foi mais alta. Portanto a distribuicdo de diferentes
simbiontes fungicos em diferentes ninhos n&o é aleatdria, sendo uma das espécies de

fungo confinada a “ninhos quentes”.

Diferentes espécies do fungo Termitomyces possuem diferentes requisitos de
temperatura para serem cultivadas. Assim, diferentes espécies de cupins do género
Macrotermes no Kenya (Africa) conseguem modificar a arquitetura do ninho para
atender aos requisitos térmicos de varias espécies diferentes do fungo (Vesala et al.,
2019). Dessa forma, o referido estudo concluiu que, embora seja limitada a
capacidade de ventilacdo de pequenos ninhos, eles estabelecem limites minimos para
o0 crescimento de colonias de cupins, e que melhorar a ventilacdo do ninho,
invariavelmente diminuiria muito a temperatura, com consequéncias negativas para o

fungo simbidtico.
5 Estrutura dos favos do fungo Termitomyces

Os Termitomyces crescem em substratos chamados “favos de fungos” (Figura
1, b). Esses favos de fungos sdo compostos por material vegetal de origem externa
coletado pelos cupins (por exemplo, madeira, capim seco, serrapilheira), material
vegetal degradado de origem interna, micélio fungico e nédulos (corpos frutiferos
assexuados cobertos por conidios) (Batra e Batra 1979; Rouland-Lefevre, 2000;
Aanen et al., 2002).

Os cupins operarios ingerem o material vegetal coletado, que passa
rapidamente pelo intestino desses cupins, sem sofrer digestao, e é expelido sobre o
favo de fungo em forma de esferas, as chamadas "milosferas" (Lima e Costa-
Leonardo, 2007). As miloferas sdo conhecidas como "fezes primarias" e para distingui-
las das "fezes finais", uma vez que suas estruturas diferem das fezes comum dos
cupins (Otani et al., 2016). O fungo cresce conforme as fezes sdo depositadas, e a
parte mais antiga € consumida totalmente pelos cupins no periodo de cinco a oito

semanas (Wood e Thomas, 1989; Darlington,1994).

Os jardins de fungos estabelecidos aparecem como uma estrutura semelhante a
uma corti¢a, que é o “favo de fungo”. Assim, esse favo é composto de fezes primarias

de cupins, que é uma mistura de material vegetal e esporos assexuados de
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Termitomyces, que passam pelo intestino de operarios jovens (Figura 6). Os cupins
fornecem ao fungo simbionte as condicfes ideais de crescimento (por exemplo,
temperatura e umidade controladas e inibicAo de outros fungos) e inoculagéo
constante de substrato vegetal. Em troca, o fungo Termitomyces decompde o material
vegetal, que ndo pode ser digerido pelos proprios cupins e, fornece nodulos ricos em
nutrientes formado por um conglomerado de conidios. Portanto, nesse sistema de
cultivo pelos cupins (Figura 6), os operarios mais velhos sao responséaveis pela coleta
da serrapilheira e folhas no campo, enquanto os operdrios jovens, sdo 0S
responsaveis pelo comportamento agricola de cultivar fungos (Rouland-Lefévre e
Bignell, 2001). Operarios jovens usam suas fezes primarias para construir os jardins
de fungos, como fazendas de cultivo do Termitomyces (Rouland-Lefévre e Bignell,
2001). Os cupins colhem e consomem o0s nodulos fangicos cultivados no jardim de
fungos, que séo aglomerados de esporos e conidioforos produzidos pelo micélio de
Termitomyces spp., para obter aminodcidos essenciais e esporos para inoculacao
(Chiu et al., 2019). Os esporos que permanecem no intestino sdo misturados com os
tecidos vegetais ingeridos pelos cupins e sdo excretados como fezes pelos cupins
(Johnson et al., 1981). Assim, as fezes inoculadas com esporos sdo depositadas no

topo dos jardins de fungos como novas fazendas de fungos (Chiu et al., 2019).

Os favos de fungos ndo sédo apenas materiais acumulados expelidos em formas
de esferas, mas, sua estrutura é dindmica, com textura bem definida, a qual varia de
acordo com a manipulacédo e atividade de construcéo distinta realizada pelos cupins
(Abe, 2000). De maneira geral, os principais géneros da subfamilia Macrotermitinae,
possuem ninhos estruturalmente muito diferentes, e os favos de fungos podem ser
distinguidos em trés categorias distintas no nivel macroscoépico (Heim, 1977; Grassé,
1982; Darlington, 1997; Rouland-Lefévre, 2000).

Os Macrotermes, Odontotermes e Protermes possuem favos de fungo com
aspecto alveolar (Figura 7), sendo facil distinguir a parte superior da inferior. A parte
superior possui uma coloragdo mais escura e a parte inferior mais clara. No caso de
Microtermes e Ancistrotermes, os favos sé@o globulares e ooliticos. Sao constituidos
por diversas cameras esféricas conectadas uma as outras e possuem uma coloracao
mais clara. Os favos de fungo de Pseudacanthotermes e Synacanthotermes estéao

dispostos de maneira intrincada ou entrelacada e apresentam coloragcdo marrom.
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Figura 6 — Representacdo esquematica do papel dos operarios do cupim

Odontotermes formosanus na decomposicéo de plantas e suas relagdes com o favo
de fungo Termitomyces: (1) Varios substratos de plantas sdo coletados por (2)
operarios mais velhos no ambiente externo e (3) estocados dentro do ninho; (4) Os
operarios jovens ingerem o substrato de planta estocado junto com (5) os esporos
fungicos assexuados (ricos em enzimas que degradam lignocelulose) produzidos em
nddulos do favo de Termitomyces de meia idade; (6) Fezes primarias (7,8,9); Partes
do favo de fungo; (10) Operarios velhos consomem a parte velha do favo de fungo e

depositam; (11) Fezes finais (Fonte: Ahamad et al. 2021).
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Figura 7 — Favo de fungo de Odontotermes yuanensis (Fonte: Abe et al., 2000).

6 Composicao do favo de fungo Termitomyces

A composicdo dos favos de fungos iré variar de acordo com a alimentagéo dos
cupins, sendo assim, diferentes composi¢cdes quimicas sdo encontradas entre as
espécies (Abe et al., 2000). Os Macrotermes, por exemplo, ndo se alimentam de
madeira, mas sim de serrapilheira. Os cupins tipicamente florestais como M. muelleri
e M. ivorensis se alimentam exclusivamente de folhas mortas ou verdes, enquanto 0s
cupins de savana como M. bellicosus e M. subhyalinus coletam madeira seca ou talos
de grama como alimento. Em Pseudacanthotermes, Odontotermes, Acanthotermes,
Ancistrotermes e Microtermes, o material coletado pode ser derivado de todas as

partes da planta, incluindo folhas, caules e raizes (Nandika et al., 2021).

A celulose, o composto organico mais abundante da Terra, representa 20% dos
componentes presentes no favo de fungo, sendo essa porcentagem relativamente
constante entre as especies estudadas. A lignina, representa de 10 a 25% dos
componentes do favo de fungo, com excecéo no favo de Macrotermes goliath, a qual
representa 43%. As cinzas na maioria dos favos representam cerca de 13%, mas um

valor maior foi encontrado em Odontotermes badius (28%) (Cmelik e Douglas, 1970).
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A quitina representa aproximadamente 1%, um nivel muito baixo relatado por varios
autores. Acidos humicos também sio encontrados devido a passagem pelo trato
digestivo dos cupins. Analises deste tipo tém sido geralmente confinadas a
Macrotermes e Odontotermes (Abe et al., 2000).

Os favos de fungos de Macrotermes michaelseni no Quénia apresentam
diferentes composic¢des de acordo com a variagcao geografica. Em uma das areas, os
favos eram compostos de 30% de madeira e 70% de grama e em outra area, eram
compostos 64% de madeira e 36% de espécies herbaceas (Boutton et al., 1983). A
variacdo geografica entre os grupos analisados sugere flexibilidade alimentar capaz
de contribuir para a abundéancia de cupins e seu papel proeminente na reciclagem de

nutrientes nos ecossistemas de savana africana.

Diversos estudos analisaram as composi¢cfes quimicas de favos de fungos,
porém, é dificil comparar as composi¢cées quimicas entre as espécies pois diversos
autores que abordam o tema usam diferentes protocolos analiticos e analisam
diferentes componentes (Abo-Khatwa, 1976; Becker e Seifert, 1962; Cmelik e
Douglas, 1970; Garnier-Sillam et al., 1988; Mishra e Sen-Sarma, 1979; Rohrmann,
1977).

7 Fundacdo de uma colénia de Macrotermitinae e o estabelecimento

do jardim de fungo

Geralmente, as colonias de cupins que cultivam fungos séo fundadas por um
Unico par de reprodutores. Depois da revoada, o casal perde as asas e comeca a
escavar o ninho. Assim, constroem a camara real e depois de algum tempo a rainha
comeca a colocar ovos. Quando os operarios da primeira cria estdo maduros eles
deixam o ninho para forragear e coletam basidiésporos do fungo parceiro (Nobre et
al., 2011a; 2011b). Essa transmisséo horizontal do fungo (Figura 8), implica que a
reproducao dos dois parceiros (cupins e fungos) é desconectada e uma das principais
consequéncias € que em cada geracdo, novas combinac¢6es de cupim e linhagens de

fungos ocorrem (Korb e Aaanen, 2003).
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Figura 8 — Transmisséo horizontal do fungo em Macrotermes: Principais aspectos do
ciclo de vida de uma espécie tipica de cupins cultivadores de fungos com transmissao
horizontal. O fungo € clonalmente propagado dentro da col6nia através de esporos
assexuados e pode viver por mais de 20 anos. A dispersao ocorre através da producéo
anual de descendentes sexuais, independentemente em cupins (reprodutores alados)

e fungos (esporos sexuais de cogumelos) (Fonte: Nobre e Aanen, 2012).

Os fungos Termitomyces tém um ciclo de vida baseado em dois tipos de
reproducdo: sexuada e assexuada (Darlington, 1994). A maioria dos simbiontes
fungicos sdo transmitidos para a préxima geracao de cupins por meio da transmissao
horizontal, compreendendo o ciclo de vida sexual dos fungos (Korb et al., 2020). Como
relatado, o casal real, a rainha e o rei, estabelecem seu novo ninho sem a presenca
do fungo, e cupins operéarios forrageadores coletardo esporos sexuados de
Termitomyces, e substrato vegetal para seu crescimento (Darlington, 1994; Korb e
Aanen, 2003). Os esporos sexuais sao encontrados em grande quantidade no
ambiente e seus corpos de frutificagcdo, os cogumelos (Figura 4,e), sao reproduzidos
acima do solo todos os anos (Wisselink et al., 2020). Compostos por varias hifas, os

cogumelos espalham um grande nimero de esporos sexuais por todo o ambiente, os
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quais sdo coletados pelos cupins forrageiros para inocular colénias recém fundadas
de cupins (Darlington, 1994; Johnson et al., 1981; Nobre et al., 2010, 2011b).

Multiplas linhagens sdo coletadas para que uma mistura de fungos
geneticamente diferentes exista dentro de colbnias jovens, mas a exclusao
competitiva ocorre através da selecdo dependente de frequéncia durante o
amadurecimento das colbnias, e assim, € mantida apenas uma unica cepa de fungo
(Aanen et al., 2009). Embora a transmissao horizontal dos simbiontes fungicos permita
0 estabelecimento de multiplos heterocérios geneticamente diferentes dentro de um
cupinzeiro, as transmissdes estéo restritas a um clado fungico relativamente estreito.
Consequentemente, as histérias evolutivas de Macrotermitinae e Termitomyces
apresentam congruéncia filogenética, com géneros especificos de cupins cultivando
conjuntos especificos de parceiros Termitomyces (Aanen et al., 2002; Nobre et al.,
2011b). Como exposto acima, apenas um unico heterocario de uma Unica espécie de
Termitomyces € associado a uma colénia de cupim, ndo existindo variacdo genética
(Aanen et al., 2002; 2019; Vesala et al., 2017; Nobre et al., 2014; Makonde et al.,
2013).

A producao de corpos de frutificacdo nos cupinzeiros é um evento sazonal e
correlaciona-se com as chuvas, com os v6os nupciais dos cupins alados e com o
aparecimento de novos operarios de cupins (Koné et al., 2011; 2018). Os novos
operarios aparecem quando os Termitomyces de col6nias de cupins maduras estao
em processo de frutificacdo. Dependendo da espécie de Termitomyces, esse
processo ocorre depois de um més e meio a trés meses apos a fundacédo de um novo
ninho (Koné et al.,, 2011). O tempo sincronizado de frutificacdo de fungos e o
aparecimento de operarios de cupins de colbnias recém estabelecidas, ajudam esses
operarios a adquirirem esporos de fungos frescos do ambiente para inocularem o
jardim de fungos (Wisselink et al., 2020). Além disso, também ajuda o fungo a se

dispersar para novas coldnias de cupins (Wisselink et al., 2020).

A co-evolugcédo entre cupins e fungos pode ter favorecido o momento da
frutificacdo e a dispersédo dos cupins alados (Wisselink et al., 2020). O modo como
ocorre a transmisséo horizontal de simbiontes da ao cupim a flexibilidade de adquirir
um simbionte fungico diferente a cada geragdo (Bright & Bulgheresi, 2010), e

proporciona um de tempo para selecionar aquele com melhor desempenho (Wisselink
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et al., 2020). Além disso, permite que o simbionte se disperse para longe de parentes

préoximos e evite a competicao (Frank, 1996).

No ciclo de vida assexuado o simbionte fungico é transmitido verticalmente, os
reprodutores, o rei ou a rainha, carregam consigo esporos assexuados dos simbiontes
de seu ninho parental para novos favos de fungos (Grassé e Noirot, 1958; Johnson et
al., 1981; Leuthold et al., 1989). Esse tipo de transmisséo evoluiu pelo menos duas
vezes: em Macrotermes bellicosus, onde o rei carrega um inéculo fangico em seu
intestino anterior durante a fundacdo da colonia, e no género Microtermes, onde a

rainha é responsavel por carregar o indculo fungico (Korb e Aanen, 2003).

8 O papel dos fungos Termitomyces na decomposicao de plantas

A biomassa vegetal esta entre as principais fontes de alimento dos organismos,
no entanto, a maioria deles séo incapazes de processa-la (Pauly e Keegstra, 2008).
Formada por grandes cadeias de carboidratos como a celulose, hemicelulose, lignina
e outras moléculas que compde a parede da célula vegetal, uma barreira € formada,
dificultando a extracdo dos nutrientes das plantas pelos cupins (Pauly e Keegstra,
2008). Assim, processos complexos s&80 necessarios, como reac¢des quimicas,
mecanicas ou enzimaticas para quebrar a heterogeneidade estrutural (Burton e
Fincher, 2009; Taylor, 2008; Ishii, 1984). A associacdo com fungos Termitomyces
permitiu aos cupins processarem e decomporem de maneira eficiente a biomassa
vegetal (da Costa et al., 2019). A decomposicao ocorre em duas etapas, em locais
distintos dentro das colbnias, e inclui contribuicdes enziméaticas de todos os parceiros
envolvidos no mutualismo (Poulsen et al., 2014; Liu et al., 2013).

A primeira etapa de decomposi¢ao consiste em uma passagem intestinal rapida
e de decomposicdo minima do material vegetal, conhecida como a clivagem da lignina
(Li et al., 2017). Como ja relatado, os operarios mais jovens Sao responsaveis por dar
inicio a essa etapa, eles inoculam o substrato alimentar da colonia, e consomem 0s
esporos sexuais e assexuados de Termitomyces, proveniente dos favos maduros
ricos em nutrientes (Poulsen et al., 2014). Apds esta primeira passagem pelo intestino
desses cupins, uma mistura € excretada como fezes primarias, é depositada em forma
de estrutura esponjosa, formando um novo favo de fungo rico em lignina, onde os
Termitomyces desenvolvem hifas, micélio e produzem nédulos (Nobre et al., 2011b;

Sands, 1960). Durante a maturacdo desse novo favo, os polissacarideos complexos
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sdo convertidos em monossacarideos simples através da quebra de ligacdes de

lignina (Poulsen et al., 2014).

Apds a maturacdo, ocorre a segunda passagem intestinal, os cupins mais
velhos consomem as partes mais antigas do favo de maneira lenta, consumindo quase
todos os nutrientes restantes, e excretando as fezes finais (Badertscher et al., 1982;
Leuthold et al., 1989; Rouland-Lefevre e Bignell, 2002). O substrato da planta assim é
digerido de forma eficiente através dos esforcos combinados de fungos e enzimas
bacterianas intestinais (Liu et al., 2013; Dietrich et al., 2014; Otani et al., 2014). A
degradacdo da lignina também pode ser complementada por reacfes quimicas

durante a primeira passagem intestinal (Li et al., 2017).

Os Termitomyces desempenham um papel importante na primeira etapa de
decomposicao durante a degradacéo da lignina. Além disso, foi comprovado durante
analises quimicas que o conteudo de lignina é reduzido nos favos de fungos de varias
espécies de Macrotermes (Rohrmann, 1978; Hyodo et al., 2000; 2003). Enzimas
fungicas, como celulases e xilanases, auxiliam algumas espécies de Macrotermes a
clivar a lignina e facilitar o acesso a celulose (Grassé e Noirot, 1958; Abo-Khatwa,
1978; Martin e Martin, 1978; Rouland et al., 1988a; Matoub e Rouland, 1995; Hyodo
et al., 2003; Poulsen et al., 2014).

Martin e Martin (1978) estudaram a digestdo da celulose em Macrotermes
natalensis e deram origem a hip6tese da enzima adquirida (Figura 9,a). Segundo os
autores, essa espécie de cupim possui 0 conjunto de trés enzimas digestivas
necessarias para a digestdo da celulose: a Cl-celulases, a Cx-celulases e [-
glucosidases. As Cx-celulases e [-glucosidases sdo enzimas enddgenas dos
intestinos dos cupins e a Cl-celulases foi adquirida posteriormente dos fungos. Ou
seja, ao se alimentarem do micélio de Termitomyces, 0os cupins também ingerem
enzimas flngicas que complementam a atividade das enzimas ja existentes nos
intestinos de M. natalensis, proporcionando um beneficio direto para os cupins. Em
Macrotermes subhyalinus, as celulases Cle Cx encontradas, sdo adquiridas a partir
do consumo de conidiéforos de Termitomyces, e também auxiliam nas fases iniciais
da digestdo da celulose (Abo-Khatwa, 1978).

A origem das enzimas em cupins que cultivam fungos néo esta clara para todas

as espécies de cupins envolvidos nesse mutualismo. Estudos futuros devem se
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concentrar em esclarecer e identificar quais familias de enzimas sao produzidos pelo
hospedeiro, por bactérias simbidticas ou por fungos simbiéticos. A hipétese descrita
acima que Termitomyces poderia ser um provedor de enzimas para complementar as
enzimas enddgenas no intestino de cupins foi sugerida pela primeira vez para M.
natalensis e parece se aplicar também em outras espécies de Macrotermes (Tabela
1). A xilanase, uma enzima derivada do fungo, estd presente no intestino de
Macrotermes bellicosus (Matoub e Rouland, 1995), enquanto em outras espécies as

celulases nao apresentam um efeito funcional (Tabela 1).

O processo de decomposicdo de material vegetal, que ocorre externamente em
favos de fungo, mudou de maneira significativa a necessidade de ingestao interna de
celulose, alterando a microbiota intestinal dos cupins que cultivam fungos. As
bactérias intestinais encontradas nos Macrotermitinae tém capacidade de digestao de
celulose e de outros polissacarideos complexos, e estdo reduzidas em comparacao
com as bactérias intestinais de outros cupins protistas independentes (Poulsen et al.,
2014; Liu et al., 2013). A importancia dos Termitomyces pode diferir entre os géneros
e espécies (Leuthold, 1989; Aanen, 2006; Nobre e Aanen, 2012) (Figura 9, bc), porém,
mais estudos sdo necessarios para compreender a complexidade da decomposicao

de biomassa vegetal por cupins que cultivam fungos.
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a. Complementary enzymes

Fungus delivers one set of
enzymes, which together with
a complementary set of ter-
mite-derived enzymes degrade
plant material in the gut

+ termite
enzymes

fungal
enzymes

b. Spores and food

Fungus delivers food and
asexual spores, which are used
to inoculate the collected plant
material

Martin and Martin, 1978

Leuthold, 1989; Aanen, 2006

¢. Enzymes, spores and food

Fungus delivers food,
enzymes and asexual spores
to inoculate the collected
plant material

Gut passa-
ge and

o bf possible
\ addition of
enzymes

spores+food
+ enzymes

Nobre e Aanen, 2012

Figura 9 — Hipoteses alternativas para o papel do fungo nas espécies de cupins que
cultivam fungos: (A) De acordo com a hip6tese da enzima adquirida, fungos e cupins

produzem diferentes conjuntos de enzimas celuloliticas, que juntas degradam o

material vegetal dentro do intestino do cupim; (B) Os nddulos sdo uma fonte adicional

de alimento rico em proteinas e sdo usados para inocular o jardim de fungos; (C)

Hipotese dos ruminantes, na qual os nédulos sédo uma fonte de alimentos, enzimas e

esporos. Os fungos podem produzir o conjunto completo de enzimas celuloliticas ou

os fungos e cupins fornecem conjuntos diferentes e complementares (Fonte: Nobre e

Aanen, 2012).
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Tabela 1 — Papel decompositor do fungo Temitomyces no mutualismo com

diferentes espécies de cupins cultivadores de fungos, principalmente Macrotermes
(M.) e Odontotermes (O) (Fonte: De Fine Licht (2007).

Ocorre
degradacédo da
lignina pelo fungo

N&o ocorre degradacgéo
da lignina pelo fungo

Referéncias

M. natalensis Rohrmann (1978)
M. ukuzii Rohrmann (1978); Rohrmann and Rossman (1980)
M. gilvus Hyodo et al. (2000)
M. annandalei Hyodo et al. (2003)
M. carbonarius Hyodo et al. (2003)
M. muelleri Hyodo et al. (2003)
O. badius Cmelik & Douglas (1970)
O. species 1 Hyodo et al. (2003)
O. formosanus Hyodo et al. (2003)
O. takensis Hyodo et al. (2003)
Hypotermes
makhamensis Hyodo et al. (2003)
Anc_lstrot_ermes Hyodo et al. (2003)
pakistanicus
Pseudoacanthotermes |\ 4, ot a1, (2003)
militaris
Celulases Xilanases adquiridas do
adquiridas do f 9 Sem celulases adquiridas Referéncias
f ungo
ungo
M. natalenses Martin and Martin (1977);
) Martin and Martin (1978)
. Abo-Khatwa (1978);
M. subhyalinus Rouland-Lefévre (2000)
. Veivers et al. (1991);
M. subhyallinus Bignell et al. (1994)
L L Rouland et al. (1988a);
M. malleri M. mdlleri Rouland et al. (1988b)
M. bellicosus Matoub e Rouland (1995);

Rouland et al. (1991)

O.nr. pauperans

Rouland et al. (1991)

M. michaelseni

Veivers et al. (1991);
Bignell et al. (1994)

M. barneyi

Crosland et al. (1996)
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9 Conflitos existentes entre cupins e fungos

A dispersao horizontal do fungo e a reproducéo sexuada, assim como a
producdo de alados pela colénia de cupins sdo cruciais para a persisténcia do
mutualismo. No entanto, existe um conflito fundamental entre o cupim e o fungo sobre
0s recursos alocados ha dispersdo e como isso pode ser minimizado. De acordo com
Hamilton (1977), os simbiontes sao favorecidos para se dispersarem longe de seus
parentes proximos e evitarem a competicio com os mesmos. No entanto, a
transmissdo horizontal de simbiontes pode levar a mistura de simbiontes no
hospedeiro (Wisselink et al., 2020). A mistura de simbiontes pode levar a uma maior
competicao dentro do hospedeiro por recursos e maior viruléncia contra o hospedeiro,

diminuindo a aptiddo deste (Wisselink et al., 2020).

Quando simbiontes geneticamente diferentes estdo presentes, 0 sucesso de
um gendtipo simbionte depende relativamente mais de seu sucesso competitivo
dentro desse grupo do que do sucesso geral do grupo (Frank, 1996). Simbiontes com
propriedades antagbnicas ampliadas, aumentaram 0 sucesso competitivo em
detrimento da reproducéo e do sucesso do grupo (Aanen et al., 2009; Aanen, 2006).
A variacdo genética dentro de um grupo de simbiontes pode, portanto, levar a selecéo
de simbiontes com maior forca competitiva, mas menores beneficios para o
hospedeiro (Bastiaans et al., 2016). Para reduzir esse efeito, € do interesse do
hospedeiro evitar a mistura simbionte, e isso € ainda mais prejudicial se houver um
efeito negativo direto da mistura simbionte (Frank, 1996). Uma vez que o mutualismo
entre cupins cultivadores de fungos e Termitomyces € caracterizado pela transmisséo
horizontal, a mistura do mutualista poderia ocorrer e 0s cupins cultivadores de fungos
se beneficiariam da restricdo do niumero de simbiontes fangicos, para evitar a selecao

por caracteristicas mais virulentas (Wisselink et al., 2020).

Monoculturas crescentes significam que ndo ha competicdo direta entre os
fungos, devido a mistura de simbiontes, e as monoculturas sdo ecologicamente
estaveis e mantidas por selecdo dependente de frequéncia positiva (Wisselink et al.,
2020). A uniformidade genética entre os simbiontes flingicos é critica porque quando
varios simbiontes estdo presentes em um cupinzeiro, 0s simbiontes gastam recursos
em competir entre si em vez de crescer, resultando em menores rendimentos de

esporos assexuados (Wisselink et al., 2020). E, portanto, benéfico para os cupins
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estabelecer e manter estritamente uma monocultura porque € a chave para o maior
rendimento. No entanto, cultivar uma monocultura também pode tornar uma cultura
suscetivel a parasitas e doencas (Visser et al., 2011), diminuindo o rendimento (Zhu
et al., 2000), e pode, em casos graves, até causar o colapso de uma colbnia.

Os cupins desenvolveram maneiras de reconhecer patdgenos e remové-los
efetivamente do favo fungico (Katariya et al., 2017; 2018; Visser et al., 2012). O
processo de remocdo de doencas e parasitas € essencial para a manutencdo de
monoculturas fungicas saudaveis e para a estabilidade da simbiose. Embora os
mecanismos por tras do estabelecimento e da aplicagcdo de uma monocultura ainda
nao sejam completamente compreendidos (Vesala et al., 2019), trabalhos recentes

estdo focando nesses processos.

Em col6nias ativas de cupins produtores de fungos, Termitomyces é criado em
monocultura. No entanto, o fungo Pseudoxylaria esta presente nos jardins de fungos
da maioria dos cupins que criam fungos, mas de uma maneira discreta. Na auséncia
de cupins, a Pseudoxylaria, cresce bastante nos favos de fungos, além de fungos de
outras espécies. Ndo se sabe como os cupins controlam o crescimento de fungos
indesejados. O estudo de Wisser (2011) testou o efeito de operarios de M. natalensis
na higiene dos jardins de fungos por meio da incubacdo dos favos de fungo com e
sem cupins, e foi observado que os operarios conseguiam limpar uma colbnia ja
infectada. Assim, os favos de fungos foram menos infectados quando os operarios de
cupins estavam presentes. A Pseudoxylaria sé desenvolveu tecido esclerotizado em
fragmentos de favos que foram mantidos sem operarios. Além disso, os operarios de
cupins adicionados aos favos infectados por Pseudoxylaria ndo conseguiram limpar o

favo completamente.

Concluindo, a transmissao horizontal tem seus pros e contras. A dispersao do
simbionte fungico ndo depende da dispersao dos cupins e vice-versa, o que pode levar
a um conflito de interesses sobre os recursos destinados a reproducdo e aqueles
investidos na dispersao. A producao de corpos de frutificacdo dos fungos desperdica
recursos, que de outra forma, poderiam ter sido alocados para o crescimento da
colénia e, em ultima analise, para a producdo de mais reprodutores alados. Essas
observagfes levaram varios pesquisadores a argumentar que 0s cupins suprimem a

formacéo do corpo de frutificacdo de seu simbionte fungico (Wisselink et al., 2020).
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O fungo, por outro lado, tem interesse em investir energia na construcao de
mais favos de fungos (Korb & Aanen, 2003; Aanen & Boomsma, 2006). Com a
producdo de mais reprodutores alados e a dispersao de cupins, menos energia é
investida no forrageamento de materiais celulésicos ou mais favos fungicos,
diminuindo o potencial de crescimento do fungo (Wisselink et al., 2020). Sabe-se que
alguns outros fungos sao capazes de afetar o comportamento do hospedeiro para
aumentar sua propria reproducao; por exemplo, fungos basidiomicetos do género
Fibularhizoctonia mimetizam os ovos do cupim Reticulitermes speratus para serem
rapidamente transportados para novas areas livres de competidores dentro do ninho
de cupins (Matsuura, 2003). No entanto, ndo se sabe se Termitomyces desenvolveu

mecanismos para afetar o comportamento dos cupins (Wisselink et al., 2020).

10 Sucesso ecoldgico dos Macrotermitinae

A associagdo com Termitomyces tem sido atribuida como o principal fator para
0 sucesso ecoldgico de cupins cultivadores de fungos nos ecossistemas que habitam,
uma vez gue essa associacdo é mutuamente benéfica. Os cupins fornecem um
ambiente de crescimento constante e altamente regulado para seus mutualistas
fungicos, enquanto os fungos fornecem alimentos e nutrientes para os cupins (Um et
al., 2013; Sapountzis et al., 2016). Condicdes sazonais altamente desfavoraveis,
como flutuacdes de temperatura e baixa umidade, foram superadas pelos fungos a
partir do mutualismo, e os cupins foram capazes de acessar recursos anteriormente
inacessiveis, como 0s substratos de plantas complexas (por exemplo, lignocelulose)
(Nobre e Aanen, 2012).

Grassé e Noirot (1958) sugeriram que os fungos tem um papel importante na
degradacédo da lignina aumentando a digestibilidade da celulose em espécies de
cupins do género Macrotermes. A interacdo entre cupins e fungos deu origem a uma
estratégia de dupla decomposicdo com contribuicbes complementares para a
decomposicdo da biomassa vegetal entre os jardins de fungos mantidos externamente

e as contribuicbes bacterianas durante duas passagens intestinais.

Os cupins que cultivam fungos desempenham papéis importantes na
reciclagem de nutrientes em seus ambientes. Os Macrotermitinae podem coletar 20%
a 30% da producdo anual de serapilheira e até 65% da serapilheira seca, enquanto

80% do carbono ingerido pelos Macrotermitinae pode ser digerido pelo Termitomyces
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(Wood e Sands, 1978). Em alguns ambientes tropicais aridos, 0s cupins que cultivam
fungos podem reciclar até 90% de todo o material vegetal (Buxton, 1981),
beneficiando os ecossistemas naturais (Ashton et al., 2019), mas também causando
sérios danos e perdas econdmicas na agricultura (Mora et al., 1996; Sattar et al., 2013;
Sapountzis et al., 2016). Por exemplo, favos de fungos de Macrotermes michaelseni
no Quénia eram compostos de 30% de madeira e 70% de grama em uma area e 64%
de madeira e 36% de espécies herbaceas em outra area (Boutton et al., 1983). Tal
variagdo geografica sugere flexibilidade alimentar, o que pode muito bem contribuir
para a abundancia de cupins e seu papel proeminente na reciclagem de nutrientes

nos ecossistemas de savana africana (da Costa et al., 2019).

Diversos autores investigam o que motivou o surgimento da interacdo entre
cupins e fungos. A hip6tese mais conhecida foi a necessidade dos cupins superiores
(familia Termitidae) desenvolverem novas estratégias para decompor eficientemente
seus alimentos apds a perda completa dos flagelados intestinais cerca de 60 milhdes
de anos atras (Bourguignon et al., 2014; Brune, 2014). Os Termitomyces sao uma
fonte de proteina que fornece diversas enzimas para o catabolismo da celulose e
lignina, em graus variaveis nas diferentes espécies de cupins. Além de servirem como
fonte de alimento, esses fungos auxiliam o0s cupins que cultivam fungos na
decomposicdo da biomassa vegetal. Por outro lado, os Termitomyces séo capazes de
digerir o carbono ingerido pelos Macrotermitinae, e proporcionam um aproveitamento
eficiente diminuindo a razdo carbono/nitrogénio metabolizando os carboidratos e
desempenhando um papel importante na digestdo de uma ampla gama de fontes de
carbono (Poulsen et al., 2014; Otani et al., 2016). Entre as familias de cupins, os
cupins cultivadores de fungos apresentam taxas comparativamente mais altas de
degradacédo e digestdo de material vegetal, em decorréncia de sua associa¢cdo com
fungo (Ahmad et al., 2021).

No entanto, a principal funcédo de Termitomyces ainda nao esta definida para
todas as espécies de Macrotermitinae, sendo que os padrdes coevolutivos desse
mutualismo estdo comecando a ser melhor compreendidos (Rouland-Lefévre et al.,
2002; Katoh et al., 2002; Taprab et al.,, 2002; Aanen et al., 2002). Em algumas
espécies de cupins, a funcao dos fungos € degradar a lignina facilitando o acesso a
celulose e deixando-a disponivel para os cupins, e para outros grupos de cupins os

fungos séo a principal fonte de alimento rica em nutrientes.



40

B. Mutualismo entre Ovos de Cupins e Fungos
1 Fungo “bola de cupim”

Bolas marrons de forma semelhante, mas com tamanhos diferentes dos ovos
dos cupins sao frequentemente encontradas no meio da pilha de ovos de um cupim
do Japdo, Reticulitermes speratus e sdo conhecidas como “bolas de cupins”
(Matsuura et al., 2000) (Figura 10). Essas “bolas de cupins” foram anteriormente
interpretadas como ovos tréficos, ou seja, ovos que sO servem para alimentagédo
(lwata et al., 1999), contudo eles nunca foram descritos em cupins. Depois de um
estudo molecular, Matsuura et al. (2000) identificou essa “bola de cupim” como o
esclerddio do fungo Fibularhizoctonia spp. que é préximo filogeneticamente do fungo
Athelia spp. Além disso, os autores concluiram que o fungo “bola de cupim” mimetiza

0S 0vos.

Figura 10 — Fungos “bolas de cupim” na pilha de ovos do cupim Reticulitermes

flavipes. Os ovos de cupim séo transparentes e ovais, enquanto as bolas de cupim
sdo marrons e esféricas (Fonte: Maekawa et al. 2020).
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2 Como ocorre o mimetismo do ovo pelo fungo?

Os insetos sociais desenvolveram sociedades sofisticadas, que sao
caracterizadas por sistemas de comunicacdo bastante eficientes e baseados em
sinais quimicos (Wilson, 1971; Vandermeer et al., 1998). A capacidade de sintetizar
compostos quimicos é biossinteticamente finita e cara, levando potencialmente a forte
presséao evolutiva para o uso de produtos Unicos, que sirvam parcimoniosamente para
propdsitos maltiplos (Blum, 1996; Steiger et al., 2011). Como varias substancias eram
produzidas pelos insetos, e ndo eram utilizadas para comunicagéo, esses produtos
quimicos serviram como pontos de partida para a evolugdo da comunicagao

(Matsuura e Matsunaga, 2015).

Os operarios de cupins sdo cegos (Costa-Leonardo, 2000) e reconhecem 0s
ovos baseado na forma, tamanho e sinais quimicos. A rainha do cupim R. speratus
produz um feroménio volatil, que é constituido pelo n-butil-n-butirato (nBnB) e 2-metil-
1-butanol (2M1B) (Matsuura et al., 2010; Yamamoto et al., 2012). Esse feromonio de
rainha tem varias fungdes, como regulacdo da producao de ovos em nivel de colbnia
(Yamamoto e Matsuura, 2011) e inibicdo de rainhas neoténicas (Matsuura et al.,
2010). Esses mesmos compostos volateis, o n-butil-n-butirato (nBnB) e o0 2-metil-1-
butanol (2M1B) sdo emitidos pelos ovos do cupim R. speratus para orientar 0s

operarios de cupins a encontra-los e cuidarem deles (Matsuura et al., 2010).

Os operarios coletam os ovos postos pelas rainhas e os empilham todos juntos
para poder cuidar melhor deles. Este comportamento de protecéo do ovo é essencial
para a sobrevivéncia do mesmo, uma vez que esses ovos sao lambidos (sofrem
“‘grooming”) e na saliva deles existem substancias bactericidas (Cole et al., 2020).
Matsuura et al. (2000) sugeriram que o fungo “bola de cupim” mimetiza os ovos tanto
do ponto de vista morfolégico como quimico. Eles também descobriram que os cupins
evitam a germinagdo dos esclerédios por meio do “grooming” e sugerem que 0O

esclerddio protege os cupins de fungos patdgenos putativos.

Nas colonias de cupins, poucos individuos, os reprodutores produzem
descendentes, enquanto a maioria trabalha em prol desses individuos, realizando
tarefas como construgcdo do ninho, forrageamento e cuidado com a cria (Costa-

Leonardo, 2000). A sobrevivéncia da rainha e da cria sao fatores determinantes na
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produtividade da colbnia, sendo que a protecdo da cria € especialmente importante
em cupins subterraneos, ja que os ovos de cupins nao sobrevivem em seu habitat, os
ninhos, ricos em microorganismos sem sofrerem “grooming” pelos operarios
(Matsuura et al., 2000). Logo ap0s serem postos, 0s ovos sdo levados para camaras
de ovos, os bergarios, onde sofrem “grooming” e sdo frequentemente empilhados
pelos operarios. Devido ao “grooming” os ovos ficam revestidos com saliva rica em

substancias antibidticas que os protegem da dessecacdao e infeccgéo.

De acordo com Matsuura (2006), os cupins cuidam exclusivamente de fungos
que tém diametro que correspondem exatamente ao tamanho do ovo e que
apresentam superficie lisa. Além disso, ao contrario de outros fungos formadores de
esclerédio, o fungo “bola de cupim” tem um tamanho extremamente estavel,
correspondente ao tamanho do ovo de cupim. Também, perderam a camada externa
semelhante a uma casca e, adquiriram a superficie lisa, como uma adaptacao

morfoloégica para o mimetismo do ovo (Matsuura et al., 2009) (Figura 11).

0.5mm

£
-
-

termite egg

termite ball

Figura 11 — Ovos de cupins e fungos “bolas de cupim”: (A) Pilha de ovos no
ninho de Reticulitermes virginicus. Os ovos de cupim sdo transparentes e ovais,
enquanto os fungos “bolas de cupim” (esclerédios fungicos que imitam ovos) sao
marrons e esféricos; (B) Comparacgéo das formas e cores de “bolas de cupim” e ovos
de cupim. A maioria das “bolas de cupim” sdo esféricas, com raras ocorréncias de

bolas ovais resultantes da fusdo de duas bolas de cupim (Fonte: Matsuura, 2006).
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O feromdnio de reconhecimento dos ovos pelos cupins € constituido por pelo
menos dois compostos, que ja foram identificados a B-glicosidase e a lisozima. Ambas
as enzimas sdo importantes compostos salivares em cupins e também sao produzidos
pelos ovos de cupins. Na saliva, a lisozima age como um agente de defesa
antibacteriana e a B-glicosidase, como uma enzima de digestdo. Assim, a evolucao
permitiu aos cupins, usarem esses produtos quimicos, pré-existentes, também na

superficie do ovo como um sinal de reconhecimento do ovo.

O fungo imita quimicamente os ovos de cupins, produzindo a enzima B-
glicosidase, que é uma enzima que digere celulose e é produzida por varios fungos
(Matsuura et al., 2009). Os fungos “bolas de cupim” foram cuidados por cupins apenas
quando o fungo produziu B-glicosidase. A sobreposicdo do nicho de digestdo da
celulose entre os cupins e o fungo compartiham os mesmos produtos quimicos
fornecendo a oportunidade para a origem do mimetismo do ovo de cupim pelo fungo.
Isso, segundo Matsuura et al. (2009) sugere que compostos de feromonios podem
evoluir originalmente dentro de outros contextos de histéria de vida e, s6 mais tarde,

ganhar fungdo na comunicacao quimica.

Ye et al. (2021) ndo acredita que os cupins sdo enganados pelo fungo e sim
gue eles selecionam seus fungos favoritos para cuidarem junto com 0s ovos, porque

consomem esses fungos.
3 Mutualismo facultativo

Essa interagdo ovo e fungo “bola de cupim” & considerada mutualismo
facultativo pois o fungo é encontrado sozinho em ambiente livre. “Bolas de cupins” que
ficam velhas, se mostram encolhidas e deformadas, e séo retiradas das pilhas de ovos
e jogadas no canto do ninho como lixo (Matsuura et al., 2009). Desse modo, essas
bolas descartadas, germinam e crescem no ninho. Quando aparecem bolas de cupins
recém formadas, elas séo levadas pelos cupins para a pilha de ovos. Assim, o fungo
“bola de cupim” & capaz de viver no cupinzeiro, onde outras espécies naturais de
fungos dificilmente acessam, devido a defesa antifungica dos cupins (Rosengaus et
al., 1998).

Ao imitar ovos de cupins quimicamente (Matsuura et al., 2009) e

morfologicamente (Matsuura, 2006), o fungo “bola de cupim” ocupa um habitat quase
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livre de concorrentes dentro dos ninhos de cupins. Esse fungo depende dos operarios
de cupins para protegé-lo contra dessecacao e outros microorganismos. Além disso,
como atrai quimicamente e com frequéncia os operarios, o fungo alcanca uma taxa
de sobrevivéncia de quase 100%. O que ocorre, € que a maioria das “bolas de cupim”
sao inibidas de germinarem e assim, o fungo raramente consome 0s ovos (Matsuura,
2006).

Essa relacao de mutualismo é vantajosa para 0s parceiros uma vez que o fungo
“‘bola de cupim” ganha um habitat exclusivo (Matsuura, 2006), e fica protegido,
engquanto o fungo serve de fonte de alimento adicional e também fornece enzimas
celulases (Ye et al., 2019) que podem ser incorporadas ao processo digestivo dos

cupins.
4 Espécies de cupins com ocorréncia do fungo “bola de cupim”

As bolas de fungos marrons, conhecidas como “bolas de cupim”, sao
frequentemente encontradas em pilhas de ovos de cupins dos géneros Reticulitermes
e Coptotermes, conforme ja comentado em outros tdpicos. As “bolas de cupins” sé&o
os esclerddios de um fungo atheli6ide (Basidiomycota, Agarcomycotina) do género

Fibularhizoctonia.
Familia Rinotermitidae
Espécies de Reticulitermes

Até o momento, os esclerddios de Fibulorhizoctonia sp. s6 foram encontrados
em quatro espécies de Reticulitermes no Japdo (Reticulitermes speratus,
Reticulitermes kanmonensis, Reticulitermes amamianus e Reticulitermes miyatakei) e
qguatro espécies nos Estados Unidos (Reticulitermes flavipes, Reticulitermes
virginicus, Reticulitermes hageni e Reticulitermes malletei) (Ye et al., 2019).

Nem todas as espécies de Reticulitermes coletam os esclerddios de fungos. Os
operarios de R. labralis e R. chinensis carregam os esclerddios para suas pilhas de
ovos em ninhos, enquanto os operarios de R. aculabialis ndo carregam esclerédios
quando acham essas estruturas fora dos ninhos. Essa variagcdo é um sinal importante

de que existem diferencas significativas na capacidade de reconhecer e responder
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aos esclerédios de Fibulorhizoctonia sp. entre as espécies de Reticulitermes (Ye et

al., 2019).

Espécies de Coptotermes

Fungos “bola de cupim” foram encontrados em pilha de ovos de Coptotermes
formosanus nos Estados Unidos (Matsuura e Yashiro, 2010) e em pilha de ovos de

Coptotermes gestroi (Figura 12) no Brasil (Costa-Leonardo et al., 2022).

C imm

Figura 12 — A e B- Regifes do ninho de Coptotermes gestroi com camaras de ovos
misturadas com o fungo “bola de cupim”. C- Detalhe de uma cadmara mostrando os
ovos esbranquicados misturados aos fungos marrons e arredondados (Fonte: Costa-

Leonardo et al., 2022).

Familia Termitidae
Nasutitermes takasagoensis

Um outro fungo “bola de cupim” (‘tipo Z’) foi também descoberto entre os ovos
do cupim subtropical, Nasutitermes takasagoensis do Japédo (Figura 13). A analise
filogenética indicou que esse fungo tipo Z é um fungo Trechisporoid, Trechispora sp.,
que € filogeneticamente distante da Fibularhizoctonia, indicando duas origens
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independentes do mimetismo de ovos de cupins por fungos formadores de esclerédio

(Matsuura e Yashiro, 2010). O mimetismo de ovo de cupim por esses fungos oferece

um modelo de evolugéo paralela.

Figura 13 — (A) Ninho arboricola do cupim Nasutitermes takasagoensis; (B) Fungo
bola de cupim do tipo Z em uma pilha de ovos do cupim Nasutitermes takasagoensis.
(Fonte: Matsuura e Yashiro, 2010).
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C. Fungos ectoparasitas associados com cupins
1 Fungos ectoparasitas

A vida em sociedade dos cupins e a proximidade deles com o solo aumenta o
risco de exposicdo a varios microrganismos, incluindo fungos (Sands, 1969;
Rosengaus et al., 2003). Os fungos sdo organismos adaptados para viver entre 0s
insetos, e muitas vezes, sao parasitas. Organismos parasitas dependem do seu
hospedeiro para sobrevivéncia, uma vez que o hospedeiro fornece nutricdo e
protecdo. Assim, o0s parasitas tém otimizado estratégias, para obter a nutricdo

necessaria dos hospedeiros, que resultam no seu desenvolvimento (Quicke, 1997).

Fungos ectoparasitas sdo fungos que vivem na superficie externa do
hospedeiro (Vega e Blackwell, 2005). Organismos ectoparasitas ndo encontram
rapidamente uma fonte de nutrientes na superficie externa do hospedeiro e por isso
eles necessitam de adaptacfes para acessar os nutrientes (Nieto et al., 2007), tal
como a habilidade de penetrar na cuticula desse hospedeiro (Geiser et al., 2005). Os
hospedeiros de fungos ectoparasitas estdo espalhados entre diferentes ordens de
insetos e eles infestam diferentes estagios de desenvolvimento como ovos, larvas,

pupas, ninfas e adultos.
2 Géneros de fungos ectoparasitas que infestam cupins

Ja foram descritas 22 espécies pertencentes a 9 géneros de fungos
ectoparasitas de cupins, sendo que o género Antennopsis é especifico de cupins
(Blackwell e Rossi, 1986, Wilson et al., 2021). A tabela 2 mostra a classificacado dos
9 géneros de fungos ectoparasitas que infestam o0s cupins:  Antennopsis,
Laboulbeniopsis, Hormiscioideus, Coreomycetopsis, Dimeromyces, Laboulbenia,

Ophiocordyceps, Mattirolella e Termitaria (Wilson et al., 2021).
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Tabela 2 — Géneros de fungos ectoparasistas de cupins (Fonte: Wilson et al.,

2021).

Filo

Classe

Ordem

Familia

Género

Ascomycota

Sordariomycetes

Antennopsis*

Laboulbeniomycetes

Laboulbeniopsis*

Hormiscioideus*

Laboulbeniales

Laboulbeniaceae

Coreomycetopsis

Dimeromyces

Laboulbenia

Hypocreales

Ophiocordycipitaceae

Ophiocordyceps

_ Mattirolella
Kathistaceae

Ophiostomatales —
Termitaria

*Incertae sedis
Fonte: Wilson et al. (2021)
3 Patogenicidade dos fungos ectoparasitas para os cupins

Uma extensa pesquisa tem sido realizada para descobrir o poder de fungos
entomopatogénicos contra 0s cupins, e cerca de 20 espécies tém sido testadas, mas
nenhum estudo tem focado nos fungos ectoparasitas (Lai et al.,1982; Zoberi, 1995;
Culliney e Grace, 2000; Chouvenc et al., 2011). A maioria das infestacdes fungicas
ectoparasitas causam pouco dano para os cupins hospedeiros (Wilson et al., 2021).
Os fungos ectoparasitas prejudicam as atividades dos cupins hospedeiros e também

induzem deficiéncias comportamentais (Weir e Blackwell, 2005).

De acordo com Buchli (1952; 1960) fungos ectoparasitas tém a habilidade de
reduzir a vida média do cupim hospedeiro. Cupins infestados pelo fungo ectoparasita
Termitaria sp. apresentaram menor sobrevivéncia do que cupins néo infestados (Lenz
e Kimbrough, 1982). Similarmente, Thorne e Kimbrough (1982) relataram que no
Panama, os cupins Nasutitermes corniger e Nasutitermes ephratae, infestados pelo
fungo ectoparasita Mattirolela crustosa, morreram rapidamente quando comparado
com individuos nao infectados. A mortalidade de cupins infestados por fungos
ectoparasitas pode ser causada devido a toxinas fungicas, obstrucdo da circulagéo de

hemolinfa, falta de nutrientes e invaséo de 6rgdos (Goettel e Inglis, 1997).
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4 Castas de cupins infestadas pelos fungos ectoparasitas

O comportamento social dos cupins, tais como comportamento de “grooming”
e “trofalaxia”, facilitam a transmissao do fungo entre os cupins e o0 ambiente umido e
fechado dos ninhos subterrdneos sédo benéficos para o crescimento e sobrevivéncia
dos fungos (Blackwell e Rossi, 1986; Myles et al., 1998).

O nivel de infestac&o pode variar entre as castas de cupins. Os individuos que
sofrem mudas para crescer, como 0s operarios e ninfas, apresentam menos fungos
em comparagao com as castas terminais de desenvolvimento, como os soldados e os
reprodutores neoténicos. Os operarios e ninfas, quando sofrem mudas, eliminam os
fungos ao se desfazer do tegumento infestado (Myles et al., 1998) e por isso
apresentam menos fungos que as castas terminais. Uma infestacdo mais pesada de
castas que ndao mudam por Mattiorella foi reportada em Nasutitermes por Thorne e
Kimbrough (1982) e em Antennopsis gallica, onde os soldados e os reprodutores
neotécnicos estavam mais infestados do que os operarios e ninfas (Buchli, 1952;
Myles et al., 1998).

5 Espécies de cupins infestadas e caracteristicas dos géneros de fungos

ectoparasitas

A tabela 3 mostra as familias de cupins infestadas pelos 9 géneros de fungos

ectoparasitas.
Antennopsis

De acordo com Guswenrivo et al. (2017) Antennopsis é o género de fungo
ectoparasita mais comum e especializado em cupins. Existem trés espécies de
Antennopsis que infestam cupins das familias Kalotermitidae, Rhinotermitidae e
Termitidae (Blackwell e Rossi 1986). Os fungos sao extremamente difundidos desde
regides tropicais a temperadas. Espécies de Antennopsis foram relatadas em quase
todos os continentes, exceto na Australia (Heim, 1951; Buchli 1960a; Gouger e
Kimbrough, 1969; Blackwell, 1980; Blackwell e Rossi, 1986; Myles et al., 1998).

Os talos fungicos podem estar localizados em qualquer regido do corpo do

inseto e castas, incluindo ovos e larvas (Buchli, 1960b) (Figura 14). Myles et al. (1998)
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registrou 3.404 talos de fungos distribuido pelo corpo do cupim, com a seguinte
frequéncia: regido da cabeca = 18,6%, térax = 34,6% e abdémen = 46,8%. Ou seja,
regides do corpo maiores, como o abdomen, suportaram mais talos de fungos em

funcdo da area de superficie (Wilson et al., 2021).

O fungo Antennopsis ndo penetra no corpo do cupim apos a fixacao e o declinio
da populacdo de cupins ocorre indiretamente. Quando a populacdo do cupim
hospedeiro é alta, os conidiéforos produzem uma cola que afeta o movimento e a
alimentacao dos cupins, podendo interromper o processo de muda e gerando lesdes
(Heim e Buchli, 1951; Buchli, 1952, 1960a,b; Buchli 1966). A auséncia de haustério
(estrutura do fungo que absorve nutrientes do hospedeiro) sugere que o fungo néo
absorve nutrientes do hospedeiro, mas vive e obtém nutrientes do que Myles et al.
(1998) chamou de “pele social” dos hospedeiros. Esse termo foi proposto para
descrever as superficies cuticulares coletivas dos insetos sociais que propicia um

espaco para fungos, que constitui um nicho rico em nutrientes.
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Figura 14 — (A) Talo de Antennopsis gallica crescendo na perna de um operario
Reticulitermes speratus. (B) Um talo com uma cabeca conidial imatura. (C) Dois talos,
com um talo liberando esporos (Sp). (D) Diferentes planos focais da figura (C).
Cuticula de cupim (Tc), fixacéo (H), conidioforo (C) e cabega do conidio (Ch) (Fonte:

Guswenrivo et al., 2017).



51

O fato de Antennopsis interferir com o0 sucesso da revoada e também infestar
ovos levou Wilson et al. (2021) a sugerir que esse fungo ectoparasita tem potencial
para ser usado como controle microbiano para cupins das familias Rhinotermitidae e

Kalotermitidae.

Laboulbeniopsis

Assim como Antennopsis, os fungos Laboulbeniopsis estdo entre as espécies
de fungos ectoparasitas de cupins mais comuns (Blackwell e Rossi 1986). O género
possui cerca de 22 espécies de fungos que parasitam duas familias de cupins,
Rhinotermitidae e Termitidae. Amplamente distribuidos geograficamente, foram
encontrados nas Américas do Norte, Central e do Sul, bem como na Africa, Asia e
Europa (Thaxter, 1920; Kimbrough e Gouger, 1970; Blackwell e Kimbrough, 1976a,;
Rossi e Rossi 1977b; Blackwell 1980; Blackwell e Rossi 1986).

Os talos de fungos estao distribuidos em mais de um local em seu hospedeiro.
Assim, a presenca do fungo Laboulbeniopsis termitarius foi registrado nas pernas,
pecas bucais, cabeca, abdémen, tordx e antenas (Gougher e Kimbrough, 1969;
Blackwell, 1980). Guswenrivo et al. (2018) observaram que a parte do corpo mais
infestada de R. speratus sdo as antenas, seguidas do abddémen, perna, cabeca e
térax. A presenca de pelo menos um talo por individuo foi encontrado em mais de uma
colénia (Guswenrivo et al. 2018; Kimbrough e Gouger, 1970), sendo a incidéncia de
infestacdo por Laboulbeniopsis maior do que 20% na maioria dos estudos (Kimbrough
e Gouger, 1970; Blackwell, 1980; Henk et al., 2003).

N&o foram documentados danos ao hospedeiro causado por Laboulbeniopsis,
no entanto, em grandes niveis de infestacdo, suspeita-se que 0os movimentos dos
cupins podem ser afetados (Wilson et al., 2021). Segundo Kimbrough e Gouger
(1970), a infestacdo por L. termitarius, uma das espécies mais comuns encontradas,
nao tem efeito patoldgico direto em cupins. O fungo néo penetra no corpo do cupim,
e consequentemente ndo causa danos a cuticula (Blackwell e Kimbrough, 1976a). A
maioria das espécies de Laboulbeniopsis utiliza haustérios para absorver nutrientes
do hospedeiro e nutrir o talo em crescimento (Benjamin, 1971), exceto L. termitarius
que penetra na cuticula do hospedeiro por meio de uma célula de fixacdo basal de

coloracdo mais escura (Figura 15).
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Figura 15 — Talo de fungo de Laboulbeniopsis termitarius na cuticula de
Reticuliterrmes flavipes. A célula de fixacao basal escurecida (bc) que se assemelha
superficialmente aquelas encontradas nos Laboulbeniales esta fixada em uma parte
da antena do cupim (ta) adjacente a uma cerda proeminente (ts). As duas células-
tronco (sc) conectam a célula de fixagdo basal a célula ascogena (ac). Os esporos
unicelulares (s) sao visiveis dentro do asco, assim como o anel apical (ar) através do

qual os esporos emergem. Barra de escala = 10 ym (Fonte: Henk et al. 2003).

Hormiscioideus

Hormiscioideus filamentosus € um fungo conhecido por infestar cupins do
Brasil, sendo a Unica espécie que compBe o0 género Hormiscioideus. O
ectoparasistimo por H. flamentosus em Armitermes neotenicus, hoje, Silvestritermes
neotenicus (Holmgren, Blattaria: Termitidae) foi documentado apenas uma vez no
Mato Grosso por Blackwell e Kimbrough (1978).

Semelhante a outros pequenos fungos filamentosos, este fungo foi encontrado
em todas as partes do corpo e extremidades de seu hospedeiro, e documentado em
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diversas castas de cupins (jovens alados, soldados e operarios) (Blackwell e
Kimbrough, 1978). O fungo se fixa ao inseto por meio de pequenas conexdes
haustoriais na cuticula do hospedeiro. De acordo com a quantidade de H. filamentosus
encontrado em uma colbnia (60% dos individuos estavam infestados na colonia de S.
neoténicus), o impacto na sobrevivéncia do hospedeiro foi baixo, porém séo
necessarios mais estudos para determinar os danos efetivos causados aos cupins
(Blackwell e Kimbrough, 1978).

Recentemente, Costa-Leonardo e Janei (2023) registraram a ocorréncia de um
fungo similar a H. filamentosus infestando ovos de cupins Nasutitermes corniger
(Termitidae) no Brasil (Figura 16). Esse foi o primeiro registro do fungo Hormiscioideus

como ectoparasita de ovos de cupins.

Figura 16 — Fungo similar a Hormiscioideus filamentosus ectoparasita do ovo

do cupim Nasutitermes corniger (Fonte: Costa-Leonardo e Janei, 2023).
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Coreomycetopsis

Semelhante a H. filamentosus, a espécie de fungo ectoparasita
Coreomycetopsis oedipus € a Unica espécie que compde o género Coreomycetopsis.
Com distribuicdo geografica restrita ao Novo Mundo, os C. oedipus ectoparasitam as
familias de cupins Rhinotermitidae e Termitidae (Thaxter, 1920; Blackwell e Rossi,
1986). Considerado um fungo morfologicamente complexo, é tipicamente encontrado
em associagao com o fungo L. termitarius (Blackwell e Kimbrough, 1976a, b).

A posicdo de talos fungicos esta relacionada a protecdo que a superficie do
inseto pode proporcionar. Ja foi registrado talos de fungos nas pernas do cupim
Eutermes morio, sendo que talos fungicos sdo comumente encontrados abaixo dos
espordes da tibia e raramente em antenas (Thaxter, 1920; Blackwell e Kimbrough,
1976b).

Danos aos hospedeiros e diminuicdo da sobrevivéncia ndo séo registrados, a
auséncia de haustorios ou estruturas para a absorcdo de nutrientes reforca essa
hipotese (Blackwell e Kimbrough, 1976b).

Dimeromyces

O género Dimeromyces € composto por 109 espécies, sendo que apenas duas
delas ectoparasitam cupins (Kimbrough et al., 1972; Rossi e Cesari- Rossi, 1977). Ja
foi registrado Dimeromyces isopterus e Dimeromyces majewskii em cupins das
familias Rhinotermitidae e Termitidae na América do Norte e Africa (Kimbrough et al.,
1972; Rossi e Cesari- Rossi 1977). Contudo, a distribuicdo geografica do género ainda
€ incerta. Além disso, sdo necessarios mais estudos sobre sua distribuicéo,
transmissao, taxa de infestacédo e impacto nos hospedeiros. Adicionalmente, nao foi

registrada nenhuma preferéncia de casta por este género de fungo.

Talos fungicos de D. isopterus foram observados distribuidos por todas as
partes do corpo do cupim R. flavipes, e em maior quantidade na cabeca e abdémen
(Kimbrough et al., 1972). A infestacdo por Dimeromyces ocorre com a germinacao de
ascosporos (esporos sexuais formados no interior de um asco). Ao tocarem na
cuticula dos hospedeiros, as pontas dos esporos (apices) quebram e germinam

(Kimbrough et al., 1972). A baixa ocorréncia de Dimeromyces em colonias de cupins
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e nos proprios individuos, sugere que ndo causam danos e nem diminuicdo da taxa

de sobrevivéncia do hospedeiro (Wilson et al., 2021).
Laboulbenia

A maioria de espécies que compdem o género Laboulbenia, infestam besouros.
Entretanto, Roland Thaxter (1895) documentou pela primeira vez a espécie
Laboulbenia hagenii no cupim Macrotermes bellicosus na Africa Oriental. Em seguida,
Laboulbenia ghanaensis também foi descrita infestando cupins no ano de 1986.
Atualmente, cerca de 7 espécies de Laboulbenia infestam cupins das familias
Termitidae e Hodotermitidae e estfo restritas a hospedeiros da Africa (Buchli, 1966;
Rossi, 1974; Thaxter, 1895; Rossi e Blackwell, 1986; Rossi e Leonardi, 2018).

A presenca do fungo Laboulbenia foi documentada em todas as regides do
corpo do cupim, sendo descrita como mais abundante na cabeca, pecas bucais e
antenas (Rossi, 1974; Blackwell e Rossi, 1986). O fungo se liga a cuticula do
hospedeiro em diversos locais por meio de uma célula do ‘pé’, apds os ascdsporos
serem liberados e subdivididos em duas células. Nao existem registros necessarios
para o céalculo do nivel de infestacdo por Laboulbenia em cupins. Além disso, parece
gue esse fungo tem baixo impacto na sobrevivéncia de seu hospedeiro, contudo

faltam mais estudos sobre essa interagao (Wilson et al., 2021).
Ophiocordyceps

Os fungos parasitas do género Ophiocordyceps sdo conhecidos por infestarem
as formigas transformando-as em “zumbis” (Andersen e Hughes, 2012; de Bekker et
al., 2014; Mongkolsamrit et al., 2012). O parasita citado € capaz de manipular o
hospedeiro para atingir locais ideais para seu desenvolvimento, porém, nos cupins
infestados, nédo foi observado manipulacdo comportamental, como ocorre em

formigas.

Cerca de 10 das 235 espécies de Ophiocordyceps foram registradas infestando
cupins da familia Termitidae (Spatafora et al.,, 2015; Khonsanit et al., 2019).
Frequentemente encontrado na Asia, Ophiocordyceps também pode ser encontrado

na Africa e América do Norte (Kobayasi, 1941; Stifler et al., 1941; Kobayasi e Shimizu,
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1978; Blackwell e Gilbertson, 1981, 1984; Suh et al., 1998; Sung et al.,, 2007,
Tasanathai et al., 2019).

Ophiocordyceps foi relatado presente em vérias castas de cupins, sendo
registrado com maior frequéncia em reprodutores alados. A ocorréncia de talos
fungicos foi documentada no térax do hospedeiro (Conlon et al.,, 2017), perna
(Blackwell e Gilbertson, 1981) e abdémen (Suh et al., 1998) de reprodutores (alados)
e operarios (Ochiel et al., 1996; Suh et al.,1998; Conlon et al., 2017).

Diferente demais dos géneros, a patogenicidade em hospedeiro € significativa
e documentada por diversos autores (Tasanathai et al., 2019; Blackwell e Gilbertson
1981; 1984; Ochiel et al., 1997) (Figura 17). As hifas de Ophiocordyceps entram na
cuticula do hospedeiro, o0 micélio preenche completamente seu interior,
permanecendo apenas a cuticula mais resistentes e ocasionando a morte do cupim
(Tasanathai et al., 2019). Em outros casos, as hifas emergem através de poros ou
danos na cuticula externa (Blackwell e Gilbertson 1981). Nas condi¢des favoraveis
aos fungos parasitas, a mortalidade dos cupins registrada foi maior (Blackwell e
Gilbertson 1984), em comparacdo com aquela em condi¢cbes desfavoraveis (Ochiel et

al.,, 1997). O nivel de infestagdo de Ophiocordyceps em cupins tende a ser baixo,

possivelmente devido a sua letalidade em condi¢fes ideais para o fungo (Wilson et
al., 2021).

Figura 17 — Morfologia e ecologia de Ophiocordyceps puluongensis: (A) Estroma
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maduro decorrente do cupim enterrado no solo; (B) Estromas imaturos provenientes
do cupim enterrados no solo; (C) Fungo no cupim; (D) Cupim hospedeiro de O.
puluongensis; (E) Parte feértil; (F, G) Peritécios; (H, I) Asco; (J) Ascésporo; (K) Colbnia
em PDA (Fonte: Xu et al., 2022).

Termitariales

Termitaria e Mattirolella

Os géneros Termitaria e Mattirolella sdo semelhantes morfologicamente, e
possuem caracteristicas similares como: a estrutura fungica ‘esporodéquio’, o
desenvolvimento haustorial e a presenca de Phialoconidi. Devido a alta similaridade
entre 0os géneros, eles foram colocados em uma ordem denominada Termitariales
(Khan e Kimbrough, 1974a; Kimbrough e Lenz, 1982). Cerca de oito fungos de
Termitariales foram formalmente descritos e identificados infestando exoesqueletos
de cupins (Kimbrough e Lenz, 1982). Além disso, duas espécies de Mattirolella foram
registrados infestando cupins (Colla, 1929; Khan e Kimbrough, 1974a; Kimbrough e
Thorne, 1982).

Os fungos ectoparasitas do género Termitaria formam pequenas lesdes no
exoesqueleto de diferentes espécies de cupins. As lesdes fungicas sdo denominadas
‘esporodoquio’ e essa estrutura varia em sua forma: discoéide/disciforme (circular),
elipséide, alongada, romboide, em forma de estrela e pontiaguda (Figura 18 e 19).

Internamente, essas lesées sdo muito rigidamente organizadas em camadas.

Os esporodéquios de Termitaria estdo presentes em diversas regides do
hospedeiro e infestam todas as castas das espécies hospedeiras (Colla, 1929;
Barbosa, 2015), incluindo antenas de cupins mais jovens (Thaxter, 1920; Feytaud e
Dieuzeide, 1927; Tate, 1927; Khan e Kimbrough 1974a; Blackwell et al., 2003).
Termitaria snyderi, a espécie mais comum do ectoparasita, foi encontrada em todas
as partes do corpo de soldados e operarios de cupins (Buchli, 1966), na forma de
elipsodide, ou circular (Thaxter, 1920; Khan e Aldrich, 1974; Khan e Kimbrough, 1974b;
Kimbrough e Lenz, 1982). Apesar de nao ter sido identificado um padrdo entre as
espécies, a infestacdo é maior no abdémen, térax, cabeca e pernas do hospedeiro
(Thaxter, 1920; Feytaud e Dieuzeide, 1927; Tate, 1927; Khan e Kimbrough 1974a;
Blackwell et al., 2003).
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O modo de transmissdo da Termitaria e Mattirolella ainda ndo esta clara,
contudo, existem hipoteses que sugerem a infestacdo de Termitaria por meio da
ingestdo de esporos ou através de aberturas (feridas) ou até de locais onde a cuticula
€ mais fina (Ensaf et al.,, 2006). Para Mattirolella, Kimbrough e Thorne (1982)
hipotetizaram que os cupins interagem com esporodéquios de Mattirolella sporodochia
confundindo-os com os cupins soldados, devido a semelhanca do formato pontiagudo

do fungo e do soldado companheiro de ninho.

Figura 18 — Cupins da espécie Nasutitermes corniger infestados por Termitaria.
Esporoddéquio em disco, com parte central clara e contorno em preto (Foto: A. M.

Costa-Leonardo).
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Figura 19 — Esporodoquio em varios cupins infestados por Termitaria. (A) e (B)
Hodotermopsis japonica; (C) (D) Reticulitermes speratus speratus; (E) (F) (G) (H)
Reticulitermes speratus kyushuensis; (1) (J) (K) e (L) Coptotermes formosanus; (M) e
(N) Operarios infectados de R. speratus speratus com uma protuberancia do
esporodoquio (M vista dorsal; N vista lateral). A seta indica o esporodoquio do fungo.
Barras de escala=1mm (A, B,C,E, G, I, K, Me N) e 0,2mm (D, F, H, J e L) (Fonte:
Hojo et al., 2001).

O hospedeiro é afetado pela patogenecidade de Termitaria de maneira indireta.
Os locais mais afetados por esporodéquios podem hipertrofiar ou causar
malformacdes leves, reduzindo o movimento e agilidade de acordo com o nivel de
infestacdo e localizacdo (Thaxter, 1920; Feytaud e Dieuzeide, 1927; Tate, 1927,
Buchli, 1966; Khan e Kimbroug, 1974b; Blackwell, 1980; Blackwell et al., 2003). A
diminuicdo na agilidade dos hospedeiros e as menores taxas de consumo de madeira
em consequéncia de mas formacgbes diminui a sobrevivéncia dos individuos (Colla,
1929; Khan e Kimbrough, 1974b; Lenz e Kimbrough, 1982; Lenz e Kimbrough, 1982).

Assim como os fungos Termitaria, Mattirolella é capaz de penetrar e causar
hipertrofia nas células epidérmicas de seus hospedeiros (Colla, 1929; Khan e
Kimbrough, 1974a). Os cupins infestados morreram mais rapidamente do que 0s
individuos néo infestados (Thorne e Kimbrough, 1982). Membros da colbnia
infestados com Mattirolella silvestri sGo menores que membros nao infestados
(Barbosa, 2015) e uma ligagdo entre a muda e a sobrevivéncia foi considerada
(Thorne e Kimbrough, 1982). A presenca de Mattirolella foi identificada em diversas
regides do corpo do hospedeiro, como cabeca, abddémen, térax, pernas e antenas
(Colla, 1929; Khan e Kimbrough, 1974b).



Tabela 3 — Familias e espécies de cupins infestadas pelos 9 géneros de fungos

ectoparasitas (Fonte: Wilson et al., 2021).

Género do fungo

Familia do cupim

Espécie de cupins

Antennopsis

Kalotermitidae

Neotermes amplus

Neotermes desneuxi

Glyptotermes longiceps

Rhinotermitidae

Coptotermes elisae

Coptotermes obiratus

Reticulermes virginicus

Reticulermes flavipes

Reticulitermes speratus

Reticulitermes lucifigus

Termitidae

Nasutitermes sp.

Laboulbeniopsis

Rhinotermitidae

Reticulitermes speratus

Reticulitermes flavipes

Reticulitermes lucifigus

Reticulitermes virginicus

Hormiscioideus

Termitidae

Armitermes neotenicus

Coreomycetopsis

Rhinotermitidae

Reticulitermes virginicus

Eutermes morio

Dimeromyces

Rhinotermitidae

Reticulitermes flavipes

Termitidae Alyscotermes kilimandjaricus
Macrotermes bellicosus
N Macrotermes herus
_ Termitidae i i
Laboulbenia Amitermes evuncifer
Odontotermes badiu
Hodotermitidae Anacanthotermes ochraceus
Ophiocordyceps Rhinotermitidae Tenuirostritermes tenurotermes
) - Nasutitermes ephratae
Mattirolella Termitidae : i
Nasutitermes corniger
Nasutitermes costalis
Nasutitermes guayanae
- Nasutitermes luzonicus
Termitidae : i
o Nasutitermes exitosus
Termitaria

Nasutitermes surinamensis

Nasutitermes longipennis

Mastotermitidae

Mastotermes darwiniensis

Stolotermitidae

Porotermes adamsoni
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9 CONSIDERACOES FINAIS

A relacdo mutualistica obrigatéria entre os Macrotermitinae e Termitomyces é
multifacetada, mas é largamente baseada nas enzimas complementares desses dois
grupos de organismos e sistemas reprodutores adaptativos. Os cupins forrageiam em
material celulésico (muitas vezes, plantas mortas) que passam rapidamente e mudam
muito pouco no trato digestivo desses insetos, mas vao servir como depdésito fecal
usado para construir os favos de fungos. O micélio de Termitomyces cresce no favo e
degrada lignina e celulose. Depois de 5-8 semanas o fungo “velho” é ingerido pelos
cupins que também consomem grupos de esporos assexuados, ricos em nitrogénio
na superficie do favo. O alimento é assim, degradado por enzimas que ocorrem nas
glandulas salivares e intestino dos cupins e as quais digerem celulose, amido,
carboidratos sollveis, pectinas e quitinas. Algumas enzimas séo produzidas pelos
cupins, enquanto outras sao adquiridas via ingestdo de esporos de fungos ou via
bactérias do intestino. Por sua vez, o fungo cresce em um ambiente favoravel, livre de
competidores. Os cupins e Termitomyces adaptaram mutualmente seus ciclos de vida
para assegurar que novas coldnias recebam um inoculo do fungo que € implantado
em um substrato adequado. Na maioria das associacfes, o fungo produz basidiomas
gue surgem dos favos de fungos e aparecem acima do solo, brevemente, a tempos
especificos do ano, que coincide com as primeiras excursdes de forrageamento dos
operarios dessas novas coldnias. Esses operarios ingerem basidiocarpos com seu
alimento celuldsico (material de planta) e assim inoculam esporos nos depdésitos fecais
gue € o inicio do primeiro favo de fungo.

Os cupins cultivadores de fungos sdo amplamente reconhecidos por sua falta
de especificidade de espécie com seus cultivares de Termitomyces. Assim, em geral,
cada espécie de cupim é capaz de cultivar varias espécies de Termitomyces e da
mesma forma, cada espécie de Termitomyces estd associada a varias espécies de
cupins, como amplamente reportado, por Chiu et al. (2023), entre outros
pesquisadores. Apesar associacdo dos Macrotermitinae com mais de 40 espécies
diferentes de Termitomyces, uma Unica espécie de fungo € sempre encontrada
compondo o jardim de fungo de uma colénia de cupim (Ahmad, 2021).

Concluindo, o uso dos favos de fungos capacitou os Macrotermitinae para
explorar fontes alimentares mais diversas que outros cupins e o resultado € uma

parceria de sucesso, ja que os Macrotermitinae dominam a fauna de cupins onde
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ocorrem e sempre constituem o maior componente da biomassa animal nesses
ecossistemas.

Algumas espécies de cupins abrigam fungos conhecidos como fungos “bolas
de cupins” (esclerddios), que estdo misturadas com as pilhas de ovos nos ninhos
desses insetos. Essa associacdo é considerada um mutualismo facultativo, pois nao
ocorre em todos os ninhos de Reticulitermes, Coptotermes e Nasutitermes
takasagoensis, cupins nos quais ja foram descritas sua ocorréncia. Nesse tipo de
mutualismo, o fungo ganha um habitat livre de outros fungos competidores e o cupim
adquire celulases adicionais pelo consumo do fungo e talvez também, protecdo dos
ovos, com a producdo de compostos antifiungicos ou antibacterianos por esse fungo
basidiomiceto associado.

Um grande numero de fungos tem efeito nocivo sobre os cupins pois atuam
como parasitas. Os cupins de uma maneira geral sdo hospedeiros de até 34 espécies
de fungos ectoparasitas, contudo ainda € desconhecido o efeito patogénico da maioria
desses fungos. Os fungos ectoparasitas raramente matam seus hospedeiros e alguns
fungos, como Antennopsis sdo altamente especializados, e s6 sdo encontrados
infestando cupins. Contudo, para alguns grupos de fungos, as interagcdes com 0s

cupins ainda ndo sao completamente conhecidas.
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