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RESUMEN

En termitas, las castas que no se pueden alimentar por si solas son alimentadas por trofalaxis por la
casta de obreras. Respecto especificamente de la alimentacion de la casta de alados, la informacion es
escasa. Dado que los alados son una casta que no reporta beneficio directo al nido y que los alados se
alimenten en el nido natal es un costo para la colonia, es posible hipotetizar que los éstos no se
alimentan por si solos al interior del nido y, por lo tanto, sus mandibulas no exhibiran desgaste
mandibular. Con objeto de probar la hipdtesis planteada, se determind en la termita endémica de Chile
Neotermes chilensis (Blanchard, 1981) (Blattodea: Kalotermitidae), el indice de Desgaste Mandibular
para: pseudo-obreras, pre-alados, alados blancos, alados que emergieron del nido y reproductores
primarios. Se compard el desgaste mandibular de los alados antes de salir del nido, con las castas en
que se sabe que presentan actividad de alimentacion, con el objeto de determinar si desgastan o no sus
mandibulas producto de alimentacion. Los resultados muestran que, el desgaste mandibular de las
hembras y machos alados fue significativamente el menor y el desgaste mandibular de pre-alados es
significativamente mayor. Estos resultados sugieren que los alados no se alimentan por si solos, y se
alimentan con mayor intensidad como pre-alados para preparar el cuerpo para la etapa reproductiva y
detienen la ingesta de alimento una vez alcanzado su desarrollo adulto en el nido. Por otro lado, el
desgaste mandibular es similar entre pseudo-obreras y reproductores primarios, probablemente debido
al intenso uso que estos le dan a sus mandibulas, y los alados blancos exhiben desgaste mandibular
similar, probablemente debido a que atin no terminan de esclerosar sus mandibulas. Ademas, se realizo
una revision bibliografica sobre los factores endogenos y exdgenos a la colonia que estarian regulando
la produccion y/o el tamafio de la casta de alados. La revision bibliografica evidencié que la
informacion es escasa, y lo poco estudiado muestra que la temperatura y la edad de la colonia, son

factores que influyen en la produccion de alados al interior del nido.

Palabras claves: Desgaste, mandibulas, alados, produccion.



I INTRODUCCION

1. Antecedentes generales de las termitas
Las termitas corresponden a un grupo de insectos pertenecientes al Orden Blattodea (Inward et al.
2007), cuya caracteristica distintiva en términos conductuales es formar colonias altamente eusociales,
es decir, constituyen castas o agrupaciones con las siguientes caracteristicas: 1) cuidado continuo de
los individuos inmaduros, ii) cuidado cooperativo de tales individuos, iii) division de la labor
reproductiva (i.e. formacion de castas o subgrupos de individuos especializados en diferentes tareas,
ademas de la pareja reproductiva), iv) sobreposicion de generaciones adultas dentro de la colonia y v)
diferenciacion morfolégica de las castas (Thorne 1997). Asi, en una colonia habita una familia de
termitas, genéticamente emparentadas, que estan organizadas en castas morfologica y funcionalmente

diferentes (Eggleton 2011, Korb & Hartfelder 2008).

Las principales castas presentes en una colonia de termitas son los reproductores, soldados y obreras:
1) La casta de reproductores involucra a tres tipos de individuos; los reproductores primarios, que se
encargan de poner huevos para iniciar la colonia e incluyen a la reina y el rey; los neoténicos o
reproductores secundarios, que complementan la labor de los reproductores primarios o los
reemplazan si estos mueren, y los alados, individuos adultos que abandonan el nido en el que nacen
para transformarse en reproductores primarios, una vez encuentran pareja y sustrato para nidificar que,
dependiendo de la especie, es suelo 0 madera (Roisin & Korb 2011, Eggleton 2011). 2). La casta de
soldados, cuya funcion es proteger y defender al nido de invasores, depredadores o escoltar a las
obreras que salen a forrajear (Eggleton 2011) y 3) Las obreras, que estdn encargadas de construir y
reparar el nido, alimentar a los demas individuos de la colonia que no pueden alimentarse por si

mismos, y en algunas especies, estas salen del nido para forrajear (Eggleton 2011).

Cuando los individuos alados vuelan y forman enjambres para encontrar parejas reproductivas,
iniciaran una nueva colonia una vez se posen sobre un sustrato (Eggleton 2011). Luego, la pareja real
pierde sus alas y construyen una pequeia galeria o “cdmara nupcial” en el sustrato elegido, sitio donde
se aparean y ocurre la oviposicion (Eggleton 2011). Los individuos de la primera generacion que
emergen desde los huevos, son alimentadas por la pareja reproductiva hasta que sean independientes,

es decir, cuando estdn en condiciones de alimentarse por si mismas y se encargan de agrandar el
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tamano del nido, alimentar las siguientes generaciones, todas estrechamente emparentadas con la
pareja real (Costa-Leonardo et al. 2009, Eggleton 2011). Es comun que en literatura de termitas se les
denomine “larvas” a los individuos inmaduros que, por el débil desarrollo de sus mandibulas, no son
capaces de alimentarse por si mismos; sin embargo, las termitas al ser hemimetabolas, no poseen este

estadio como en el caso de las especies holometabolas.

De acuerdo con los hébitos de nidificacion, existen especies que se alimentan en un sustrato distinto
de donde construyen el nido (nidificadoras de multiples piezas) y otras que fundan sus colonias en el
mismo sustrato donde forrajean, vale decir, construyen su nido y se alimentan donde mismo
(nidificadoras de una pieza) (Korb & Hartfelder 2008). En este caso, los individuos jamas abandonan
el nido, excepto los alados, que salen a formar enjambres para buscar parejas reproductivas (Eggleton
2011, Korb & Hartfelder 2008). En nidos de termitas nidificadoras de una pieza, en la medida que la
colonia aumenta de tamafio, también aumenta el sistema de galerias dentro de ellas, y con esto, el
recurso de nidificacion y alimentacion al ser finito, se vuelve escaso. Asi, el crecimiento y maduracion

de la colonia se limitan por la disponibilidad del sustrato donde la colonia fue fundada (Evans 2011).

El patron de desarrollo de la casta de obreras puede ser de dos tipos: las que siguen la via bifurcada y
las que siguen la via lineal. Las primeras corresponden a ninfas que luego de una o dos mudas se
define si el individuo sera alado, soldado u obrera, todos de castas terminales, vale decir, con
desarrollo de adultos y no vuelven a mudar. Las obreras con este tipo de desarrollo también se
denominan obreras verdaderas, dado que corresponde a una casta terminal (Roisin & Korb 2011). Por
otro lado, el tipo de termitas con patrén de desarrollo que sigue la via lineal corresponde a ninfas que
dan origen a obreras inmaduras denominadas también pseudo-obreras, dado que no corresponden a
una casta terminal y estas mismas, luego de sucesivas mudas, pueden transformarse en soldados con
desarrollo terminal o en ninfas de alados o neoténicos o bien, seguir como obreras en estado inmaduro
(Watson & Sewell 1985, Roisin & Korb 2011). Las pseudo-obreras, al igual que las obreras
verdaderas, tienen por funcion alimentar individuos inmaduros y de castas terminales que no puede

hacerlo por si mismos (Eggleton 2011, Roisin & Korb 2011).

Las termitas nidificadoras de piezas separadas poseen obreras verdaderas y las nidificadoras de una
sola pieza presentan pseudo-obreras (Roisin & Korb 2011). Independiente del tipo de obrera, se

conocen tres grupos de individuos que deben ser alimentados por las obreras. Uno de ellos corresponde
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a los soldados, ya que sus mandibulas se han modificado y cumplen la funcién de defender la colonia,
pero no pueden roer la madera (Evans 2011). Otro grupo corresponde a los reproductores primarios,
ya que luego de fundar su propia colonia, reproducirse y alimentar a su primera generacion de obreras,
desgastan sus mandibulas y no las podran volver a renovar (Eggleton 2011). Por ultimo, los individuos
inmaduros, que también necesitan ser alimentados por trofalaxis, ya que llevan poco tiempo de haber
eclosionado del huevo y atn no han esclerosado lo suficiente sus mandibulas para roer la madera

(Eggleton 2011).

Los antecedentes expuestos, indican claramente como obtienen el alimento las obreras, tanto para si
mismas, como para entregar por trofalaxis a los reproductores primarios, soldados e individuos
inmaduros. Sin embargo, no es claro como obtienen el alimento los alados, ya sea que se alimenten
por si mismos o sean alimentados por las obreras. Si los alados al interior del nido tienen o no la
capacidad de alimentarse por si solos, ha sido un fendmeno poco estudiado. En consecuencia, un
problema de investigacion pendiente en el contexto de la biologia conductual y de nidificacién de
termitas, es si los alados de especies nidificadoras de una sola pieza, son capaces o no, de alimentarse
por si solos al interior del nido, antes de salir de este para buscar pareja reproductiva y fundar sus
propias colonias. Al respecto, la evidencia que demuestra que los alados son alimentados por las
obreras es escasa (Cabrera & Rust 1998). Asi como también, ha sido dificil detectar el estado
nutricional de esta casta en la mayoria de las especies de termitas (Khan et al. 2019). La alimentacion
de alados por parte de pseudo-obreras, en termitas nidificadoras de una sola pieza, tendria por
consecuencia que los recursos para forrajear y nidificar al interior de la colonia, tanto como la fuerza
de trabajo que corresponde a las pseudo-obreras y ninfas, se vean reducidos. Ademas, esto iria en
desmedro de la alimentacion de los soldados, casta relevante para la integridad de la colonia dada su
funcion de defensa (Watson & Sewell 1985, Eggleton 2011). Complementariamente, pereciera que la
alimentacion de los alados no es beneficiosa para la colonia natal dado que se preparan para

abandonarla (Aguilera-Olivares et al. 2015).

2. La familia Kalotermitidae

Las termitas de la familia Kalotermitidae son por excelencia nidificadoras de una sola pieza. Estas
habitan regiones con bosque tropical y semidridas (Roisin & Korb 2011) y construyen sus nidos en

ramas muertas de arboles y arbustos y no requieren contacto con la tierra (Gay & Watson 1982). Los
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nidos alcanzan tamafos de entre 300 a 400 individuos, cantidad que varia segiin el tamafo de la pieza
de madera que ocupan (Roisin & Korb 2011). Estas especies presentan patrén de desarrollo de castas
de la via lineal, lo que le otorga plasticidad a la colonia para que los inmaduros totipotenciales se
puedan transformar en individuos de la casta que la colonia requiera (Roisin & Korb 2011). Se ha
observado que las pseudo-obreras pueden ser originadas de ninfas (pre-alados) que no alcanzan un
desarrollo de adultos durante la temporada de formacion de enjambres y logran tener mudas regresivas
para volver a transformarse en pseudo-obreras nuevamente o en reproductores neoténicos si es
necesario (Roisin & Korb 2011). Un alado de especies de la familia Kalotermitidae requiere de 3 a 4
estadios como pseudo-obreras y de 3 a 6 estadios ninfales, dependiendo de la especie, antes de llegar
a ser adultos (Roisin & Korb 2011, Watson & Sewell 1985). Las ninfas se pueden diferenciar de las
pseudo-obreras por la presencia de sus primordios alares, aunque algunas veces son muy pequeiios, lo
que los hace dificil de distinguir (Roisin & Korb 2011). En este grupo, tanto las pseudo-obreras como
las ninfas forman parte de la fuerza de trabajo y pueden alimentar a castas que no pueden hacerlo por

si solas (Thorne 1997, Cabrera & Rust 1998).

Una especie de la familia Kalotermitidae presente en Chile es Neotermes chilensis (Blanchard 1851),
la que ha sido descrita como endémica de Chile, distribuida entre la Regiéon de Coquimbo; Punta
Colorada (29°39° S) y la Region del General Bernardo O’Higgins; Santa Cruz (33°39°S)
(Camousseight & Vera 2005). Esta termita es mondgama, con habitos de nidificacion de una sola
pieza, en sustratos lefiosos y secos (Ripa & Luppichini 2004). Su época de dispersion en forma de
grandes enjambres ocurre una vez al aflo, entre los meses de diciembre y abril, con un incremento
durante las Gltimas dos semanas de marzo (Aguilera-Olivares et al. 2016). N. chilensis es una especie
que no discrimina por parentesco para reproducirse, como un mecanismo directo para evitar la
endogamia. Sin embargo, su dispersion durante la temporada de formacion de enjambres constituye
un mecanismo que indirectamente les permite evitar la endogamia en sus poblaciones al disminuir las
probabilidades de encontrarse con individuos de su misma colonia (Aguilera-Olivares et al. 2015).
Por otra parte, los soldados de una colonia de N. chilensis si son capaces de discriminar por parentesco
gracias a los compuestos cuticulares, los cuales le permite a los soldados reconocer a sus compaiieros
de nido y defender a la colonia de posibles invasores (Aguilera-Olivares et al. 2016). Asi mismo, se

ha demostrado que la proporciéon de soldados aumenta en sustratos multicoloniales durante la
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temporada de enjambres, lo que proporcionaria mayor defensa a las colonias en condiciones en que

aumenta la probabilidad de invasion del nido (Aguilera-Olivares et al. 2017).

Por otra parte, los Gltimos antecedentes en NV. chilensis indican que los reproductores fundadores de la
colonia (padres de las obreras) y los alados (futuros fundadores de una colonia), tienen el mismo perfil
quimico-cuticular, pero es distinto en comparacion con el perfil quimico de la casta de obreras
(Aguilera-Olivares et al., datos no publicados). Llama la atencién la diferencia de perfiles quimico-
cuticulares entre obreras y alados, considerando que estos ultimos se producen después de la Gltima
muda de las obreras. Asi, la similitud quimica entre alados y reproductores que iniciaron la
construccion del nido y fundaron la colonia (i.e., los padres de las obreras que se encargan de
alimentarlos) podria haber evolucionado como una estrategia que posibilita que las termitas en su
estadio adulto sean alimentadas por las obreras y asi eviten desgastar sus mandibulas antes de iniciar
la construccion de su propio nido. Pero si las obreras alimentan a la casta de alados, considerando que
no serian capaces de distinguirlas quimicamente de la casta de reproductores fundadores de la colonia,
significa que los alados estarian usando recursos que son limitados para la colonia, considerando que
N. chilensis es nidificadora de una pieza, la disponibilidad del sustrato donde nidifica y se alimenta
constituiria un factor limitante para el crecimiento de la colonia, como ha sido sugerido para las

termitas de este tipo (Korb 2019).

3. Alimentacion de las termitas

Un estudio reciente reporta que los alados de la termita subterranea Reticulitermes flavipes (Blattodea:
Rhinotermitidae) se alimentan por si solos (Khan et al. 2019). Sin embargo, otro estudio sugiere que
los alados de la termita de madera seca Incisitermes minor (Blattodea: Kalotermitidae) no se alimentan
por si mismos directo de la madera. Por otro lado, también se detect6 que los alados obtienen alimento
por trofalaxis de las pseudo-obreras y ninfas, pero con una muy baja eficiencia (Cabrera & Rust 1998).
Los resultados de ambos estudios mencionados son distintos entre si, pero congruentes con la ecologia
de las especies si se considera que se pertenecen a familias distintas y con hébitos de nidificacion
totalmente diferentes. Si los resultados expuestos por Cabrera & Rust (1998) sobre I minor son
representativos de termitas de una pieza de la familia Kalotermitidae, se abre una posibilidad para que

también se detecte alimentacion de alados por parte de las obreras en otras termitas similar biologia
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de nidificacién, que ademas son cercanamente emparentadas (o al menos pertenecen a la misma

familia), como es el caso de N. chilensis.

Algunos estudios en insectos que nidifican en madera, han considerado rasgos fenotipicos de la
mandibula, para comprender como éstos afectan su biologia de nidificacion y adecuacion biologica.
Por ejemplo, Flores-Prado et al. (2014) utilizaron el area de la mandibula de las hembras de la abeja
carpintera Manuelia postica (Hymenoptera: Apidae: Xylocopinae), las que construyen sus nidos en
ramas o tallos secos de algunas especies vegetales, para vincular dicho atributo con algunas
caracteristicas fisicas de las ramas y tallos de las especies de plantas hospederas, asi como con las
dimensiones de los nidos y la adecuacion bioldgica de las abejas, en las distintas plantas hospederas.
Los resultados obtenidos por Flores-Prado et al. (2014) demostraron que el area mandibular es
relevante para escoger las plantas hospederas donde las abejas construyen los nidos que, a su vez, les
reportan mayor adecuacion bioldgica. Las abejas de mayor area mandibular seleccionan la especie
hospedera cuyo tallo presenta mayor didmetro y densidad de materia vegetal, pero también es donde
existe mayor numero de progenie de las abejas. De esta forma, los autores plantean que el desgaste
mandibular por construcciéon de nidos en los hospederos Optimos seria menor en las abejas con
mayores tamafios de mandibulas, en comparacion con las abejas que tienen mandibulas més pequeiias.
Al igual que en la abeja carpintera M. postica, las mandibulas de las termitas son altamente relevantes
para construir el nido donde vivirdn y se desarrollaran, asi como para desarrollar funciones de
alimentacion, a si mismas y a su primera descendencia, por lo tanto, el estudio de las mandibulas en

termitas también puede ser utilizado para comprender mas en profundidad su biologia de nidificacion.

Las mandibulas de las termitas estan compuestas por un grupo variado de dientes en el borde apical,
con puntas agudas que utilizan para arrancar el sustrato y en la parte basal presentan una placa molar
fuertemente surcada que frotan una contra otra para moler el sustrato, sea este tierra o madera. La
placa molar izquierda es concava y la derecha, convexa (Eggleton 2011) lo que les permite acoplarse
perfectamente. La mandibula derecha de obreras y adultos de N. chilensis ha sido descrita por
Camousseight & Vera (2005), quienes indican que se caracteriza por presentar un diente apical, dos
dientes marginales y una placa molar, esta Gltima con una longitud casi igual a la del margen posterior

del segundo diente marginal.

Por todo lo anterior, cabe preguntarse si efectivamente los alados de termitas nidificadoras de una sola
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pieza no desgastan sus mandibulas como consecuencia de alimentarse por si solos, lo cual es
beneficioso para ellos cuando deban comenzar a construir sus propios nidos. Considerando que los
alados son una casta de individuos que pronto abandonaran el nido y utilizar recursos limitados
significaria un costo que deben asumir quienes se quedan la colonia, se puede hipotetizar que los
alados no se alimentan por si solos al interior del nido para evitar el uso de recursos para forrajear y
nidificar en la colonia natal. Responder la pregunta planteada es un aporte que entregaria evidencia en
termitas nidificadoras de una pieza respecto del mecanismo de alimentacion en la casta de alados y
complementaria los hallazgos de Cabrera & Rust (1998). Para hacerlo, es necesario determinar si
existe desgaste mandibular en alados, para lo cual se requiere estudiar las mandibulas de aquellas
castas que se conoce que si roen la madera y comparar sus niveles de desgaste con los individuos

alados.

4. Produccion y emergencia de alados en la colonia

La regulacion numérica de individuos por castas requiere un sistema extenso de comunicacion y
mecanismos de retroalimentacion. Existen factores enddgenos y exdgenos a la colonia que regulan
constantemente la produccién de castas. Por ejemplo, Chouvenc & Su (2014) muestran que existe una
proporcion en la cantidad de individuos de soldados y obreras de Coptotermes gestroi, y que el
aumento del numero de soldados depende del nimero de obreras disponibles, especialmente en
colonias incipientes, lo cual implica minimizar el costo de crianza. También Aguilera-Olivares et al.
(2017) relacionan el incremento en la proporcion de soldados, respecto de las otras castas, con el
riesgo de invasion de termitas a un nido, representado por formacion de enjambres de N. chilensis,
cuyos nidos pueden estar compuestos por una colonia (nido unicolonial) o mas de una (nido
multicolonial) (Aguilera-Olivares et al. 2017). La proporcion soldados/no-soldados es mayor en nidos

multicoloniales que en nidos unicoloniales durante el periodo de formacioén de enjambres.

Dado que la funcion de alimentacion de los individuos de la colonia depende de la disponibilidad de
obreras y de sustrato para nidificar y forrajear (i.e. las dimensiones del mismo nido, en el caso de
termitas nidificadoras de una pieza), se ha planteado que la proporcidon y mantencion de soldados en
una colonia madura (i.e. no incipiente) deberia representar un costo minimo para la colonia (Roux &

Korb 2004) lo que significa que el nimero de soldados aumentara hasta un nivel en que su mantencion
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puede ser asumida por las obreras y no pereceran por inanicion.

Considerando que los soldados representan una proporciéon minima de la actividad de alimentacion
para las obreras, dada su minima proporcidon en la colonia (Haverty 1977, Chouvencet al. 2015,
Aguilera-Olivares et al. 2017), y que su funcion es fundamental para la sobrevivencia de la colonia,
puesto que la defienden de depredadores y de la competencia inter e intraespecifica por el uso del
sustrato de nidificaciéon (Roux & Korb 2004, Roisin & Korb 2011) para la colonia es beneficioso
invertir en su mantencion a un costo relativamente reducido (Roux & Korb 2004). En contraposicion,
los alados representarian una proporcion mucho mayor que los soldados en la colonia y su funcion no
reporta beneficios para ésta, pues corresponden a obreras que se transforman en alados y salen del
nido para fundar sus propias colonias (Chouvenc & Su 2014, Aguilera-Olivares et al. 2015). Por lo
tanto, en un escenario de disminucidon de recursos disponibles para la alimentacién de termitas
nidificadoras de una pieza (lo que se produce conforme disminuye el volumen de madera en el que
construyen su nido, como consecuencia de un aumento del tamafio de la colonia), cabe preguntarse
respecto de los factores enddgenos y/o exdgenos a la colonia que inciden en la produccion de alados
que abandonaran el nido, lo cual representaria una estrategia para disminuir el tamafio de la colonia y

de este modo, la demanda por sustrato para forrajear.
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II. PLANTEAMIENTO DEL PROBLEMA

Los antecedentes expuestos reportan, en sintesis, que en especies de la familia Kalotermitidae,
soldados, reproductores primarios, obreras inmaduras que aun no esclerosan sus mandibulas,
corresponden a castas que no son capaces de alimentarse por si solas y deben ser alimentadas por
obreras. Existe un estudio de laboratorio que muestra que alados de Incisitermes minor no se alimentan
por si solos; sin embargo, aun existe poca informacion respecto del comportamiento alimenticio de
los alados. Por otra parte, la casta de alados representa una proporcion mucho mayor que los soldados,
pero no reportan ningun beneficio directo para la colonia, ya que los alados abandonaran el nido para
fundar sus propias colonias. Teniendo en consideracion todo lo anterior, es probable que los alados de
N. chilensis no se alimentan por si solos antes de salir del nido. Esto es algo muy poco estudiado en

la familia Kalotermitidae.

Adicionalmente, en termitas nidificadoras de una pieza, conforme aumenta el tamafo del nido,
disminuye la oferta de recursos de alimentacion. Por lo tanto, independientemente de si los alados se
alimentan por si solos o no, la reduccion de la oferta de recursos al interior del nido (a medida que
crece la colonia) supondria un aumento de la produccion de alados al interior de nidos (los cuales
pronto lo abandonarian), en funcién de reducir el tamafio de la colonia y con ello reducir su demanda
de recursos. En termitas nidificadoras de una sola pieza se requiere identificar factores enddgenos y/o
exogenos a la colonia, potencialmente vinculados con un aumento en la produccién de alados al
interior del nido, para lo cual se requiere efectuar un estudio documental que permita conocer el estado

del arte de los factores reportados a la fecha.

En consecuencia, las preguntas que se pretenden resolver en esta investigacion, utilizando a N.
chilensis como modelo de estudio, son: a) ;Los alados que se preparan para salir del nido se alimentan
por si solos? b) ;Qué factores enddgenos o exdgenos a la colonia, vinculados con la produccién y/o
emergencia de alados desde los nidos, han sido estudiados en termitas nidificadoras de una pieza?

La primera pregunta fue abordada por medio de un estudio que involucr6 la estimacion de desgaste
mandibular de individuos de distintas castas, incluyendo a los alados, para comprar el nivel desgaste
entre los individuos alados e individuos de otras castas en los que se sabe si roen o0 no madera. La

segunda pregunta fue abordada por medio de un estudio documental para revisar la literatura en
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profundidad, de modo que no se elabor6 una hipdtesis vinculada a la pregunta.
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. HIPOTESIS

Dado que los alados son una casta que no presenta beneficio directo para la colonia, y que en termitas
nidificadoras de una sola pieza el sustrato de forrajeo y nidificacion es limitado, los alados de NV.
chilensis no se alimentan al interior del nido, por lo que se espera que no haya desgaste mandibular

en esta casta.
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Iv. OBJETIVOS

1. Objetivo General

Evaluar, en castas de N. chilensis, el desgaste mandibular resultante del uso del recurso de
alimentacion, y los factores endogenos y/o exdgenos a la colonia involucrados en la produccion de

alados.

2. Objetivos especificos

1.- Estimar el desgaste mandibular en reproductores primarios, alados blancos, pre-alados y pseudo-
obreras, colectados al interior de nidos unicoloniales, asi como de alados recién emergidos, tanto en

hembras como en machos de la termita N. chilensis

2.- Compoarar el indice de desgaste mandibular de alados de N. chilensis con las castas que desgastan
sus mandibulas (reproductores primarios y pseudo-obreras), y con aquellas en que no se espera un
desgaste mandibular (pre-alados y alados blancos) para determinar si los alados desgastan o no sus

mandibulas

3.- Revisar el estado del arte de las variables involucradas en la produccion de alados en termitas

que anidan y forrajean en una sola pieza, como lo hace N. chilensis
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V. CAPITULO 1: Analisis de desgaste mandibular en castas de la termita nidificadora

de una pieza, Neotermes chilensis (Blattodea: Kalotermitidae)

Introduccion

Las termitas son organismos altamente eusociales (Inward et al. 2007) y se pueden detectar
principalmente cuatro castas morfoldgica y funcionalmente diferentes entre si (Eggleton 2011, Korb
& Hartfelder 2008): Reproductores primarios, cuya funcion es construir la cdmara nupcial, aparearse,
poner huevos y cuidar de la primera generacion de descendientes. Esta casta esta representada por la
reina y el rey, los individuos fundadores de la colonia (Eggleton 2011); Soldados encargados de
defender a la colonia de posibles invasores o depredadores, de forma mecéanica con sus mandibulas
modificadas, quimica, gracias a glandulas frontales productoras de sustancias toxicas o bien, una
mezcla de ambos tipos de defensas (Eggleton 2011); Alados, que corresponden a la casta de dispersion
de la colonia, es decir, quienes dejan el nido durante la temporada de formacién de enjambres para
encontrar pareja, construir y fundar sus propias colonias y llegar a transformarse en reproductores
primarios (Roisin & Korb 2011, Eggleton 2011). Finalmente, las obreras o pseudo-obreras,
dependiendo de la especie, cuya funcion es el cuidado y construccion del nido y alimentacion de

juveniles y otras castas que no pueden hacerlo por si solas (Eggleton 2011).

Las obreras, también llamadas obreras verdaderas, corresponden a una casta terminal, como los
individuos de las castas reproductores primarios y soldados, lo que significa que nunca mas vuelven
a mudar su exoesqueleto (Roisin & Korb 2011). Por otro lado, las pseudo-obreras corresponden a una
casta que no ha alcanzado su etapa terminal y siguen presentando mudas, pudiendo llegar a
transformarse en alados (luego de 5 a 6 estados ninfales), en soldados (luego de un estadio como pre-
soldado) o mantenerse como pseudo-obreras por toda su vida (Watson & Sewell 1985, Roisin & Korb

2011).

El aumento del tamano de la colonia esta relacionado, entre otros, con la eficiencia de alimentacion
de los individuos y de la fuerza de trabajo (Su & La Fage 1987). La fuerza de trabajo est4 representada
por la casta de obreras o pseudo-obreras (Watson & Sewell 1985, Thorne 1997, Roisin & Korb 2011)
y algunos reportes recientes sefialan que ninfas también pueden realizar estas labores (Khan et al.

2019, Cabrera & Rust 1998). Obreras y pseudo-obreras, ademds de construir y mantener el nido,
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alimentan a aquellos compafieros de colonia que no pueden hacerlo por si mismos: los individuos
juveniles, cuyas mandibulas ain no estdn suficientemente esclerosadas para roer la madera; los
soldados, dado que tienen sus mandibulas modificadas en tamafio y forma no aptas para roer la
madera; y los reproductores primarios, quienes han desgastado sus mandibulas luego de fundar la

colonia y de alimentar a la primera generacion de obreras (Eggleton 2011).

Considerando que la casta de soldados defiende a la colonia de invasores y depredadores (Eggleton
2011), el trabajo de alimentacion que esta casta demanda de las obreras y pseudo-obreras es coherente
con el beneficio directo que los soldados reportan a la colonia. En contraste, los alados corresponden
a una casta de mayor numero de individuos que los soldados (Eggleton 2011) y no reportan ningiin
beneficio directo para la colonia natal, dado que se preparan para abandonarla (Aguilera-Olivares et
al. 2015). Considerando que el tamafio de la casta de alados es de mayor proporcion que la casta de
soldados, la alimentacion de alados por parte de las pseudo-obreras significa un uso de recursos de
trabajo (obreras) y alimentacién (sustrato), que son limitados para una colonia de termitas

nidificadoras de una sola pieza.

Reportes sobre el comportamiento alimenticio de alados al interior del nido son escasos. Khan et al.
(2019) inform6 que los alados de la termita subterrdnea Reticulitermes flaviceps (Blattodea:
Rhinotermitidae) si se alimentan por si solos, aunque la especie estudiada corresponde a alados que
permanecen 5 meses en el interior del nido, lo que hace altamente probable que estos alados tengan
necesidades nutricionales mientras permanecen en el interior del nido. Por otro lado, Cabrera & Rust
(1998) reportan que los alados de la termita nidificadora de una sola pieza seca Incisitermes minor
(Blattodea: Kalotermitidae), es alimentada por trofalaxis realizada por las pseudo-obreras y ninfas de
la colonia, aunque la cantidad de alimento recibida es significativamente menor que la recibida por
todas las otras castas estudiadas. Estos hallazgos indican que los alados de una especie se alimentan
por si solos, pero no los de otra especie, lo que puede ser reflejo de su ecologia y que pertenecen a

familias distintas.

Estudios referidos a insectos perforadores de la madera han estudiado el tamafio de las mandibulas
para comprender como se relaciona este caracter morfoldgico con algtn atributo de la adecuacion
bioldgica del insecto. Flores-Prado et al. (2014) estimaron el 4rea de la mandibula de hembras de la
abeja carpintera Manuelia postica (Apidae: Xylocopinae), para determinar si existe asociacion con el
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uso de sus hospederos de nidificacion, considerando que usan sus mandibulas para construir nidos en
tallos secos y ramas muertas de arbustos y arboles. El estudio de Flores-Prado et al. (2014) propuso
que las abejas que poseen mandibulas mas grandes utilizan madera de mayor densidad y obtienen un
mayor beneficio en cuanto a su adecuacion bioldgica, comparadas con las abejas de mandibulas mas
pequeiias, las cuales estarian expuestas a un mayor desgaste mandibular. En tal sentido, en especies
de termitas que usan sus mandibulas para roer el sustrato del que se alimentan, y para construir sus
nidos, resulta interesante conocer si existen diferencias en el uso de las mandibulas, evaluado por
medio del desgaste mandibular, en funcién de los beneficios que se obtienen, a nivel colonial o

individual.

La termita nidificadora de una sola pieza, Neotermes chilensis (Kalotermitidae) (Blanchard 1851), es
una especie endémica de chile, que habita entre las regiones de Coquimbo y del General Bernardo
O’Higgins (Camousseight & Vera 2005), que construye sus nidos en sustratos lefiosos muertos (Ripa
& Luppichini 2004), cuya morfologia mandibular ha sido descrita por Camousseight & Vera (2005).
Esta especie pertenece a la misma familia de /. minor y tienen similar comportamiento de nidificacion
(Cabrera & Rust 1998). Considerando lo anterior, y que el desgaste mandibular puede ser utilizado
como un indicador para explicar el comportamiento alimenticio en termitas, cabe preguntarse si los
alados de N. chilensis que se desarrollan en nidos construidos en condiciones de campo, desgastan o
no sus mandibulas, por la accién de roer la madera para alimentarse por si solos, vinculando los
resultados con algtn beneficio para los individuos o para la colonia. Dado que la casta de alados no
reporta beneficio directo para la colonia, lo cual ademas es coherente con la pronta salida del nido,
como ha sido reportado previamente (Aguilera-Olivares et al. 2015), se hipotetiza que los alados de
N. chilensis no se alimentan por si solos mientras permanecen al interior del nido, lo cual podria ser
beneficioso para ellos pues no desgastan las mandibulas que luego deben utilizar cuando funden su

propia colonia.

Materiales y métodos

a) Area de estudio y colecta

La muestra de estudio corresponde a ejemplares de la termita endémica N. chilensis (Blanchard 1851).
Todas fueron colectadas del interior de escapos florales de la especie nativa Puya alpestris ssp.

zoellneri (ex P. berteroniana — Zizka et al. (2013) (Bromeliaceae), la cual es una poblacion que crece
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en la localidad de Las Chilcas (32°52°S; 70°52"W), Region de Valparaiso, Chile. El clima de la zona de
estudio es Mediterraneo, se caracteriza por tener inviernos frios y lluviosos y veranos calidos y secos,
el paisaje es montafioso y rocoso, donde crece el matorral esclerofilo chileno. La vegetacion
predominante estd compuesta por cactus como Echinopsis chilensis (Colla) H. Friedeich & G. D.
Rowley (Cactaceae) y arbustos xerofitos espinosos como P. alpestris, Adesmia arborea Bert. Ex Savi
(Fabaceae) y Colliguaya odorifera Mol. (Euphorbiaceae) (Gajardo 1994, Aguilera-Olivareset al.
2015).

b) Material de estudio y método de muestreo

El material de estudio corresponde a una coleccion de termitas obtenidas entre los afios 2011 y 2014
durante la época de formacion de enjambres (febrero-marzo), preservadas en alcohol al 70% y
debidamente etiquetadas hasta la fecha. Los ejemplares fueron extraidos de 42 escapos florales de P.
alpestris con presencia de colonias de N. chilensis, que fueron trasladados desde Las Chilcas al
laboratorio de Biologia de la Sociabilidad en el Instituto de Entomologia de la Universidad

Metropolitana de Ciencias de la Educacion, Santiago.

De la coleccion de individuos obtenida de los escapos, se extrajo una muestra de 187 individuos
distribuidos en 9 grupos, clasificados como castas: 25 reproductores primarios hembras y 16 machos,
14 alados hembras y 14 machos, 21 alados blancos hembras y 19 machos, 19 pre-alados hembras y
19 machos y 40 pesudo-obreras. A excepcion de las obreras, todas las castas fueron sexadas y tratadas
como grupos separados con el objeto de determinar si existen diferencias de desgaste mandibular entre

ambos sexos de una misma casta.

Todos los reproductores primarios, alados blancos, pre-alados y pseudo-obreras fueron colectados del
interior de los 42 nidos extraidos de Las Chilcas y los alados (i.e. alados maduros) fueron colectados

fuera del nido, en 20 escapos envueltos en una malla de tul.

De este modo, se logrd obtener muestras de la casta de alados en momentos diferentes de su desarrollo;
como pre-alados, antes de alcanzar su desarrollo completo, como alados blancos, que corresponden a
alados recién formados en su colonia natal, cuyos cuerpos no estan esclerosados y los alados maduros,

que corresponden a los individuos que han abandonado su nido natal.
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c) Identificacion de sexo de reproductores primarios, alados, alados blancos y pre-alados

Para identificar el sexo de cada individuo se procedi6 segun la descripcion de las estructuras genitales
de la familia Kalotermitidae realizada por (Muller & Korb 2008). La presencia o ausencia de un par
de estiletes presentes en el noveno esternito abdominal, estructura que en su base es continua y se
divide en dos hacia el extremo, dando el aspecto de dos estiletes. En las castas terminales, los machos
presentan esta estructura y las hembras no (Muller & Korb 2008). Por otro lado, los estiletes estan
presentes en ambos sexos de los individuos de castas inmaduras, pero un puente amplio en la base de

la division separa el estilete en hembras, mientras que este puente no se observa en machos.

La descripcion anterior no se ajustd completamente a lo observado en ninfas de N. chilensis, ya que
el puente que diferencia a las hembras de machos no siempre fue lo suficientemente ancho o angosto
para determinar el sexo de cada ejemplar. Sin embargo, se detecté que lo anterior, desde la base hacia
el apice del estilete, la separacion es de modo convergente en hembras y paralela en machos (Figura

1), lo cual complementa la descripcion anterior para determinar el sexo en ninfas de N. chilensis.

Figura 1: Diagrama del noveno esternito de pre-alados. a) pre-alado hembra y b) pre-alado macho.

d) Estimacion de indice de desgaste mandibular

Para determinar el indice de desgaste mandibular, se obtuvieron imdgenes del borde interno de la
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mandibula izquierda de cada uno de los 187 individuos (Figura 2). En cada imagen se identifico la
base y la cuspide del diente apical y la base de la placa molar (Fontes 1987, Deligne 1999,
Camousseight & Vera 2005). Las imagenes fueron obtenidas utilizando un estereomicroscopio Leica

(10X/22, 4,5X).

Figura 2: Mandibula izquierda de alado blanco, donde: a es el diente apical, b es el primer diente
marginal, ¢ es el segundo diente marginal, d es la placa molar, e es el apice del diente apical, fes la

base del diente apical y e es la base de la placa molar.

Las imagenes fueron analizadas con el programa ImageJ 1.53a, en el que se obtuvo y midi6 la
Longitud del Diente Apical (LDA) y la Longitud del Borde Externo (LBE). La LDA corresponde a la
distancia entre la base y el apice del diente apical y la LBE a la distancia entre el apice del diente
apical y la base de la placa molar (Figura 3). Por lo tanto, el Indice de Desgaste Mandibular (IDM) se
estim6 mediante la relacion LDA/LBE, donde los valores cercanos a 0 representan un alto desgaste
mandibular y los valores cercanos a 1 representan un bajo desgaste mandibular. Esta metodologia ha
sido aplicada en estudios para hormigas (Mony et al. 2007) y abejas (Abarca 2015). El procedimiento
anterior fue replicado tres veces, lo que significo obtener 3 veces el valor del IDM de cada muestra y

su promedio fue usado como dato para el andlisis estadistico.
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100 um

Figura 3: Diagrama de la mandibula izquierda donde: LDA corresponde a la Longitud del Diente

Apical y LBE a la Longitud del Borde Externo.

Finalmente, los datos fueron analizados con el paquete estadistico PAST 3.0, donde el IDM estimado
para los reproductores primarios hembras y machos, alados hembras y machos, alados blancos
hembras y machos, pre-alados hembras y machos y pseudo-obreras fueron comparadas con la prueba

estadistica para datos no paramétricos PermANOVA, con distancia Euclidiana y 9.999 permutaciones.

Resultados

Los resultados del analisis a posteriori PermANOVA se presentan en el Anexo 1 y muestra diferencias
significativas entre las muestras comparadas (F=19,57; P<0,001). Los valores de significancia p de
comparacion entre pares se despliegan en el Anexo 1. El andlisis muestra que los alados hembras y
machos exhiben el menor desgaste mandibular (expresado en valores de IDM cercanos a 1) y
diferencias significativas a todas las otras castas estudiadas. Por otro lado, la casta de pre-alados, tanto
hembras como machos, muestran el mayor desgaste mandibular (expresado en valores de IDM
cercanos a 0) y son significativamente diferentes a todas las otras castas. Valores medios de IDM
presentan todas las otras castas; pseudo-obreras, reproductores primarios hembras y machos y alados

blancos hembras y machos (Figura 4), aunque entre ellas se presentan algunas diferencias
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significativas. La casta pseudo-obreras tiene IDM similar con ambos sexos de la casta de reproductores
primarios. Por otra parte, machos y hembras de alados blancos exhiben mayor desgaste mandibular
que los machos y hembras de alados, algo que no se esperaba encontrar. Finalmente, todas las castas
no presentan diferencias significativas de IDM entre sexos y, por lo tanto, las hembras desgastan sus
mandibulas a niveles similares que los machos, tanto en la casta de alados como los pre-alados, alados

blancos y reproductores primarios.

indice de desgaste mandibular por casta
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Figura 4: Indice de Desgaste Mandibular de las castas estudiadas. Letras diferentes indican diferencias

significativas.
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Discusion

De acuerdo con los resultados, el IDM de la casta de alados, tanto hembras como machos, es
significativamente menor que todas las otras castas, lo cual indica que estos individuos no estan
utilizando sus mandibulas para alimentarse, o de hacerlo, su uso es minimo en comparacion con las
otras castas en que si se sabe del uso de mandibulas para alimentacion. Esto es concordante con lo
expuesto por Cabrera & Rust (1998), quienes reportan que alados de I minor, especie de
Kalotermitidae nidificadora de una pieza, no se alimentan por si solos o, si lo hacen, su alimentacién
es minima. Sin embargo, de acuerdo con los resultados del presente estudio, no es posible afirmar ni
negar que sean alimentados por la casta de pseudo-obreras, comportamiento que si pudieron registrar
Cabrera & Rust (1998), quienes demostraron que los alados de 1. minor son alimentados por trofalaxis
por las pseudo-obreras y por los pre-alados, aunque lo hacen significativamente menos de lo que
alimentan a otras castas. De cualquier modo, es claro que los alados no se alimentan por si solos antes
de salir del nido, y si los alados son alimentados por trofalaxis, aunque sea en minimas cantidades, es

una pregunta pendiente que puede orientar una futura investigacion.

Un estudio reciente indica que los alados de la termita subterranea R. flaviceps se pueden alimentar
por si solos directo de la madera, alados que permanecen 5 meses en el nido natal desde su ultima
muda hasta que salen a formar enjambres (Khan et al. 2019). De acuerdo con lo observado en N.
chilensis, los alados permanecen solo 3 meses aproximadamente en el nido (Aguilera D., observacion
personal), lo cual es mucho menos que R. flaviceps, de modo que la probabilidad de que alados de M.
chilensis tengan la necesidad de alimentarse es menor, comparada con las termitas que permanecen
por mayor tiempo en el nido. En el caso de R. flaviceps, los alados se alimentan por si solos y no por
trofalaxis realizada por las obreras. Andlogamente, considerando que los recursos son limitados en un
nido de termitas que nidifican en una sola pieza, y la fuerza de trabajo est4 representada por las pseudo-
obreras y los pre-alados, a partir de los resultados presentados en esta investigacion inferimos que los
alados de N. chilensis ademas de no alimentarse por si solos, es poco probable que lo hagan mediante
trofalaxis por parte de las obreras. También puede ocurrir que los alados no se alimenten estando
dentro del nido, y mientras esperan el momento de salir, consuman sus propias reservas acumuladas

durante los estadios de ninfas, lo que podria ser objeto de futuros estudios.

Por otro lado, los resultados presentados también muestran que hembras y machos de pre-alados tienen
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significativamente el mayor desgaste mandibular (IDM més cercano a cero) entre todas las castas.
Insectos que exhiben una corta vida como adultos, se alimentan lo suficiente en sus estadios larvarios,
al menos para poner huevos y lograr reproducirse (Klowden 2007). Sin embargo, no se encuentran
referencias de este comportamiento en termitas, que como adultos pueden vivir mas de veinte afios
(Connétable et al. 2012). Lo que si se sabe es que en algunas especies de termitas, la tarea de alimentar
no es exclusiva de obreras y, dependiendo de la especie, también lo es de ninfas o pre-alados (Eggleton
2011, Cabrera & Rust 1998). Ambas castas también pueden alimentar a quienes no pueden hacerlo
por si mismos, como los inmaduros y los soldados (Eggleton 2011, Cabrera & Rust 1998), y los
reproductores primarios después de que ellos dejan de alimentar a la primera generacion de pseudo-

obreras (Eggleton 2011).

De acuerdo con reportes preliminares y el presente estudio, es posible interpretar para N. chilensis que
el mayor desgaste mandibular en pre-alados, y menor en alados, resulta del efecto de una intensa
actividad de alimentacion de ellos como ninfas, con el objetivo de preparar su cuerpo para el proximo
estadio y llegar a ser alados en las mejores condiciones nutricionales, algo que podria asegurar el éxito
en su proceso de busqueda de pareja para fundar sus propias colonias. La etapa en que ellos alcanzan
su edad adulta y dejan el nido natal para formar enjambres, encontrar pareja reproductiva, fundar sus
propios nidos y reproducirse, podria requerir un alto consumo de energia que antes no era requerido
al interior del nido. Adicionalmente, luego de encontrar pareja reproductiva, ellos deben construir su
camara nupcial, alimentarse por si mismos y a su primera generacion de obreras por trofalaxis hasta
que éstas alcancen una edad funcional y se puedan alimentar por si solas. En este sentido, proponemos
que desde que ellos se transforman en alados blancos hasta el abandono del nido, deben mantener sus
mandibulas utiles. Por lo tanto, el alto consumo de alimento de los pre-alados, expresado por el alto
desgaste mandibular respecto de las otras castas, incluyendo a las pseudo-obreras, podria explicarse
para llegar en Optimas condiciones a su adultez y asegurar el éxito fundando sus propias colonias y
también a una actividad de alimentacion de otras castas de la colonia, tal y como lo hacian en su
estadio anterior como pseudo-obreras. Esto sugiere que las ninfas alimentan a otras castas pero esta

no es su prioridad en el nido.

El IDM que exhiben las pseudo-obreras, en niveles de desgaste intermedio entre alados y pre-alados,

se sustenta por lo que ya se sabe de esta casta; construyen y mantienen el nido y alimentan a otras

castas (Khan et al. 2019, Cabrera & Rust 1998, Eggleton 2011, Roisin & Korb 2011). Sumado a ello
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es la capacidad que tiene esta casta de seguir mudando, lo que les permite renovar sus mandibulas
constantemente con cada muda (Thorne 1997). Esto puede explicar el alto nivel de variacion de los
valores observados en esta casta, ya que es posible haber seleccionado en la muestra que se midid
individuos con niveles variados en el uso de sus mandibulas, desde los recién mudados hasta aquellos
proximos a volver a mudar. El IDM que se observa en la casta de reproductores primarios, que es
similar al de las pseudo-obreras, puede ser reflejo del uso que le han dado a la construccion de su
camara nupcial y de alimentar a su primera generacion de juveniles (Roisin & Korb 2011), los cuales
al alcanzar una edad funcional, comienzan a realizar labores de cuidado y construccion del nido.
Adicionalmente, las castas de pseudo-obreras y reproductores primarios, hembras y machos, no
presentan diferencias significativas entre si. El hecho de que los pre-alados exhiban un desgaste
mayor, es un indicador de que las mandibulas pueden llegar a ser mas desgastadas de lo que se observa
en las castas de pseudo-obreras y reproductores primarios, pero alglin factor estaria impidiendo que
¢éstos ultimos las desgasten atin mas. Es probable que en la casta de pseudo-obreras sea efecto también
de la amplia variacion en los valores de desgaste. Sin embargo, los reproductores primarios exhiben
el uso maximo que le dan, (dado que corresponden a parejas reproductivas provenientes de colonias
con pseudo-obreras ya funcionales), por lo tanto, esto sugiere que ellos mantienen un umbral de
desgaste que les permite seguir utilizando sus mandibulas, probablemente para ser usadas en caso de

muerte de su primera generacion de pseudo-obreras.

Sorpresivamente, los alados blancos hembras y machos no tienen diferencias significativas pero
exhiben mayor desgaste mandibular que alados hembras y machos. Esto solo podria explicarse debido
a que los alados blancos utilizados en el estudio atin estaban en proceso de esclerotizacion y, por lo
tanto, la cuticula no estaba suficientemente expandida y quitinizada. Cuando se produce la ecdisis en
el proceso de muda, la nueva cuticula es suave y aun no esté esclerotizada. Inmediatamente después
de la ecdisis, la cuticula comienza a expandirse, producto de la quitinizacion, para alcanzar el
crecimiento por el que se produjo la muda (Klowden 2007). Estudios mas recientes muestran que
inmediatamente después de ocurrida la ecdisis, la mandibula de las obreras son suaves y arrugadas, y
el proceso de esclerotizacion del diente apical tarda mas que todas las demads estructuras de la
estructura bucal, alcanzando mas de 36 horas desde ocurrida la ecdisis (Kakkar et al. 2016). En
consecuencia, no seria apropiado usar los resultados de IDM de los alados blancos para compararlo
con el IDM de los alados maduros que atin no emergen del nido. Mds atn, es altamente probable que

estos alados blancos jamas hayan utilizado sus mandibulas para roer el sustrato si no tenian sus
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mandibulas esclerosadas. Algunos de los alados utilizados corresponden una muestra colectada el dia
10 de marzo del afo 2014, afio en que se registro la produccion de enjambre de mayor envergadura
(22 de marzo), por lo que es muy probable que estos alados blancos hubiesen podido salir en ese
evento de enjambrazon, solo 12 dias después de colectados. A su vez, la razén para no haber
encontrado alados suficientemente esclerotizados al interior del nido, podria ser producto de que ellos
salen del nido apenas alcanzan un nivel de esclerotizacion que los vuelve autonomos de roer por si

mismos el sustrato.

Como se muestra en el Anexo 1, el andlisis a posteriori indicod que el IDM no tiene diferencias
significativas entre hembras y machos de cada casta. Esto no tendria sentido, considerando que las
hembras aladas pueden llegar a pesar mas que los machos alados que se pueden encontrar en un
enjambre (Chouvenc et al. 2017). Aunque la razén puede deberse a que, probablemente, todos
desgasten sus mandibulas hasta un umbral determinado y luego lo complementen alimentandose por
trofalaxis y, posiblemente, las hembras lo hagan mas que los machos. Es mas, el minimo de
alimentacion que puedan recibir los alados, es probable que lo obtengan principalmente las hembras;

sin embargo, este resultado constituye un fenomeno que requiere mas estudios.
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VI.  CAPITULO 2: Estado del arte de las variables involucradas en la produccién de alados
Introduccion

Se realiz6 una revision bibliografica de investigaciones realizadas en las distintas familias de termitas,
publicadas en revistas cientificas de corriente principal, entre 1991 y 2020. Se efectué una busqueda
en la plataforma “Web of Science”, utilizando las siguientes palabras clave en inglés: “alate”,
“production” y “termite”. La busqueda arroj6 45 publicaciones, las que fueron leidas para tomar la
decision de seleccionarlas o no, de acuerdo con la inclusion de algunos de los siguientes fendmenos
de estudio: variables bidticas y/o abidticas que estan vinculadas con i) la produccion de alados al
interior del nido, i) la frecuencia y/o tamafio de enjambres producidos y iii) la frecuencia y/o cantidad
de alados colectados fuera de los nidos. En su contenido, solo 8 se refieren a la produccion de termitas
aladas. La revision de estos 8 trabajos consider6: a) el tipo de variables estudiadas, categorizadas en
endogenas (ej., genéticas, fisioldgicas, del desarrollo) y exdgenos (ej., interacciones ecoldgicas,
factores abidticos, oferta de recursos), b) los resultados obtenidos (ej. existencia o ausencia de
asociacion o efecto de la(s) variable(s) independientes respecto de la variable dependiente), ¢) el tipo
de estudio (ej., de campo y/o de laboratorio, experimental y/o no manipulativo), d) la localidad donde
se realizo el estudio, y e) la especie de termita. Se analizaron los antecedentes recopilados, se
discutieron en cuanto a su contribucion explicativa para la produccion de alados, se concluy6 respecto
de qué variables, especies y regiones han concentrado mayor parte de la investigacion, y cuéles son
los vacios de conocimiento. Finalmente, se argument6 sobre qué especies de termitas presentes en

Chile pueden contribuir a suplir tales vacios.

1. Antecedentes generales de la revision bibliografica.

La presente revision bibliogréafica, debeld que la oferta de articulos cientificos producidos los ultimos
30 afios, pertinentes a abordar el efecto de las variables bioticas y abioticas sobre la produccion de
alados al interior del nido en termitas, o la relacion de estas variables con la formacién de enjambres
o la cantidad de alados que emergen de los nidos, es muy reducida. De un total de 45 articulos
encontrados, 8 trabajos se refieren a la produccion de alados para su revision, tanto al interior del nido
como en vuelo (Tabla 1). De esta seleccion, una publicacion estudia la produccion de alados al interior

del nido y la fenologia del vuelo, otras tres estudian solo la produccion de alados dentro del nido y
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cuatro estudian solo la fenologia del vuelo (Tabla 2).

Todos los articulos estudian especies colectadas en regiones de clima tropical y subtropical, excepto
por un estudio realizado en College Park, Maryland, USA (Thorne et al. 2002), donde el clima se
caracteriza por tener inviernos muy frios con temperaturas que llegan a los -3°C y veranos calidos,
lluviosos y humedos, con temperaturas que alcanzan los 33°C, (Servicio de Informacién
Meteorologica Mundial), lo que corresponde a un clima continental con veranos calidos (Servicio de

Meteorologia y Climatologia de Navarra).

Tabla 1: Datos bibliogréaficos de los articulos seleccionados a partir de la busqueda realizada en la

plataforma “Web of Science”.

. . . ORIGEN DE LAS
TITULO DE LA PUBLICACION AUTOR/ES | ANO
MUESTRAS
Characteristics of dispersal flight and disperser Sugio, o
Nishihara,
production in an Asian dry-wood termite, Neotermes Miyaguni & 2018 _
Okinawa, Japon
koshunensis (Isoptera, Kalotermitidae) Tayasu.
The Scaling of Growth, Reproduction and Defense in Pequeno & 5018 Manaos,
Colonies of Amazonian Termites Franklin. Amazonas, Brasil
. Chouvenc, o )
Flight Phenology of Two Coptotermes Species Miami, Florida,
. ] Scheffrahn, 2017
(Isoptera: Rhinotermitidae) in Southeastern Florida USA.
Mullins & Su.
Dispersal flight and colony development in the fungus- | Connétable, )
Franceville, Gabon
growing termites Pseudacanthotermes spiniger and P. Robert & 2012 )
Nkayi, Congo.
militaris Bordereau.
Flight Activity and Flight Phenology of the Asian
Subterranean Termite, Coptotermes gestroi (Blattodea: | Neoh & Lee. 2009 Penang, Malasia
Rhinotermitidae)
Longevity of kings and queens and first time of
Thorne,
production of fertile progeny in dampwood termite ' College Park,
Breisch & 2002
(Isoptera; Termopsidae; Zootermopsis) colonies with Meryland, USA.
) i Haverty.
different reproductive structures
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ORIGEN DE LAS

subterranean termite in New Orleans, Louisiana

TITULO DE LA PUBLICACION AUTOR/ES | ANO
MUESTRAS

Swarming behavior of the economically most

Ferraz & .
important termite, Coptotermes havilandi (Isoptera: 2001 Sao Paulo, Brasil

Cancello.
Rhinotermitidae), in southeastern Brazil
Alate production, flight phenology, and sex-ratio in Lake Charles y
Coptotermes formosanus Shiraki, an introduced Henderson 1996 New Orleans,

Louisiana, USA.

Tabla 2. Fendmeno de estudio y tipo de investigacion de los trabajos seleccionados.

FENOMENO DE ESTUDIO CITA

TIPO DE INVESTIGACION

Sugio et al. 2018

Chouvenc et al. 2017

Laboratorio, manipulativo.

Campo, uso de trampas.

Fenologia del vuelo Neoh & Lee 2009

Ferraz & Cancello 2001

Henderson 1996

Campo, uso de trampas.

Connétable et al. 2012

Produccion de alados

Thorne et al. 2002

Laboratorio, manipulativo.

Pequeno & Franklin 2018

Campo, colecta en nidos.

Produccién de alados en nido
Sugio et al. 2018

Campo, uso de trampas.

Laboratorio, manipulativo.

Todos los articulos que estudian la fenologia del vuelo corresponden a estudios de campo que

consistieron en ubicar trampas de luz para colectar alados durante temporadas de enjambres y estimar
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su tamano por medio del nimero de alados colectados por enjambre, a excepcion de Neoh & Lee
(2009), quienes para el mismo objetivo utilizaron trampas pegajosas. Por otro lado, los estudios de
produccion de alados al interior del nido se realizaron a partir de estudios de laboratorio manipulativos,
donde se establecieron colonias y fueron mantenidas bajo condiciones de temperatura y humedad
relativa controladas (Tabla 2). La excepcion en este ultimo caso, corresponde al estudio de Pequeno
& Frankin (2018), el que corresponde a un estudio de campo, que consistié en colectar muestras de
termitas desde los domos de tierra construidos por 3 especies de termitas del amazonas de Brasil, de

la familia Termitidae, muestras con las que se estimaron los tamafios de las colonias y sus castas.

De los articulos seleccionados para esta revision bibliografica, s6lo un estudio es un reporte de la
familia Kalotermitidae, todos los otros se enfocan en las familias Termopsidae (1 articulo), Termitidae
(2 articulos) y Rhinotermitidae (4 articulos) (Tabla 3). Dentro de estos trabajos, existen aquellos que
estudian a mas de una especie, lo que hace un total 12 especies estudiadas y las familias que mayor
representacion tienen en estos analisis, son Rhinotermitidae y Termitidae con 5 veces estudiadas cada
una (Tabla 4), las cuales todas son especies que forman nidos subterraneos. Del resto, una anida en
madera himeda y una en madera seca, esta tltima correspondiente a la especie Neotermes koshunensis
(Kalotermitidae), unica representante de su familia en la busqueda y tinico estudio con enfoque en
produccion de alados al interior del nido detectado en la plataforma “Web of Science” entre los afios

1990 y 2021 (Tabla 4).

Tabla 3: Resumen de representacion de familias estudiadas en los articulos revisados.

FAMILIA CANTIDAD DE ESTUDIOS | CANTIDAD DE ESPECIES
Rhinotermitidae 4 5

Termopsidae 1 1

Termitidae 2 5
Kalotermitidae 1 1

TOTAL 8
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Tabla 4: Resumen de especie y familia estudiadas, sus sistemas de nidificacion y tipo de estudio por

articulo.
SISTEMA
ESTUDIO ESPECIE FAMILIA ,
NIDIFICACION
Sugio et al. -
5018 Neotermes koshunensis Kalotermitidae Madera Seca
Pequeno & Neocapritermes braziliensis
Franklin Labiotermes labralis Termitidae Subterranea
2018 Anoplotermes banksi
Chouvenc Coptotermes formosanus
Rhinotermitidae Subterranea
etal. 2017 Coptotermes gestroi
Connétable Pseudacanthotermes spiniger
Termitidae Subterranea
etal. 2012 Pseudacanthotermes militaris
Neoh & . .
Coptotermes gestroi Rhinotermitidae Subterranea
Lee 2009
Thorne et .
Zootermopsis nevadensis Termopsidae Madera himeda
al. 2002
Ferraz &
Cancello Coptotermes havilandi Rhinotermitidae Subterranea
2001
Henderson ) -
1996 Coptotermes formosanus Rhinotermitidae Subterranea

a) Produccion de alados al interior del nido

La bibliografia encontrada referente a la produccion de alados al interior del nido corresponde a 4
articulos; Sugio et al. (2018) y Thorne et al. (2002) estudian la relacion de factores exdgenos con la
produccion de alados al interior del nido, Pequeno & Franklin (2018) analizan la relacion de factores
endogenos de la colonia y por ultimo, el estudio de Connétable et al. (2012) que, respecto de la
produccion de alados, corresponde a un reporte de la respuesta de colonias sometidas a distintos
ensayos en laboratorio, desde su fundacion hasta la muerte del nido, la cual se habria producido por

traslado de las colonias y no por muerte natural.
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i) Factores endogenos estudiados sobre la produccion de alados al interior del nido.

Uno de los factores endogenos estudiados corresponde a la edad en que comienzan a producirse alados
en una colonia. De acuerdo con los hallazgos de Connétable et al. (2012), la produccion de alados de
P. militaris (Termitidae) no comienza antes de los 4 afos de edad de fundada la colonia y aumenta
paulatinamente cada afo, a lo sumo hasta los 20 afios. P. spiniger (Termitidae) también fue evaluada
por Connétable et al. (2012) y no comienzan a producir alados antes de los 7 afios de fundada la
colonia, y una vez que lo hacen, el nimero de alados aumenta en cada temporada hasta los 15 afios,
edad en que la produccién comienza a disminuir. Por otra parte, segin Thorne et al. (2002) los alados
de la termita de madera himeda Z. nevadensis (Termopsidae), se producen desde 3 a 6,5 anos desde

que estos eclosionan en sus nidos de origen.

Considerando que la disponibilidad de recursos en una colonia es limitada, y que por tanto, invertir
recursos en crecimiento de la colonia expresado en niimero de obreras, disminuiria la disponibilidad
de recursos para otras funciones, Pequeno & Franklin (2018) estudiaron si el tamafio de la casta de
obreras afecta la cantidad de alados producidos en tres especies de la familia Termitidae (N.
braziliensis, L. labralis y A. banksi) que habitan en el Amazonas de Manaos, Brasil. En las tres
especies no existe correlacion entre el nimero de obreras y alados, por tanto, el tamafio de la casta de

obreras no incide en el nimero de alados producidos.

Todos los casos mencionados anteriormente corresponden a reportes donde se estudian especies de la
familia Termitidae y no se encontr6 ninguno referente a especies de la familia Kalotermitidae o por lo
menos, a cualquier a especie nidificadora de una sola pieza seca o humeda que pueda ser usada como
referencia mas vinculada a N. chilensis, por su pertenencia a la misma familia o por su tipo de

nidificacion.

ii) Factores exogenos estudiados sobre la produccion de alados al interior del nido.

Solo dos publicaciones revisadas estudian factores exdgenos que podrian afectar la produccion de
alados. Uno de estos analiz6 factores abidticos ambientales como temperatura, humedad relativa,

precipitaciones, presion atmosférica y velocidad del viento. El otro abordd la competencia
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intraespecifica.

Sugio et al. (2018) estudiaron el efecto de los factores ambientales sobre la produccion de alados al
interior de nidos de N. koshunensis (Kalotermitidae), en condiciones de campo. En este estudio, los
autores detectaron que la produccion de alados al interior del nido es afectada significativamente por
la temperatura, humedad relativa, precipitaciones y presion atmosférica. Especificamente, el
incremento de la produccion de alados al interior del nido se correlaciona con el incremento de la
temperatura, humedad relativa y precipitaciones, la disminucidn en la produccion de alados al interior
del nido, se correlaciona con el aumento de la presion atmosférica y no se observaron variaciones en

la produccion de alados producto de la velocidad del viento.

El estudio sobre la competencia intraespecifica y su efecto sobre la produccion de alados fue realizado
en Z. nevadensis (Termopsidae), termita nidificadora de una pieza de madera humeda. Para ello,
Thorne et al. (2002) provocaron que dos colonias de la misma edad se conecten en un mismo sustrato
para permitirles contacto e interaccion. Esto produjo que los reproductores primarios de una de las
colonias mueran y los individuos que sobrevivieron, pasaron a formar parte de la otra colonia. Esto
generd que colonias expuestas a competencia intraespecifica, comiencen a producir alados
significativamente a mas temprana edad, o a producirlos significativamente en mayor numero,
comparado con colonias que no son sometidas a este tratamiento. Esto indicaria que la competencia
intraespecifica afecta la produccién de alados, acelerando el proceso o aumentando la cantidad

producida.

b) Fenologia del vuelo de alados

Se identificaron 5 articulos que estudian la fenologia del vuelo (Tabla 2). En ellos, variables abidticas
ambientales como presion atmosférica, temperatura, humedad relativa y precipitaciones fueron
registradas y, en algunos, fueron usadas para determinar su relacion con la formacién de enjambres,
estimar su abundancia en nimero de individuos colectados diariamente y la frecuencia diaria con la
que se forman. Todos estos trabajos corresponden a estudios de campo de 7 especies que forman sus

nidos en zonas de clima tropical y subtropical; 5 subterraneas y 1 de madera seca (Tablas 2 y 4).

Las especies mas estudiadas con enfoque en la fenologia del vuelo pertenecen al género Coptotermes
42



de la familia Rhinotermitidae; C. formosanus en los articulos de Chouvenc et al. (2017) y Henderson
(1996) y C. gestroi también en el articulo de Chouvenc et al. (2017), asi como en el de Neoh & Lee
(2009) y Ferraz & Cancello (2001). En este ultimo se consider6 a C. havilandi como sinénimo de C.
gestroi (Rust & Su, 2012). Por otro lado, en los ltimos 30 afios solo se encontrdé un reporte de
fenologia del vuelo de una especie de la familia Kalotermitidae, denominada N. koshunensis en el

estudio de Sugio et al. (2018) (Tabla 4).

La tabla 5 representa el resumen de publicaciones que estudian la fenologia del vuelo y el alcance que
los factores extrinsecos pueden tener en ello. Chouvenc et al. (2017) y Ferraz & Cancello (2001) usan
la estadistica descriptiva para sefalar los rangos meteoroldgicos en que se producen los enjambres de
mayor y menor tamafio, Henderson (1996) solo cuantifica los alados detectados durante 3 temporadas
en enjambres, sin relacionarlo a variables abidticas ambientales. Neoh & Lee (2009) y Surgio et al.
(2018) utilizan analisis estadisticos para explicar la existencia o ausencia del efecto de las variables

ambientales sobre el comportamiento de los enjambres.
Tabla 5: Estudios publicados sobre la fenologia de vuelo de termitas y variables abidticas ambientales

asociados. T= temperatura, HR= Humedad Relativa, PP= Precipitaciones, VV= Velocidad del Viento

y PA= Presion Atmosférica.
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CONSIDERA O NO
FACTORES EXTRINSECOS ,
CITA ; METODO T HR PP \'A% PA
(VARIABLES ABIOTICAS
AMBIENTALES)
Surgio et al. Estadistica
Si o si Si Si Si Si
2018 cuantitativa
Chouvenc et Estadistica
Si o Si Si Si Si Si
al. 2017 descriptiva
Neoh & Lee Estadistica
Si o Si Si No No Si
2009 cuantitativa
Ferraz & '
Estadistica
Cancello Si o Si Si No [ No | No
descriptiva
2001
Henderson
1996 No No presenta | No No No No No

i) Periodos de vuelo

El periodo de vuelo fue reportado en todas las publicaciones revisadas y muestran que varia entre
especies y también dentro de una misma especie. La N. koshunensis (Kalotermitidae), registra
periodos de vuelo de 7 meses entre abril y noviembre (Sugio et al. 2018). Las termitas subterraneas
de C. formosanus (Rhinotermitidae), que habitan en New Orleans, Estados Unidos, tienen periodos
de vuelos de entre abril y julio, en las temporadas de vuelos de los afios 1993 y 1995 (Henderson
1996). Mientras que, en Miami, Estados Unidos, para la misma especie se registran 5 meses de periodo
de vuelo, entre los meses de febrero y julio, durante las temporadas entre los afios 1995 y 2016
(Chouvenc et al. 2017). Por otro lado, en el mismo estudio de Chouvenc et al. (2017), donde
paralelamente se estudio la especie C. gestori (Rhinotermitidae), se determiné un periodo de vuelo

que se prologa por 3 meses entre febrero y mayo. Sin embargo, en Pulau Pinang (Malasia), aunque su
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periodo de vuelo se extendia por todo el afio, los enjambres de mayor nimero de alados ocurren
durante 5 meses entre enero y junio (Neoh & Lee 2009) y en Manaos, Brasil, C. gestroi como C.
havilandi (Rhinotermitidae), el periodo vuelo abarca hasta 9 meses entre julio y abril del siguiente afio

(Ferraz & Cancello 2001).

De las especies que reportan horario de vuelo, N. koshunensis, produce enjambres mayoritariamente
con nada o poca presencia de luz, entre las 20:00 y 04:00 horas del dia siguiente (Sugio et al. 2018).
Las especies subterraneas de la familia Rhinotermitidae, generan enjambres indistintamente en horas
de luz o ausencia de luz, algo crepuscular C. formosanus que vuela entre las 19:00 y 01:00 de la
madrugada en New Orleans y menos crepuscular C. gestroi como C. havilandi, que puede observarse
formando enjambres entre las 15:00 y las 00:00 en Sao Paulo, aunque los enjambres de mayor tamafio

se observaron entre las 18:00 y las 19:00 horas (Ferraz & Cancello 2001).

ii) Factores endogenos estudiados en la fenologia del vuelo de termitas

Sugio et al. (2018) registran las variables abidticas ambientales diarias y mensuales, y la produccion
mensual de enjambres, siendo el tnico de los documentos revisados que estudia la asociacion de un
factor endogeno y la produccion de enjambres. En este andlisis, los autores estimaron que el tamafio
promedio de enjambres se correlaciona con la temperatura media mensual como factor exégeno y con
el niumero de alados al interior de nidos de campo, como factor enddgeno, y esta tltima variable

presenta una relacion mucho mas fuerte que la temperatura.

iii) Factores exogenos estudiados en la fenologia de vuelo de termitas

Los factores exogenos estudiados corresponden principalmente a variables abidticas ambientales;
temperatura, humedad relativa del aire, presion atmosférica, precipitaciones, velocidad del viento y
sincronizacion de enjambres con eventos de lluvia. El rango de temperatura promedio diaria en que
se desarrollan las especies estudiadas, varia entre los 17 y 33°C, pero la actividad de vuelo se concentra
con mayor frecuencia y nimero de alados (promedio diario) entre los 22 y 33°C (Tabla 5). Los
articulos Sugio et al. (2018) y Neoh & Lee (2009) determinan que la temperatura es una variable que

se relaciona positivamente con la produccién de alados en enjmabres de N. koshunensis, termita
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nidificadora de una sola pieza de madera seca y C. gestroi, termita subterrdnea nidificadora de
multiples piezas, respectivamente. Sin embargo, Neoh & Lee (2009) detectan que esta relacion es

débil.

Ferraz & Cancello (2001) sefialan que la produccion de enjambres de C. gestroi no tiene una clara
asociaciéon con la temperatura y otras variables atmosféricas, como humedad relativa y
precipitaciones, posteriormente Neoh & Lee (2009) estudian la frecuencia con que se producen los
enjambres, indicando que no existe relacion estadistica entre estas variables. Por otro lado, Ferraz &
Cancello (2001) observan que los enjambres de mayor tamaiio se producen en rangos de temperaturas
entre 22 y 27°C en Sao Paulo, y Chouvenc et al. (2017) determinan que es entre 21,7 y 28,6°C, para

la misma especie en Miami (Tabla 6).

Respecto de la humedad relativa, Ferraz & Cancello (2001) reportan que el vuelo se produce entre 35
y 90% de humedad relativa en C. gestroi y Neo & Lee (2009) reportan que entre el 59 y 95% para la
misma especie (Tabla 6). Si bien son rangos extremadamente amplios, Ferraz & Cancello (2001)
observan que los enjambres de mayor tamafio se registraron entre 35 y 71% de humedad relativa y
Neo & Lee (2009) reportan que la mayoria de los enjambres ocurren en un rango de humedad relativa
entre 83-84% y estiman que no existe correlacion entre la humedad relativa y nimero de alados en
enjambres. Estos resultados son concordantes con lo determinado por Chouvenc et al. (2017) en
especies de la misma familia (C. gestroi 'y C. formosanus), quienes concluyen que la humedad relativa
es altamente variable entre los enjambres de mayor tamafio. Por otra parte, Sugio et al. (2018)
determina que la humedad relativa tiene una correlacion positiva en la produccion de alados diario en

enjambres de N. koshunensis (Kalotermitidae).

Chouvenc et al. (2017) indicaron que la presion atmosférica es altamente variable durante la
ocurrencia de los enjambres de mayor tamafo de C. gestroi y C. formosanus, en Miami, Neoh & Lee
(2009) determinaron que los enjambres de mayor tamafio se correlacionan con una menor presion
atmosférica para C. gestroi en Penang, Malasia, lo cual es coincidente con el estudio de Sugio et al.

(2018) con N. Koshunensis en Okinawa, Japon.

Respecto de las precipitaciones, la informacion encontrada es totalmente opuesta entre los grupos de
termitas subterraneas nidificadoras de multiples piezas y la Unica termita nidificadora de una sola
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pieza de madera estudiada. Neoh & Lee (2009) en Penang (Malasia), Ferraz & Cancello (2001) en
Sao Paulo (Brasil) y Chouvenc et al. (2017) en Miami, Estados Unidos, determinaron que no tiene
relacion de la ocurrencia de vuelo de alados que forman enjambres con los eventos de lluvia. Es més,
segun Neoh & Lee (2009) en Penang, Malasia, la presencia o ausencia de 1luvia, no fue impedimento
para que se produjeran enjambres de C. gestroi. Segin Ferraz & Cancello (2001) en Sao Paulo, Brasil,
los enjambres de C. gestroi, no se producen necesariamente posterior a dias de lluvia, inclusive los
enjambres de mayor envergadura se producen en dias sin lluvia. Por otra parte, Sugio et al. (2018) en
Okinawa, Japon, determinaron que, el incremento de las precipitaciones diarias se correlaciona con

una disminucion en la actividad de vuelo de N. koshunensis.

Por ultimo, la velocidad del viento fue considerada por Chovenc et al. (2017) en C. formosanus 'y C.
gestroi, quienes observan que los enjambres de mayor tamafo de ambas especies ocurren
mayoritariamente cuando la velocidad del viento es menor a 5 km/h (Tabla 5). Complementariamente,
los hallazgos de Sugio et al. (2018) en N. koshunensis son mas concluyentes y descartan la velocidad

del viento como un factor significativo en la formacioén de enjambres de mayor o menor tamafio.
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Tabla 6: Valores registrados de Horario de Vuelo, Temperatura promedio diaria registrada en grados Celcius

(°C), Humedad Relativa en porcentaje (%), Presion Atmosférica en hecto Pascales (hPa) y Precipitaciones en

milimetros (mm), durante la ocurrencia de enjambres. Las casillas que indican Rango y Concentrado, se refieren

al tamafio de los enjambres, donde Rango es el rango de dicha variable en que se detectd la formacion de

enjambres y Concentrado el rango de la variable en que los enjambres de mayor envergadura se produjeron.

HUMEDAD PRESION VELOCIDAD
HORARIO | TEMPERATURA ; PRECIPITACIONES
CITA RELATIVA | ATMOSFERICA | DEL VIENTO
DE VUELO ©C) (MM)
(%) (HPA) (KM/H)
Surgio et al. . )
20:00-04:00 Sin registro
2018
Chouvenc et Rango
al. 2017 20,1 -28,3 ) Mayormente ' _
Sin registro Sin registro Sin registro
Concentrado <Skm/h
C. gestroi 22,1-279
Chouvenc et Rango
al. 2017 23,3-29,6 ) Mayormente ' _
Sin registro Sin registro Sin registro
C. Concentrado <Skm/h
formosanus 24,4 -29.6
R Rango R
ango ango
s 59-95 s
Neoh & Lee | ) 24 -29 1006 - 1013 . _
Sin registro Concentra Sin registro
2009 Concentrado q Concentrado
0
27 -28 1009 - 1010
83 -84
Rango
Rango
15:00 - Rango Rango
Ferraz & 35-90
00.00 17-31 , 0-15
Cancello Concentra Sin registro
Concentrado | Concentrado Concentrado
2001 do
18:00 - 22-27 0
35-71
19:00
Henderson 19:00 — . ]
Sin registro
1996 01:00
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c) Incidencia de variables abidticas ambientales en dos especies, cuyos analisis no fueron

realizados por los autores.

Dos de los trabajos presentan datos de registros de alados en época de formacion de enjambres, asi
como también de nimero de enjambres registrados. Estos corresponden a Henderson (1996) y Ferraz
& Cancello (2001), los cuales consideramos como un valioso aporte para el grupo estudiado por estos
autores, ya que el primero determina el periodo de vuelo y el tamafio de enjambres de Coptotermes
formosanus y el segundo, ademads de determinar el periodo en que se forman enjambres de C. gestroi
(especie sinonima de C. havilandi), establece los rangos de temperatura y humedad relativa en que se
forman los enjambres. Sin embargo, en ambos casos, aun cuando se dispone de datos climatologicos
almacenados por las estaciones meteoroldgicas de libre disposicion, no se consideraron para analizar
si se relacionan o no con la produccion de enjambres, o la cantidad de alados colectados durante el
periodo de formacion de enjambres, muy probablemente porque los objetivos de dichos estudios
fueron otros. Por lo tanto, y dada la poca informacion encontrada respecto de variables meteoroldgicas
y su incidencia o asociacion con la formacion de enjambres (o cantidad de alados colectados), se
detecta una oportunidad de mejora para producir conocimiento en tal sentido. Para la revision aqui
presentada, se extrajeron datos desde los graficos reportados en los dos trabajos previamente citados,

cuyo analisis seréd detallado a continuacion.

En el articulo de Henderson (1996), se presentan 3 graficos de barras con datos del nimero alados de
C. formosanus colectados diariamente en trampas de luz, en Louisiana, New Orleans, Estados Unidos.
De estos graficos se extrajeron los datos registrados entre 16 de abril y 16 de junio de 1993, 1 de mayo
y 5 de junio de 1994 y 18 de abril y 26 de junio de 1995, lo que corresponde a 158 dias registrados.
Estos se correlacionaron con los datos de temperatura promedio diaria y total de precipitaciones
diarias. Todos los antecedentes de temperatura y precipitaciones fueron obtenidos desde bases de datos

de libre disposicion de la estacion meteorologica “New Orleans Airport”.

Con el articulo de Ferraz & Cancello (2001) se procedié del mismo modo que con los graficos de
reportados por Henderson (1996), con la diferencia que los datos reportados por Ferraz & Cancello
(2001) corresponden al numero mensual de enjambres de Coptotermes havilandi que se produjeron
desde junio de 1997 hasta mayo del afio 2000, lo que hace un total de 36 meses registrados. Estos se

correlacionaron solo con la temperatura promedio mensual, informacion que se obtuvo desde bases
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de datos de libre disposicion de la estacion meteorologica “Parque Estadual Alberto Loefgren” de Sao

Paulo.

Ambas estaciones meteorologicas comparten sus datos por medio del sitio de internet de “National
Centers for Environmental Information — National Oceanic and Atmospheric Administration
(NOAA)”. Para el andlisis estadistico de los datos, dado que en ambos casos no presentaron una
distribuciéon normal, se analizaron mediante la correlacion no paramétrica de Spearman. Los

resultados se presentan a continuacion:

i) Numero total de alados diarios
Los resultados muestran que el numero de alados diarios, colectados por Henderson (1996), si tiene
relacion con la temperatura promedio diaria, aunque esta es débil (p=0,0025, R=0,24), mientras que
no tienen ninguna relacion con las precipitaciones totales diarias (p=0,84, R=0,016), ni tampoco con
las precipitaciones totales diarias ocurridas un dia antes (p=0,77, R=0,023) de cada dia registrado con

el nimero de alados diarios, siendo el minimo 0 y el maximo 2038 alados colectados.

ii) Numero total de enjambres mensual
Los resultados muestran que el nimero de enjambres, registrados por Ferraz & Cancello (2001), no

tiene relacion con la temperatura promedio mensual (p=0,07, R=0,30).

Discusion

El principal objetivo que inicialmente tuvo la presente revision bibliografica fue, revisar el estado del
arte de los factores asociados a la produccion de alados de colonias de termitas que anidan en una sola
pieza, antes de salir a formar enjambres, en especies de la familia Kalotermitidae. No obstante, la
bibliografia obtenida en la plataforma utilizada para la busqueda de documentos, con las palabras
claves “Alate”, “Production”, “Termite” entre los afios 1990 y 2020, solo entrega 1 articulo donde se
estudia una especie de la familia Kalotermitidae, el que sumado a un articulo de Termopsidae, hacen
un total de 2 articulos que estudian especies que anidan en una sola pieza de madera (Sugio et al. 2018
y Thorne et al. 2002). Esto dificult6é una revision actualizada con distintos puntos de vista y analisis

de la produccion de alados en nidos de Kalotermitidae, quienes crecen en condiciones muy diferentes

de las termitas subterraneas. La diferencia més importante es que, las especies subterraneas pueden
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salir del nido en busqueda de recurso para forrajear y forman colonias desde cientos de miles a
millones de individuos, mientras que las termitas que viven y forrajean en la misma pieza, no salen
del nido en busqueda de mas sustrato y forman colonias solo de hasta algunos cientos de individuos
(Rust & Su 2012). Por otra parte, las Familias subterrdneas Rhinotermitidae y Termitidae son las que
tienen mayor representacion en estudios de produccion de alados en enjambres. Esto puede deberse a
que su impacto es mayor o mas directo, ya que las especies de estas familias construyen sus nidos en
suelo cercano a viviendas, donde encuentran sustrato para forrajear en las construcciones de madera,
generando dafo a sus estructuras, lo que constituye un problema socioecondmico en muchas ciudades
alrededor del mundo (Su & Scheffrahn 1990 y Rust & Su 2012), especialmente C. formosanus'y C.
gestroi que han sido detectadas en ciudades de paises de todo el mundo como Australia, Malasia,
Singapur, Tailandia, Brasil, Estados Unidos, México, entre otros (Lee et al. 2007, Rust & Su 2012 y
Chouvenc et al. 2017). A diferencia de las termitas que anidan en una sola pieza seca o humeda, las
que en general, dafian muebles o piezas aisladas de madera estructural en viviendas, pero que, si se
detectan a tiempo, pueden ser tratadas con éxito (Su & Scheffrahn 1990 y Rust & Su 2012). Las tnicas
dos especies encontradas en la presente revision bibliografica que anidan en una sola pieza, fueron
estudiadas solo en una oportunidad cada una, en los Ultimos 30 afios, y corresponden a especies de
menor importancia socioecondmica en el mundo (Su & Scheffrahn 1990 y Rust & Su 2012). Esto
evidencia una necesidad por estudiar la biologia y ecologia de especies, aunque son menos importantes

para la economia, si lo son en términos ecologicos.

Al revisar la literatura en el rango de temporal seleccionado, sobre produccion de alados al interior de
los nidos, o deteccion de éstos fuera de los nidos durante el periodo de formacion de enjambres, las
primeras menciones las hace Noirot (1985), quien sefiala que la produccion de ninfas en nidos de la
familia Termitidae es ciclica y discontinua, y en los meses de invierno no se observa produccion, lo
que muestra una clara sincronizacién con factores climaticos. Sin embargo, en ese entonces se
desconocian los factores involucrados que desencadenan su desarrollo. Asi como también, se
desconocian las causas implicadas en la no produccion de ninfas de las colonias incipientes (Noirot
1985). De este mismo modo, en la bibliografia revisada se observa que, durante la historia de vida de
una colonia, la produccién de alados no comienza si no hasta alcanzar cierta madurez del nido, 3 a 7
afios (Connétable et al. 2012 y Thorne et al. 2002). Pero una vez alcanzada la edad reproductiva de un
nido, la produccion varia en cada nueva temporada. Por lo tanto, no se observara la misma respuesta
en produccion de alados de colonias de distinta edad, y no son comparables aquellas colonias recién
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fundadas con aquellas que llevan 10, 15 o 20 afios de vida. Por otra parte, segiin Pequeno & Franklin
(2018), el nimero de obreras no es un factor endégeno que se relacione con la produccion de alados
al interior de los nidos subterraneos de las termitas de la familia Termitidae; N. braziliensis, L. labralis
y A. Banksi. Pese a estos hallazgos, no se puede descartar que la proporcion de otras castas sea un

factor enddgeno que afecte el nimero de alados producidos en las colonias de N. chilensis.

En Z. nevadensis (Termopsidae), otra especie nidificadora de una pieza, la produccion de alados de
aumenta en colonias que logran fusionarse, no sin antes morir los reproductores primarios de una de
las colonias (Thorne et al. 2002), lo cual puede deberse a que el sustrato se vuelve aiin mas limitado
si se trata de nidos multicoloniales. En la termita N. chilensis se determind que la produccion de
soldados aumenta bajo un potencial escenario de competencia intraespecifica, es decir, en aquellos
sustratos de nidificaciéon compartidos mas de una colonia (Aguilera-Olivares et al. 2017). No obstante,
no se evalud si el nimero de alados fue mayor o no en nidos multicoloniales comparados con

unicoloniales.

De las publicaciones que estudian la fenologia del vuelo, se observa que los periodos de vuelo se
pueden concentrar en un periodo de tiempo acotado o prolongarse durante todo el afio, dependiendo
de la especie. Asi mismo, también se puede observar tendencia en horarios en que prefieren producir
enjambres las especies, siendo los horarios crepusculares los de preferencia para la termita
nidificadora de una pieza. Se observa ademés que existe consenso entre los autores que estudian la
fenologia del vuelo, en que la temperatura tiene una incidencia o asociacion con los eventos donde se
colectan mayor cantidad de alados que han abandonado sus nidos. En este mismo sentido, los
resultados del andlisis realizado con los datos de colecta de alados presentados por Henderson (1996),
demuestran que la temperatura es un factor preponderante para la formacion de enjambres, dado que
el numero de alados colectados diariamente tiene relacion positiva con la temperatura promedio diaria.
Por lo tanto, en la medida que en un dia aumente la temperatura ambiental, la cantidad de alados que
emergen desde sus nidos se incrementard también, aunque no se puede descartar que existan otros
factores afectando la formacion de los enjambres. Esto es consistente con estudios posteriores de
especies de la misma familia Rhinotermitidae como el realizado por Neoh & Lee (2009) con
Coptotermes gestroi, asi como en Neotermes koshunensis, especie de la familia Kalotermitidae
estudiada por Sugio et al. (2018). La informacidn presentada por estos autores, asi como el analisis
efectuado en el presente trabajo con los datos de colecta de alados reportados por Henderson (1996),
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sugiere que el tamafo de los enjambres de termitas es afectado por la temperatura ambiente diaria,

siendo este un factor preponderante para que las termitas emerjan del nido para formar enjambres.

Del analisis de la relacion entre el nimero mensual de enjambres de C. gestroi (especie sindbnima de
C. havilandi), a partir de datos presentados por Ferraz & Cancello (2001), con la temperatura promedio
mensual, informada por la estacion meteorologica Parque Estadual Alberto Loefgren de Sao Paulo, se
observa que el nimero mensual de enjambres producidos no es afectado por la temperatura promedio
mensual. Sin embargo, la correlacion mostrd estar muy cerca una relacion significativa (p=0,07),
resultados que podrian alcanzar la significancia estadistica si se aumenta el tamafio de la muestra. Esto
tendria mayor congruencia con los hallazgos de Surgio et al. (2018), quien observa una leve pero
positiva relacion de la actividad mensual de enjambres con la temperatura promedio mensual y a su

vez, una fuerte relacion de estos con el nimero de alados producidos al interior del nido.

Por otro lado, al examinar el tamafio de los enjambres de C. formosanus colectados diariamente en
trampas de luz por Henderson (1996) y su posible correlacion con las precipitaciones totales diarias,
o las de los dias previos, se pudo determinar en la presente revision que no existe relacion
estadisticamente significativa y, por lo tanto, su tamafio y ocurrencia probablemente varian en funcién
de factores intrinsecos y/o extrinsecos, pero distintos de las precipitaciones. Esto es concordante con
estudios posteriores como los de Neoh & Lee (2009) y Ferraz & Cancello (2001), quienes sugieren
que no es posible determinar que los enjambres de C. gestroi se produzcan exclusivamente en dias
lluviosos, asi como también concuerdan Chouvenc et al. (2017), quienes determinan que los enjambres
de C. gestroi y C. formosanus no necesariamente se producen un dia después de la ocurrencia de

lluvias.

De acuerdo con Surgio et al. (2018), los dias lluviosos provocan una disminucién en la actividad de
los enjambres Neotermes koshunensis (Kalotermitidae). Considerando que Henderson (1996), Ferraz
& Cancello (2001), Neoh & Lee (2009) y Chouvenc et al. (2017) estudian termitas de la familia
Rhinotermitidae, pero Surgio et al. (2018) estudian a una especie de Kalotermitidae, se puede inferir
que enjambres de termitas de distinto comportamiento de nidificacion son afectados de modo diferente
por las precipitaciones. Probablemente las especies de las distintas familias no solo se ven afectadas
de manera distinta por factores exdgenos, también responden diferencialmente en la produccion de

alados, lo que repercute en el tamafio de enjambres, frecuencia y duracion de estos, aun cuando estas
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termitas crezcan en ambientes con caracteristicas similares, ya que todas ellas (excepto una especie)

fueron estudiadas en ambientes con climas tropicales y subtropicales.

Los estudios revisados son congruentes respecto de la presion atmosférica, y sugieren que es un factor
que afecta negativamente en el tamafio de los enjambres. Esto, basdndose en los hallazgos de Neoh &
Lee (2009) y Sugio et al. (2018), quienes estiman que los enjambres de mayor tamafo tienden a
producirse cuando la presion atmosférica disminuye. Sin embargo, no es igual de concluyente la
informacion respecto de la humedad relativa, pues se presentan resultados distintos en todos los casos
estudiados. Esto abre una posibilidad de investigaciones futuras, respecto de la influencia y/o
asociacion de la humedad relativa y la produccion de alados, el tamafio de los enjambres y la

frecuencia con que se producen.

Todo lo anterior indica que una vez se forman los alados al interior del nido, estos esperan el momento
apropiado para comenzar a dispersarse, el que se da una vez se presenten condiciones de temperaturas
favorables para que dia a dia logren una dispersion y formacion de enjambres exitosa, lo que podra
asegurar con mayor probabilidad un posterior apareamiento y fundacién de sus propios nidos, y de
acuerdo con los hallazgos de Sugio et al. (2018), al final de la temporada no serd necesariamente la
temperatura lo que haya sido un impedimento para que los alados producidos salgan del nido para
formar enjambres. Estos autores observaron que una porcion de alados no siempre sale del nido y
permanece en ¢l durante el invierno hasta la siguiente temporada de enjambres. Complementariamente
Connétable et al. (2012), reportaron que, por razones desconocidas, todos los afios se produjeron
alados al interior de nidos de P. militaris (Termitidae); sin embargo, no todos los afios se formaron

enjambres.

Finalmente, estos estudios muestran que no se puede generalizar respecto de los factores exdgenos o
endogenos a la colonia, vinculados con la produccion de alados, dado que en distintas especies pueden
encontrarse respuestas conductuales diferentes frente a similares contextos ecoldgicos, respuestas que
muy posiblemente dependen de la biologia de nidificacion de las termitas. Esto se refleja, por ejemplo,
en los resultados del tnico estudio en fenologia del vuelo en termitas que anidan en una sola pieza,

los que son completamente diferentes a lo registrado para termitas subterraneas.
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VII. CONCLUSIONES

Los resultados muestran evidencia suficiente para concluir que los alados, tanto hembras como
machos, de la termita Neotermes chilensis no se alimentan por si solos mientras permanecen al interior
del nido, dado que los alados colectados fuera de los nidos y antes de formar enjambres, no presentan
desgaste mandibular en comparacion con las otras castas que estan al interior del nido (pre-alados,

obreras y reproductores primarios).

La bibliografia revisada en la plataforma “Web of Science” referente a la produccion de alados al
interior del nido es insuficiente para concluir sobre la familia Kalotermitidae en términos generales y
evidencia que aln faltan variables enddgenas y exdgenas que estudiar y que podrian estar influyendo

en el tamafio de esta casta respecto del tamafio de las otras castas y de la colonia.

La bibliografia revisada en la plataforma “Web of Science” indica que la edad como factor endogeno
y la temperatura como factor exdgeno se vinculan con la produccion de alados al interior del nido.
Esta ultima variable es el factor mas estudiado en cuanto a su asociacién con la ocurrencia de

formacion de enjambres como en el tamafio de estos.
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IX.

ANEXOS

Anexo 1: Tabla de resultados de analisis a posteriori del Indice de Desgaste Mandibular

entre pares de castas. Los valores muestran el valor-P no corregidos de la prueba

Bonferroni.
R t R t Al Al Pre-
eprg duc. ores epr.o duc. ores Alados Alados ados ados Pre-alados e Pseudo-
Primarios Primarios Hembras | Machos Blancos | Blancos Hembras alados obreras
Hembras Machos Hembras | Machos Machos
Reproductores
Primarios 0,6975 0,000 | 0,0001* | 0,103 | 02369 | 0,000% |0,0001* | 0,375
Hembras
Reproductores
Primarios 0,698 0,001* | 0,0001* | 0,035* | 0,0938 | 0,001* | 0,0013* | 0,7174
Machos
Alados
0,000% 0,0007* 0,3509 | 0,002* | 0,0013* [ 0,000% | 0,0001* | 0,0001*
Hembras
Alados Machos 0,000% 0,0001* 0,351 0,000* | 0,0002* | 0,000% | 0,0001* | 0,0001*
Alados Blancos 0,103 0,0349% 0,002% | 0,0001* 0,555 | 0,000% | 0,0001* | 0,0103*
Hembras
Al Bl
ados Blancos 0,237 0,0938 0,001* | 0,0002% | 0,555 0,000% | 0,0001% | 0,0415%
Machos
Pre-alados
0,000* 0,0007* 0,0001* | 0,0001* | 0,0001* | 0,0001* 0,3792 | 0,0002*
Hembras
Pre-alados
0,0001* 0,0013* 0,0001* | 0,0001* | 0,0001* | 0,0001* | 0,3792 0,0007*
Machos
Pseudo-obreras 0,375 0,7174 0,0001* | 0,0001* | 0,0103* | 0,0415* | 0,0002* | 0,0007*
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