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COMPORTAMIENTO AGONISTICO DE ESPECIES DE OBRERAS DE
LAS SUBFAMILIAS NASUTITERMITINAE Y APICOTERMITINAE
(INSECTA: ISOPTERA, TERMITIDAE).

Verédnica E. ESPINDOLAM; Marfa C. GODOY(23 y Eduardo A. PORCEL()

RESUMEN: Se analizé el comportamiento defensivo y ofensivo de obreras de Nasutitermitinae y Api-
cotermitinae mediante bioensayos realizados en laboratorio, a fin de establecer si la agresividad resnl-
ta mas pronunciada en las especies carentes de soldados (Apicotermitinae). Se llevaron a cabo diez
alternativas de enfrentamientos, con cinco especies distribuidas en la Provincia de Corrientes (Argen-
tina): Nasutitermes aguilinus, N. corniger, N. fulviceps, Anoplotermes cingulatus y Grigiotermes be-
guaerti. En todos los encuentros interespecificos fueron observadas acciones agresivas. Las diferen-
cias de mortalidad entre especies de cada alternativa resultaron significativas en siete de los enfren-
tamientos (Test U de Mann-Whitney, o = 0,05), en los cuales se establecié una especie mds agresiva
o “dominante”, considerando ademds los valores del Indice de Agresién Ajustado (IAA). El andlisis
de la mortalidad total por bioensayo permitié separar las alternativas segin el grado de agonismo
desarrollado: leve, moderado o fuerte (Kruskall- Wallis, test de comparaciones miltiples de Dwass,
Steel, Crichtlow y Fligner, o = 0,05); se discuten sus posibles causas. El comportamiento de las obre-
ras resultd semejante para ambas subfamilias y la intensidad de las respuestas agresivas vari para las
distintas especies de acuerdo a su oponente, sin que se registre agresividad m4s acentuada en las
obreras de Apicotermitinae.

ABSTRACT: Agonistic Behavior of Workers from the subfamilies Nasutitermitinae and Apicotermit-
inae (Insecta: Isoptera, Termitidae).

The defensive and offensive behavior of Nasutitermitinae and Apicotermitinae workers wag analyzed
through laboratory bioassays, in order to establish if the aggressiveness is more pronounced in the
soldierless species (Apicotermitinae). Ten pairings of five species distributed within the province of
Corrientes (Argentina): Nasutitermes aquilinus, N. corniger, N. fulviceps, Anoplotermes cingulatus
and Grigiotermes bequaerti, were performed. All the interspecific encounters showed aggressive ac-
tions. The comparisons of the mortality of both species within each pairing were significantly differ-
ent in seven of them (Mann-Whitney U test, ot = 0,05). Considering also the values of the Adjusted
Aggression Index (AAI), a “dominant” or more aggressive species was determined for those bioas-
says. The analysis of total mortality among pairings allowed to separate the alternatives according to
the agonism leve] (slight, moderate or strong) (Kruskall-Wallis, multiple comparisons test of Dwass,
Steel, Crichtlow and Fligner, ¢ = 0,05). The possible causes are discussed. Worker behavior was
similar in both subfamilies and the intensity of aggressive responses for each species showed differ-
ences according to the opponent, without greater aggressiveness of Apicotermitinae workers.

Palabras claves: Termites, agonismo, obreras, Nasutitermitinae, Apicotermitinae, especies neo-
tropicales.
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INTRODUCCION

En los insectos sociales, el comportamiento agonistico es una de las formas en
que pueden expresarse las interacciones entre dos o mds individuos y comprende res-
puestas ofensivas y defensivas. La presencia o ausencia de agresién se encuentra ligada
al reconocimiento de individuos emparentados, respuestas a competidores y a posibles
depredadores (Shelton y Grace, 1996). En estas acciones intervienen diversas sefiales,
tales como componentes quimicos de la cuticula, estimulos tictiles, exudados glandula-
res, patrones tactiles y de comportamiento propios de cada especie, niveles hormonales,
o combinaciones de estas sefiales, pudiendo diferir los mecanismos entre distintas espe-
cies de termites (Gush, 1981; Su vy Haverty, 1991; Thorne y Haverty, 1991; Shelton y
Grace, 1996; Polizzi y Forschler, 1999).

Si bien la mayor parte de los estudios realizados sobre comportamiento agonisti-
co de isdpteros incluyen obreras y soldados, algunos autores han trabajado exclusiva-
mente con obreras, destacdndose Jos estudios de Clément (1978) con Reticulitermes lu-
cifugus (Rossi} y R.banyulensis Clément, Chambers (1988) con Coptotermes formosa-
nus Shiraki y R. flavipes (Kollar), Thorne (1982) con Amitermes beaurmonti Banks, Ar-
mitermes chagresi Snyder, Nasutitermes corniger (Motschulsky) y N. ephratae (Holm-
gren), Delaplane (1991) con C. formosanus, Grace (1996) con R. flavipes, Leponce et
al. (1996) con N. princeps (Desneux), N. novarumhebridarum (Holmgren) y Microce-
rotermes biroi (Desneux), Shelton y Grace (1997) con C. formosanus, Polizzi y Forsch-
ler (1998) con R. flavipes y R. virginicus (Banks) y Polizzi y Forschler (1999) con R.
flavipes y R.hageni Banks. Estos estudios muestran que, aunque los soldados han sido
tradicionalmente considerados como la casta encargada de la defensa de los nidos, las
obreras cumplen también una activa participacién en los enfrentamientos. Su rol defen-
sivo se ve potenciado por constituir la casta numéricamente mas importante de las co-
lonias.

Dentro de la familia Termitidae, la subfamilia Nasutitermitinae posee soldados
que desarrollan una defensa quimica, basada en Ia secrecidn de la gldndula frontal alo-
jada en la cabeza. El producto glandular viscoso es emitido a través de un poro situado
en el extremo de una prolongacidn del rostro conocida como “naso”, e inmoviliza a los
cventuales oponentes.

Por la ausencia de la casta de soldados, la subfamilia Apicotermitinae es consi-
derada a menudo poco atractiva para su estudio, existiendo escasos antecedentes que
detallen su comportamiento. Los principales trabajos referidos a especies neotropicales
tratan los aspectos morfoanatémicos de obreras (Mathews, 1977; Fontes, 1985, 1992).
Los miembros de esta subfamilia son inquilinos habituales de los monticulos de otras
termites.

En el presente trabajo fue analizado el comportamiento defensivo de las obreras
de ambas subfamilias, con el objeto de comprobar si la agresividad resulta mas pronun-
ciada en las especies carentes de soldados (Apicotermitinae), en las cuales las obreras
constituyen la inica casta encargada de la defensa de las colonias.
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MATERIALES Y METODOS

Los especimenes estudiados fueron obreras de Nasutitermes aquilinus (Holm-
gren), N. corniger, Nasutitermes fulviceps (Silvestri), Anoplotermes cingulatus (Bur-
meister) y Grigiotermes bequaerti Snyder y Emerson.

Para la realizacién de las experiencias, las obreras fueron colectadas de nidos ar-
béreos (N. aquilinus, N. corniger) y de monticulos (N. fulviceps, A. cingulatus, G. be-
quaerti), provenientes de diferentes localidades de los Departamentos Capital (27°28’S;
57°50’W) y San Cosme (27°22°S; 58°31°W) de la Provincia de Corrientes (Argentina).
Los nidos se transportaron al laboratorio y se acondicionaron en contenedores de vidrio
por un lapso no mayor a cinco dias, en cuyo transcurso fueron realizadas las experien-
cias.

El comportamiento agonistico se analizé por medio de bioensayos de diez minu-
tos de duracién, en cada uno de los cuales se enfrentaron dos especies. Fueron realiza-
dos todas las combinaciones posibles de pares de especies (10 alternativas), con treinta
repeticiones cada una. En cada bioensayo intervinieron 20 obreras (10 de cada especie),
las cuales se depositaron simultdneamente en placas de Petri de 10 cm de didmetro, con
sustrato de papel filtro levemente humedecido con agua de grifo. Las placas y el sustra-
to de papel de filtro fueron reemplazadas antes del inicio de cada experienctia.

El desarrollo de los enfrentamientos fue registrado por un observador bajo lupa
binocular (7x a 40x aumentos). Para cada experiencia, se contabilizaron las acciones
interespecificas de agresién (mordida que resulta siempre en dafio para el oponente) y
¢l nimero total de interacciones observadas entre obreras de ambas especies (Gush,
1981; Thorne, 1982). Fue registrado ademds el estado de los individuos participantes al
finalizar los bioensayos, clasificindolos en heridos leves (con amputacién parcial de
patas y antenas), muertos (en esta categoria se incluyeros los heridos graves, con lesio-
nes en cabeza o abdomen, que mueren en breve lapso) e individuos sin dafio.

Con ¢l objeto de conocer la ventaja competitiva de las especies se aplic el Indi-
ce de Agresion Ajustade (TAA) (Chambers, 1988), el cual se obtuvo calculando el Indi-
ce de Agresién (IA) para cada especie, de acuerdo a la siguiente férmula; IA =
(ai/i).100, siendo ai el nimero de interacciones de agresién e i el ndmero total de inter-
acciones observadas. Obtenido este valor, se determiné el Indice de Agresién Ajustado:
TAA = (TAespeciel) - (IAespecie2). Los valores positivos indicaron una ventaja compe-
titiva de la especie 1, los valores negativos sefialaron la ventaja para la especie 2, y los
valores cercanos a cero demostraron similitud en competitividad para ambas especies.

La normalidad de las variables diferencias de mortalidad entre especies por en-
frentamiento y mortalidad total entre enfrentamientos se tested a través del test de
Kolmogoroff- Smimov y el supuesto de homogencidad de variancia mediante el test de
Levene, con o= 0,05. Con el fin de comparar la mortalidad de cada especie, por enfren-
tamiento, se utilizé el Test U de Mann- Whitney (o= 0,05). Para detectar diferencias en
la mortalidad total entre los enfrentamientos se utilizé el test de Kruskall-Wallis, en
tanto que, las diferencias a posteriori entre cada uno de los enfrentamientos fueron tes-
teadas mediante la aproximacidn para muestras grandes del test de comparaciones miil-
tiples de Dwass, Steel, Critchlow y Fligner, con una tasa de error tipo I por experimen-
tacién del 5% (Hollander y Wolfe, 1999).
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RESULTADOS

En todos los encuentros interespecificos fueron observadas acciones agresivas,
aunque en algunos de ellos sélo demostraron agresividad parte de las obreras partici-
pantes. Entre las experiencias de cada alternativa, la intensidad de los ataques evidencié
variaciones.

En nueve de las alternativas realizadas existi6 correspondencia entre los valores
del IAA y la mortalidad de las especies participantes, con mayor ventaja competitiva
para la especie que registrté menor nimero de muertos en cada alternativa (Tabla 1).
Los valores del IAA obtenidos permitieron establecer, para los enfrentamientos entre
especies de la subfamilia Nasutitermitinae, ]a existencia de ventaja competitiva de N.
corniger y para los enfrentamientos entre obreras de Apicotermitinae, mayor competi-
tividad de A. cingulatus. En los enfrentamientos entre ambas subfamilias, se evidenci
mayor ventaja competitiva de A. cingulatus sélo sobre N. corniger, y de G. bequaerti
sobre dos de las Nasutitermitinae (V. corniger y N. fulviceps).

Los datos de las diferencias de mortalidad entre especies por enfrentamiento, no
se ajustaron a la distribucién normal en seis de las alternativas, por lo que se decidié
utilizar el test no paramétrico de Mann- Whitney. Similarmente, la mortalidad total en-
tre enfrentamientos no presenté distribucién normal (d = 0,103; p < 0,01) ni cumplié el
supuesto de homogeneidad de variancias entre grupos (F = 8,49; p = 0,000).

Las diferencias entre las mortalidades de cada especie por enfrentamiento, resul-
taron altamente significativas para siete de las alternativas (Test U de Mann- Whitney,
o= 0,05), lo que en concordancia con los valores del IAA, sugieren para algunos en-
frentamientos, una especie mdis agresiva o “dominante” (Tabla 1).

La mortalidad total entre los distintos enfrentamientos presenté diferencias signi-
ficativas (Kruskall-Wallis: H = 194,77, p = 0,000) y resulté en la formacién de cinco
grupos homogéneos (test de comparaciones miltiples de Steel, Dwass, Critchlow y
Fligner, ot= 0,05) (Tabla 2). En el grupo a se ubica Unicamente el enfrentamiento M.
aquilinus - N. corniger, que puede considerarse como de agonismo fuerte {mortalidad
total mediana-igual a 13,5). Los grupos b y ¢ incluyen a un total de seis alternativas de
agonismo moderado {con mortalidad total mediana entre 10,0 y 8,0), en tanto que los
grupos restantes (d y e) comprenden a los enfrentamientos que corresponderfan a un
agonismo leve (mortalidad total mediana inferior a 5).

Aspectos generales del comportamiento: Las obreras de ambas subfamilias evi-
denciaron caracteristicas etoldgicas comunes, tales como reconocimiento intraespecifi-
co e interespecifico a través de toques antenales, de palpos maxilares y labiales. En al-
gunas ocasiones, con posterioridad a estos contactos, se observd palpacién de térax y
abdomen entre obreras de la misma especie con estos apéndices.
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Tabla 1: Bioensayos entre obreras de Nasutitermitinae, de Apicotermitinae y de ambas subfamilias entre si. Valores del Indice de Agresién
para cada especie (IA), porcentaje promedio del estado final de los individuos participantes (+ DS), valores del Indice de Agresién Ajustado

(IAA) y diferencias en la mortalidad por especies en cada enfrentamiento (Test U de Mann -Whitney, o= 0,05).

Estado Final de los individuos Diferencias en la mortalidad por especie en cada

(X £ DS ) IAA enfrentamiento *

Especies IA Heridos leves Sin dafios Muertos U Z P
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+ Especie mds agresiva o “dominante”

* (*) diferencias moderadamente significativas, (***) diferencias altamente significativas
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Tabla 2: Comparaciones entre las distintas alternativas, de la mortalidad total por enfrentamien-
to {Test de Comparaciones Miltiples de Dwass, Steel, Critchlow y Fligner, o = 0,05). Los gru-
pos indicados con las mismas letras no presentaron diferencias significativas.

Enfrentamiento Grupo Mortalidad Total Mediana
N. aquilinus - N. corniger a 13,5
G. bequaerti - N. aquilinus b 10,0
A. cingulatus - N. fulviceps be 10,5
N.corniger - N. fulviceps be 10,0
A. cingulatus - G. bequaerti be ' 9,5
A. cingulatus - N. aquilinus be 85
N. aquilinus - N. fulviceps c 8,0
A. cingulatus - N. corniger d 50
G. bequaerti - N. fulviceps e 1,0
G. bequaerti - N. corniger e 0.0

Ante individuos de otra especie, luego del reconociriento antenal, se produjeron
generalmente actitudes de amenaza, mediante apertura y cierre de mandibulas dirigidas
hacia el oponente, asi como de alarma, representadas por movimientos oscilatorios de
todo el cuerpo de las obreras. En situaciones de excitacién, fueron frecuentes notables
contracciones abdominales de las obreras, con eliminacién de gotas fecales sobre el
sustrato. En obreras de ambas especies de Apicotermitinae se observé un fenémeno de-
fensivo consistente en la ruptura parcial de la cuticula abdominal por violentas contrac-
ciones musculares con eliminacién del contenido intestinal.

Las demostraciones de agresividad consistieron principalmente en ataques reci-
procos con formacién, algunas veces, de cadenas de obreras que resultaban mutuamen-
te heridas en cabeza o abdomen (Figs. 1, 2 y 3). Se registraron ataques simultineos de
grupos de obreras hacia un oponente y decapitacién de individuos por la accién cortan-
te de las mandibulas, que actuaron como principal elemento ofensivo durante los en-
cuentros. Las localizaciones miés frecuentes de heridas fueron: patas, pleuras abdomina-
les, cuello y cabeza.

DiscusioN

La existencia de acciones ’agresivas en encuentros interespecificos en laboratorio,
y las variaciones en la intensidad entre las respuestas agonisticas, han sido registradas
previamente (Nel, 1968; Clément, 1978; Gush, 1981; Thorne, 1982; Thomne y Haverty,
1991), menciondndose como posibles factores responsables de las variaciones en la in-
tensidad de las agresiones intraespecificas e interespecificas a las especies, poblaciones,
colonias, castas e individuos involucrados, asi como también las estaciones del afio, los
periodos de mantenimiento de los individuos en laboratorio y el tamafio de los recipien-
tes en que se realizan las experiencias (Clément, 1978; Thorne, 1982; Thorne y Haver-
ty, 1991; Shelton y Grace, 1997; Polizzi y Forschler, 1998, 1999).
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Figs. 1-2-3: Representaciones esquemdticas de algunas acciones agresivas de obreras de Termi-
tidae, observadas en los bioensayos. a: N. aquilinus, b: N. corniger, ¢ N. fulviceps,
d: G. bequaerti, €. A. cingulatus.

Al intentar establecer una jerarquia definida de especies de acuerdo a la intensi-
dad de su agresividad, es posible determinar a N. corniger como la de comportamiento
agresivo més notable entre las Nasutitermitinae y a A. cingularus entre ambas Apico-
termitinae. Sin embargo, al considerar en conjunto las especies de ambas subfamilias,
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no resulta posible establecer un orden general, por las variaciones observadas en las
respuestas agonisticas de cada cspecie. Los resultados obtenidos no permiten determi-
nar que la agresividad se encuentre mas acentuada en las Apicotermitinae carentes de
soldados, ya que en los enfrentamientos en que participaron estas especies el agonismo
fue moderado o leve y varié de acuerdo a la especie a que pertenecian los ocasionales
adversarios.

La correspondencia observada entre los valores del IAA y la mortalidad por es-
pecie, permite considerar al nmimero de individuos muertos como un indicador de la
agresividad evidenciada durante los enfrentamientos.

Si bien resulta conveniente recordar que la situacién artificial en que se realizan
los enfrentamientos puede alterar la reaccién de las termites a diferentes estimulos y
gue sus reacciones pueden diferir de aquellas registradas en condiciones naturales, en la
subfamilia Nasutitermitinae, la marcada agresividad puesta de manifiesto entre N. aqui-
linus y N. corniger podria atribuirse a que ambas termites poseen el mismo tipo de nidi-
ficacién (arbérea) y son estrictamente xil6fagas. La distribucién simpétrica de ambas
especies y la utilizacién de los mismos recursos acentuarian la manifestacion de inter-
acciones agresivas, ya que, potencialmente, podrian competir por ¢l espacio y el ali-
mento, hecho que destacan Thorne y Haverty (1991) para experiencias realizadas en
otras especies de Nasutitermes.

El agonismo moderado y leve observado en los enfrentamientos de ambas Apico-
termitinae entre si y con N. fulviceps, y la imposibilidad de establecer una especie do-
minante en ellos, se deberfa, segiin estimamos, a que las tres especies, que han sido
halladas por nuestro grupo de trabajo conviviendo en el interior de monticulos de N.
Julviceps, manifestarfan un cierto nivel de tolerancia o evitamiento, ya observado en
otras especies que comparten un mismo nido. En muchos casos no existe comunicacién
entre los sistemas de galerias de las distintas especies, y eventualmente, una de ellas
puede desplazar del nido a las restantes, posiblemente mediante agonismo (Noirot,
1970; Thorne y Haverty, 1991; Grassé, 1986).

En las restantes alternativas de bioensayos con agresion moderada o leve, las es-
pecies enfrentadas no compiten habitualmente en la naturaleza, ya que presentan dife-
rentes tipos de nidificacién y hédbitos alimenticios. En estos casos, la agresién observa-
da podria tener como objetivo el mantenimiento de la cohesién de la colonia, mencio-
nado como otra de las funciones del comportamiento agonistico, en ausencia de compe-
tencia y depredacion (Shelton y Grace, 1996).

Los principales aspectos del comportamiento de obreras, observados durante los
bioensayos, tales como toques antenales, palpaciones, movimientos oscilatorios y ata-
ques con mandibulas abiertas, constituyen interacciones frecuentes en distintas especies
de isépteros (Clément, 1978; Gush, 1981; Chambers, 1988; Leponce et al., 1996) y han
sido previamente registradas por Arbino y Torales (1990) para N. corniger.

Estimamos que el fenédmeno defensivo con pérdida de contenido intestinal, ob-
servado en obreras de A. cingulatus y G.beguaerti corresponde al mecanismo denomi-
nado dehiscencia abdominal, Esta reaccidn, citada por Sands (1972) para algunas espe-
cies neotropicales del género Anoplotermes Miiller y por Fontes (1985) para el género
Ruptitermes Mathews, se desencadena ante perturbaciones mecénicas o presencia de
agresores (hormigas, otras termites, etc.} y representa un comportamiento altruista que
tiene como consecuencia la muerte inevitable del individuo.
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CONCLUSION

El comportamiento de las obreras resulté semejante para ambas subfamilias, evi-
dencidndose un rol sumamente activo de esta casta en la defensa de las colonias. La in-
tensidad de las respuestas agresivas resulté variable para las distintas especies de
acuerdo a su oponente, sin que se registre agresividad més acentuada en las obreras de
la subfamilia Apicotermitinae.
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