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Habitos alimentarios y preferencias de consumo de maderas de termitas distribuidas en el Nordeste Argentino.

RESUMEN

A nivel mundial, los isGpteros revisten especial importancia desde el punto de
vista ecologico y econdmico. En general, actian como descomponedores del
material vegetal y en el reciclaje de nutrientes, operando en algunos casos como
especies claves y como indicadores de calidad de hébitat. Este grupo de insectos se
alimenta de materiales ligno-celulésicos en diferentes grados de descomposicion y
su alimento determina el rol ecolégico que cumplen en los ecosistemas, de alli la
importancia de identificar los sustratos consumidos a fin de reconocer e interpretar
los procesos en que participan. Existen varias clasificaciones de las termitas en
relacion sus habitos alimentarios, en las cuales los caracteres morfologicos y
aspectos ecoldgicos determinan grupos mas o menos definidos. Una de las
clasificaciones mas ampliamente aceptada propone una division en cuatro grupos
alimentarios (I, I, Il y IV), relacionando caracteres de la morfologia externa y
anatomia interna de las obreras con su contenido intestinal. Por otro lado, si bien la
clasificacion de termitas en grupos alimentarios se considera importante para
estudios ecoldgicos, tales grupos no alcanzarian para determinar precisamente la
composicién del alimento consumido por cada especie ni para establecer limites
netos entre diferentes tipos de dieta. En cambio, el andlisis de contenido intestinal
es considerado uno de los métodos mas eficientes para precisar los sustratos
alimentarios consumidos.

Por otro lado, los organismos xil6fagos resultan considerablemente peligrosos
porque pueden producir graves dafios en maderas urbanas y en particular, las
actividades de las termitas sobre viviendas y otras estructuras de madera ocasionan

notables impactos econdémicos en todas las regiones donde se hallan presentes.
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Varias especies del género Nasutitermes son capaces de dafar madera de
construcciones y en Argentina han sido reportadas como plagas de construcciones
tres especies de este género. A pesar de su importancia econémica, son escasos
los analisis de consumos de maderas y preferencias alimentarias de las termitas
perjudiciales a construcciones en nuestro pais, o que podrian resultar plagas
urbanas potenciales.

En este marco, el objetivo general de la Tesis fue ampliar el conocimiento de
los hébitos nutricionales de termitas de las subfamilias Nasutitermitinae vy
Syntermitinae, con énfasis en las especies distribuidas en el NEA. Para ello, se
analizaron diversos caracteres morfo- anatémicos de obreras a fin de establecer su
correspondencia con los items alimentarios consumidos, detectados mediante el
analisis del contenido intestinal, e inferir los grupos tréficos a que pertenecen estas
especies. Asimismo, se analiz6 el consumo de maderas y las preferencias
alimentarias de tres especies de Nasutitermitinae perjudiciales a edificaciones en la
region.

El material biol6gico analizado comprendio, para los analisis de los caracteres
morfo-anatdmicos del tubo digestivo, caracteres mandibulares y examen de
contenido intestinal, seis especies de termitas de la subfamilia Nasutitermitinae:
Nasutitermes rotundatus, N. corniger, Cortaritermes fulviceps, Constrictotermes
cyphergaster y Diversitermes diversimiles y cinco de la subfamilia Syntermitinae:
Procornitermes striatus, Embiratermes festivellus, Syntermes obtusus, Cornitermes
cumulans y Labiotermes laticephalus. Se analizaron ejemplares de la casta de
obreras, debido a que es la Unica casta capaz de obtener alimentos crudos o
inalterados, en contraposicion a los soldados y reproductores que reciben alimentos
parcialmente elaborados. Para evaluar las preferencias alimentarias, se trabajé con
individuos vivos de tres especies de Nasutitermitinae frecuentes en el NEA y que
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han sido reportada como perjudiciales a edificaciones urbanas y rurales de la region:
Nasutitermes aquilinus, N. corniger y C. fulviceps.

Se analizaron 22 caracteres morfologicos externos e internos de obreras,
considerados como significativamente asociados con las variaciones en el contenido
intestinal, para lo cual se realizaron disecciones del tubo digestivo y mandibulas de
obreras de cada especie. Ademas, se examiné el contenido del tercer segmento
proctodeal, el cual fue diluido y homogeneizado con agua destilada y colocado en
una camara cuentaglébulos o hemocitometro. El contenido se analizd6 bajo
microscopio binocular y se tomaron fotografias digitales, en las cuales se identifico
la presencia de los diversos items alimentarios.

Las preferencias alimentarias sobre maderas se evaluaron mediante
bioensayos de laboratorio en los que se ofrecieron simultaneamente a cada colonia
seleccionada, cuatro especies de maderas de uso frecuente en construcciones
urbanas y mobiliarios en la zona. Las maderas utilizadas en las experiencias fueron
dos especies exdticas (Eucalyptus grandis y Pinus elliottii) y dos especies indigenas
(Prosopis alba y Patagonula americana). Se cortaron bloques de 2 x 2 x 10 cm que
se secaron en estufa a 105 °C durante 5 h, se pesaron con balanza de precision, se
humedecieron con un aspersor con agua destilada y se colocaron en los recipientes
de experimentacion. Se seleccionaron a campo nidificaciones de N. aquilinus, N.
corniger y C. fulviceps que fueron medidas, extraidas y trasladadas al laboratorio en
recipientes plasticos. En el bioterio, los nidos se colocaron en contenedores de
vidrio y las colonias se mantuvieron sin suministro de alimentos durante 48 horas,
antes de cada ensayo. Al cabo de 14 dias de oferta de las maderas, se retiraron los
bloques para su evaluacién cuantitativa y cualitativa.

La denticion mandibular y los caracteres intestinales mostraron notables
variaciones entre géneros y especies de Nasutitermitinae y Syntermitinae, algunas
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de las cuales se relacionaron con el tipo de dieta. Se identificaron diferentes
patrones morfolégicos, segun las afinidades en la configuracion intestinal de cada
género o especie. Asi, se incluyeron en el patron Syntermes a P. striatus, E.
festivellus, S. obtusus, C. cumulans y L. laticephalus. Por su parte, en el patron
Nasutitermes quedaron reunidas N. rotundatus, N. corniger, C. fulviceps, V.
heteropterus, C. cyphergaster y D. diversimiles.

Entre los principales caracteres morfo- anatomicos observados en el tubo
digestivo de las termitas analizadas se destacaron el proventriculo con armadura
interna bien desarrollada en todas las especies y con grado variable de
esclerotizacion y desarrollo de los pliegues longitudinales; la unidn proventriculo-
mesenterén sin diverticulos salvo en P. striatus; el segmento mixto con una
prolongacion mesentérica Unica en diez de las especies con excepcion de C.
cumulans donde fue doble; los cuatro tibulos de Malpighi ubicados en la union
mesenterén— proctodeo en nueve especies excepto en D. diversimiles y en V.
heteropterus donde se insertaron proximalmente a esta union; el primer segmento
proctodeal muy largo y con dilatacion variable; la ornamentacion quitinosa interna de
la valvula entérica con simetria bilateral y caracteristicas diferenciales entre
especies tanto en el numero, tamafo y disposicién de los pliegues como de las
espinas observadas en cada caso; el tercer segmento proctodeal dilatado sin
diverticulos y de morfologia variable y el colon tubular y largo en casi todas las
especies salvo P. striatus donde fue relativamente corto.

El desarrollo de los dientes apicales y marginales, asi como las longitudes de
los bordes mandibulares y los valores del indice de la mandibula izquierda
permitieron diferenciar las especies analizadas. La morfologia de las placas molares
de la mandibula derecha también varié entre las diferentes especies analizadas. E.

festivellus y L. laticephalus mostraron placas concavas y sin crestas transversales,
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en tanto que en las dos Nasutitermes y C. fulviceps se reconocieron crestas
prominentes y numerosas sobre la placa molar plana. En C. cumulans, P. striatus,
S. obtusus, C. cyphergaster, V. heteropterus y D. diversimiles se registraron placas
molares concavas pero con crestas marcadas.

Las variables del tubo digestivo y de las mandibulas permitieron, mediante el
Andlisis de Componentes Principales, separar a las especies de Nasutitermitinae y
Syntermitinae diferenciando los dos grupos taxondmicos y ordenando a las especies
segun la posicion que ocupan a lo largo del gradiente de humificacion o degradacion
del alimento ingerido.

El analisis del contenido intestinal de las obreras permiti6 determinar con
precision los items alimentarios ingeridos y las frecuencias en que los mismos se
hallaron en cada especie, diferenciandolas entre si, salvo en el caso de las dos
Nasutitermes en que los items y proporciones de consumo coincidieron. Otras dos
termitas (L. laticephalus y D. diversimiles) consumieron los mismos items, pero
éstos se detectaron en diferentes proporciones. El nimero de items ingeridos por
cada especie varié entre solo dos categorias en C. cumulans hasta cinco tipos de
sustratos diferentes en S. obtusus, L. laticephalus y D. diversimiles. Algunos items
como el material vegetal en descomposicion y los fragmentos de tejido vegetal
resultaron frecuentes en la mayoria de las especies en tanto que otros como los
poros germinativos e hifas de hongos, granos de polen, silice y fibras vegetales
lignificadas se hallaron restringidos a algunas de ellas. Los registros de esta Tesis
confirman las observaciones previas acerca de los sustratos alimentarios
consumidos por algunas de las especies analizadas pero en otros casos son nuevos
aportes o plantean interrogantes por no haberse detectado los items esperados.
Estas observaciones, sumadas a los resultados del analisis de agrupamiento,

sugieren que las asignaciones de especies a diferentes grupos alimentarios no
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permiten establecer precisiones sobre la dieta o los sustratos consumidos por cada
una. El grupo alimentario Il, tal como ha sido definido, agrupé a un conjunto
heterogéneo de especies en cuanto a los sustratos consumidos. El presente estudio
de contenido intestinal permiti6 detectar la diversidad y superposicion parcial de
dietas entre diferentes especies, brindando datos méas certeros y detallados sobre
los items ingeridos por cada una de ellas. Se registraron correlaciones significativas
entre los items consumidos y algunos caracteres morfolégicos como el desarrollo de
las crestas de la placa molar, el sitio de union de los tubulos de Malpighi, el ancho
del segmento mixto en su punto mas angosto y la longitud relativa de los pliegues
columnares del proventriculo en relacién al cinturon pulvilar.

Los bioensayos de laboratorio referidos a preferencias alimentarias
permitieron determinar que todas las maderas ofrecidas fueron consumidas por C.
fulviceps, N. aquilinus y N. corniger, por lo que ninguna de ellas se considerd
resistente 0 no palatable. Se registraron diferencias significativas en el consumo
total de maderas (F= 10,1017; p< 0,05) debido a que N. corniger presento
consumos notablemente mayores que las otras dos termitas, que no mostraron
diferencias significativas entre si. Los mayores valores de pérdida de masa
correspondieron, para C. fulviceps, a las dos maderas autoctonas (P. americana y
P. alba), en tanto que las dos maderas exoticas (E. grandis y P. elliottii) fueron las
mas consumidas por N. aquilinus. N. corniger se alimenté en mayor medida de
piezas de E. grandis (exotica) y P. alba (nativa). En algunas piezas de E. grandis el
porcentaje de pérdida de masa superé el 95% de su valor inicial, es decir que fueron
casi totalmente consumidas por N. corniger. No se registraron correlaciones
significativas entre los consumos y las propiedades fisicas de las maderas ofrecidas,
aunque si con la humedad relativa del ambiente para N. aquilinus. En cuanto al

analisis cualitativo de los bioensayos realizados, el 48,33% de las piezas de madera
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mostraron signos evidentes de atague de termitas, variando la intensidad de los
dafios de leves a fuertes. Si bien todas las maderas fueron visitadas por obreras y
soldados de las tres especies, al cabo de algunos dias las obreras concentraron su
alimentacion en las maderas de su preferencia, donde las frecuencias de dafios
fueron mayores. Las diferencias observadas entre las maderas ofrecidas en las
frecuencias de niveles de ataque segun la escala cualitativa, no fueron significativas
para C. fulviceps ni para N. aquilinus pero si para N. corniger con valores mas

elevados en E. grandis y P. alba.

De a acuerdo a los resultados obtenidos en este trabajo de Tesis, pudo
concluirse que los caracteres morfo- anatdbmicos intestinales y mandibulares
analizados permitieron separar claramente las subfamilias Nasutitermitinae y
Syntermitinae y confirmaron por primera vez, en base a pruebas estadisticas, la
relevancia de estos caracteres para la diferenciacion de grupos taxondémicos de
termitas. Ademas, se aportaron descripciones novedosas Yy se detectaron
caracteristicas como la relaciéon longitud de columnas/ pulvilos del proventriculo que
estan significativamente asociadas a los habitos alimentarios y resultan de
importancia para este tipo de estudios.

A través del analisis del contenido intestinal, se pudo comprobar que las
caracteristicas morfoldégicas mandibulares y del tubo digestivo se relacionaron con la
dieta particular de cada especie, que comprendié el consumo de material vegetal en
distintos grados de descomposicion. Esta diferenciacion les permite a las diferentes
especies de termitas de una comunidad, evitar la competencia interespecifica,
aprovechando al maximo los recursos disponibles.

Con respecto a las preferencias alimentarias, se concluyé que las cuatro

especies de maderas regionales pueden considerarse susceptibles en distinto grado
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al ataque de termitas. C. fulviceps y N. aquilinus, de acuerdo a las moderadas tasas
de consumo observadas, resultarian posibles plagas urbanas ocasionales, mientras

que N. corniger confirmo su categoria de plaga estructural severa en la region.
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ABSTRACT

At the global level, termites are particularly important from the ecological
and economical point of view. In general, they act as decomposers of the plant
material and participate in the recycling of nutrients, operating in some cases as
key species and as indicators of habitat quality. This group of insects feed on
ligno-cellulosic materials in different decomposition stages and their food
determines the ecological role they play in ecosystems. So, it is very important to
identify the substrates consumed in order to recognize and interpret the processes
in which they participate. There are several classifications of termites in relation to
their feeding habits, in which the morphological characters and ecological aspects
determine more or less defined groups. One of the most widely accepted
classifications proposes a division into four feeding groups (I, Il, lll and V), relating
characteristics of the external morphology and internal anatomy of the workers
with their intestinal contents. On the other hand, although the classification of
termites in feeding groups is considered important for ecological studies, such
groups would not reach to determine precisely the composition of the food
consumed by each species or to establish net limits between different types of
diet. In contrast, the analysis of intestinal content is considered one of the most
efficient methods to specify the feeding substrates consumed.

On the other hand, xylophagous organisms are very dangerous because
they can cause serious damages in urban woods and in particular the activities of
termites on houses and other wooden structures cause remarkable economic
impacts in all the regions where they are present. Several species of the genus
Nasutitermes are capable of damaging construction wood. In Argentina, three

species of this genus have been reported as building plagues. Despite their
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economic importance, analyzes of wood consumption and feeding preferences of
termites damaging buildings in our country or of those that could be potential
urban pests are scarce.

In this context, the general objective of the thesis was to expand the
knowledge of the nutritional habits of termites of the subfamilies Nasutitermitinae
and Syntermitinae, with emphasis on the species distributed in the NEA. For this
purpose, different morphological and anatomical characteristics of workers were
analyzed in order to establish their correspondence with the food items consumed,
detected by the analysis of the intestinal contents, and to infer the feeding groups
to which these species belong. Also, wood consumption and feeding preferences
of three Nasutitermitinae species harmful to buildings in the region were analyzed.

The biological material analyzed for the morphological and anatomical
characteristics of the digestive tube, mandibular characters and examination of
intestinal contents included six species of termites from the Nasutitermitinae
subfamily: Nasutitermes rotundatus, N. corniger, Cortaritermes fulviceps,
Constrictotermes cyphergaster and Diversitermes diversimiles and five from the
Syntermitinae subfamily: Procornitermes striatus, Embiratermes festivellus,
Syntermes obtusus, Cornitermes cumulans and Labiotermes laticephalus.
Specimens of the worker caste were analyzed, because it is the only caste
capable of obtaining raw or unaltered foods, as opposed to soldiers and
reproductives that receive partially processed food. To evaluate the feeding
preferences, living individuals of three Nasutitermitinae species frequent in the
NEA and previously reported as harmful to urban and rural buildings in the region

were tested: Nasutitermes aquilinus, N. corniger and C. fulviceps.
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Twenty two external and internal morphological characters of workers,
considered as significantly associated with variations in the intestinal contents
were analyzed through dissections of the digestive tube and worker mandibles of
each species. In addition, the content of the third proctodeal segment was
examined. It was diluted and homogenized with distilled water and placed in a
hemocytometer chamber. The intestinal contents were analyzed under a binocular
microscope and digital photographs were taken, in which the presence of the
various food items was identified.

Feeding preferences were evaluated by laboratory bioassays in which four
species of wood frequently used in urban constructions and furniture in the area
were offered simultaneously to each selected colony. The woods used in the
experiments were two exotic species (Eucalyptus grandis and Pinus elliottii) and
two indigenous species (Prosopis alba and Patagonula americana). Blocks (2 x 2
x 10 cm) were cut and dried in an oven at 105 ° C for 5 h, weighed with precision
scale, moistened with a sprinkler with distilled water and placed in the experiment
vessels. Nests of N. aquilinus, N. corniger and C. fulviceps were selected in the
field, measured, extracted and transferred to the laboratory in plastic containers. In
the bioterium, the nests were placed in glass containers and the colonies were left
without food for 48 hours, before each test. After 14 days of wood supply, the
blocks were removed for quantitative and qualitative evaluation.

Mandibular dentition and intestinal traits showed remarkable variations
between genera and species of Nasutitermitinae and Syntermitinae, some of
which were related to the diet. Different morphological patterns were identified,
depending on the affinities in the intestinal configuration of each genus or species.

Thus, in the Syntermes pattern were included P. striatus, E. festivellus, S. obtusus,

Xl
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C. cumulans and L. laticephalus. On the other hand, in the Nasutitermes pattern,
N. rotundatus, N. corniger, C. fulviceps, V. heteropterus, C. cyphergaster and D.
diversimiles were grouped.

Among the main morpho-anatomical characters observed in the digestive
tube of the analyzed termites were the proventriculus with well developed internal
armature in all the species and with variable sclerotization degree and
development of the longitudinal folds; the proventriculus-mesenteric junction
without diverticula except in P. striatus; the mixed segment with a single
mesenteric extension in ten of the species except C. cumulans where it was
double; the four Malpighian tubules located in the mesenteric- proctodeal junction
in nine species except D. diversimiles and V. heteropterus where they were
inserted proximally to this union; the first proctodeal segment very long and with
variable dilatation; the internal chitinous ornamentation of the enteric valve with
bilateral symmetry and differential characteristics between species in the number,
size and arrangement of the folds as well as the spines observed in each case; the
third proctodeal segment dilated without diverticula and variable morphology and
the tubular and long colon in almost all species except P. striatus where it was
relatively short.

The development of the apical and marginal teeth, as well as the length of
the mandible borders and the values of the left mandible index allowed
differentiating the analyzed species. The morphology of the molar plates of the
right mandible also varied among the different species analyzed. E. festivellus and
L. laticephalus showed concave plates and transverse ridges, whereas in the two
Nasutitermes and C. fulviceps prominent and numerous ridges were recognized

on the flat molar plate. In C. cumulans, P. striatus, S. obtusus, C. cyphergaster, V.
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heteropterus and D. diversimiles concave molar plates with marked ridges were
recorded.

The variables of the digestive tube and the mandibles allowed, through
Principal Component Analysis, to separate the species of Nasutitermitinae and
Syntermitinae by differentiating the two taxonomic groups and ordering the
species according to the position they occupy along the humification or
degradation gradient of the ingested food.

The analysis of the intestinal content of workers allowed determining with
precision the food items ingested and the frequencies in which they were found in
each species, differentiating them from each other, except in the case of the two
Nasutitermes in which the items and proportions of consumption coincided. Two
other termites (L. laticephalus and D. diversimiles) consumed the same items, but
these were detected in different proportions. The number of items ingested by
each species varied from only two categories in C. cumulans to five different types
of substrates in S. obtusus, L. laticephalus and D. diversimiles. Some items such
as decomposing plant material and plant tissue fragments were common in most
species, while others such as germinative pores and fungal hyphae, pollen grains,
silica and lignified plant fibers were found to be restricted to some of them. The
records of this thesis confirm the previous observations about the feeding
substrates consumed by some of the analyzed species, but in other cases they
are new contributions or raise questions because the expected items have not
been detected. These observations, coupled with the results of the clustering
analysis, suggest that species assignments to different feeding groups do not
allow for accuracy in the diet or substrates consumed by each of them. Feeding

group Il, as currently defined, grouped a heterogeneous set of species in terms of
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the substrates consumed. The present study of intestinal contents allowed
detecting the diversity and partial overlap of diets between different species,
providing more accurate and detailed data on the items ingested by each of them.
Significant correlations were observed between the items consumed and some
morphological characters such as the development of the molar plate ridges, the
attachment site of the Malpighian tubules, the width of the mixed segment at its
narrowest point and the relative length of the columnar folds of the proventriculus
in relation to the pulvilar belt.

The laboratory bioassays referred to feeding preferences allowed to
determine that all the types of wood offered were consumed by C. fulviceps, N.
aquilinus and N. corniger, so that none of them were considered resistant or non
palatable. There were significant differences in total wood consumption (F =
10.1017, p <0.05) because N. corniger showed significantly higher consumptions
than the other two termites, which showed no significant differences between
them. The highest values of mass loss corresponded to the two native woods (P.
americana and P. alba) for C. fulviceps, while the two exotic woods (E. grandis
and P. elliottii) were the most consumed by N. aquilinus. N. corniger fed to a
greater extent on pieces of E. grandis (exotic) and P. alba (native). In some pieces
of E. grandis the percentage of mass loss exceeded 95% of its initial value that is
to say that they were almost totally consumed by N. corniger. There were no
significant correlations between the consumptions and the physical properties of
the woods offered, although with the relative humidity of the environment for N.
aquilinus. According to the qualitative analysis of the bioassays, 48.33% of the
pieces of wood showed obvious signs of termite attack, varying the intensity of the

damages from light to intense. Although all the woods were visited by workers and
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soldiers of the three species, after a few days the workers concentrated their
feeding in the woods of their preference, where the damage frequencies were
higher. The differences observed between the woods offered in the frequencies of
attack levels according to the qualitative scale were not significant for C. fulviceps
nor for N. aquilinus but for N. corniger with higher values in E. grandis and P. alba.

According to the results obtained in this thesis, it was concluded that the
analyzed intestinal and mandible morpho-anatomical characters allowed to clearly
separate the subfamilies Nasutitermitinae and Syntermitinae and confirmed for the
first time, based on statistical tests, the relevance of these characters for the
differentiation of taxonomic groups of termites. In addition, novel descriptions were
provided and features such as the length ratio of proventriculus column/ pulvilli
that were significantly associated with feeding habits were found to be important
for this type of studies.

Through the analysis of the intestinal content, it was verified that the
mandible and digestive tube morphological characteristics were related to the
particular diet of each species, which included the consumption of vegetal material
in different decomposition degrees. This differentiation allows the different species
of termites in a community to avoid interspecific competition, taking full advantage
of available resources.

With regard to feeding preferences, it was concluded that the four species
of regional woods may be considered susceptible to termite attack at variable
degrees. C. fulviceps and N. aquilinus, according to the moderate consumption
rates observed, would be considered as occasional urban pests, while N. corniger

confirmed its category of severe structural pest in the region.
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CAPITULO |
INTRODUCCION

Las termitas son insectos que viven en sociedades complejas formadas
por cientos a millones de individuos morfo- fisiolégicamente diferentes. El
grupo, incluido muchos afios dentro del orden Isoptera y actualmente en el
orden Blattodea, cuenta con mas de 3.100 especies descriptas, de las cuales
aproximadamente 550 fueron registradas en la regién Neotropical (Krishna et
al. 2013). De todas las familias que componen el orden, en Argentina se han
citado alrededor de 100 especies pertenecientes a las familias Kalotermitidae,
Rhinotermitidae, Stolotermitidae y Termitidae (Torales y Fontes 2008; Torales
et al. 2008, Godoy et al. 2015). En el Nordeste argentino, la familia Termitidae
es la que se encuentra mejor representada. De las ocho subfamilias que la
componen, Apicotermitinae, Nasutitermitinae, Syntermitinae y Termitinae, son
las mas frecuentes en esta region (Torales et al. 2008, Constantino 2011). Es
de destacar que en los ultimos afios se generalizé la aceptacion de la
propuesta de subdivisién de la subfamilia Nasutitermitinae en dos grupos, por
lo que varias de las especies comprendidas en el Plan de Tesis pasaron a la
nueva subfamilia Syntermitinae (Engel y Krishna 2004; Bordereau et al. 2011;
Rocha et al. 2012; Rocha y Constantini 2015). Considerando estas novedades
taxon6micas, se incluyeron ambas subfamilias en el desarrollo de esta
investigacién, enriqueciendo los estudios referentes a las especies locales de
Syntermitinae y las comparaciones entre ambos grupos.

La subfamilia Nasutitermitinae se caracteriza por presentar soldados
“nasutis” que pueden ser monomorficos, dimorficos o trimérficos, con marcadas

adaptaciones morfolégicas para la defensa quimica de la colonia, tales como
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un gran desarrollo de la glandula frontal, la cabeza alargada en un tubo frontal,
rostro 0 naso con un orifico de abertura estrecho y la presencia de mandibulas
vestigiales (Constantino y Carvalho 2011, Rocha et al. 2012, Krishna et al.
2013). Dentro de esta subfamilia se reconocen dos grupos: el grupo
Nasutitermes y el grupo Subulitermes. El primero relne a especies que se
alimentan de madera y tejidos vegetales sanos o en distintos grados de
descomposicion y construyen nidos arbéreos o epigeos con cartén vegetal o
suelo; mientras que en el segundo se agrupan especies humivoras, con nidos
subterrdneos o que viven como inquilinas de otras constructoras de monticulos
(Krishna et al. 2013). En esta Tesis los géneros analizados correspondientes a
esta subfamilia fueron: Nasutitermes (Dudley), Constrictotermes (Holmgren),
Cortaritermes (Mathews), Diversitermes (Holmgren) y Velocitermes (Holmgren),
todos pertenecientes al grupo Nasutitermes. ElI género Nasutitermes presenta
obreras y soldados dimoérficos, nidos arbéreos o epigeos de cartén vegetal y
régimen alimentario predominantemente xil6fago. Constrictotermes posee
obreras y soldados monomorficos (Moura et al. 2011), con nidos arboreos
construidos con tierra y arcilla (Cristaldo et al. 2012), en tanto que su régimen
alimentario no ha sido del todo establecido, ya que algunos autores consideran
que se alimenta de diversos sustratos vegetales en distintos grados de
descomposicion (Moura et al. 2006) mientras que otros sostienen que consume
liguenes y microepifitos (Siebers et al. 2015). El género Cortaritermes posee
obreras dimorficas y soldados monomorficos, construye nidos epigeos de tierra
en ambientes de sabanas y pastizales, alimentandose de raices y tallos de la
vegetacion herbacea (Torales 1998). Los géneros Diversitermes y Velocitermes

son morfolégicamente semejantes, con obreras dimorficas y soldados
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trimoérficos. Las especies de Diversitermes son inquilinas frecuentes de nidos
de otras termitas constructoras de monticulos o habitan galerias difusas en el
suelo, sin construir nidos propios, alimentdndose de madera degradada y
hojarasca (Oliveira y Constantino 2016), mientras que algunas especies de
Velocitermes pueden construir sus propios nidos epigeos, habitar nidos
abandonados de otras especies o ser inquilinas, alimentandose principalmente
de hojarasca (Oliveira 2013).

Por otro lado, la subfamilia Syntermitinae incluye a especies con
mandibulas funcionales bien desarrolladas usadas para la defensa de la
colonia y naso de forma y longitud variable con un poro de abertura de la
glandula frontal amplio (Constantino y Carvalho 2011, Rocha et al. 2012,
Krishna et al. 2013). Los géneros analizados de esta subfamilia fueron
Cornitermes (Wasmann), Procornitermes (Emerson), Embiratermes (Fontes),
Labiotermes (Holmgren) y Syntermes (Holmgren). Las especies del género
Cornitermes presentan obreras y soldados monomoérficos, construyen
monticulos de tierra muy grandes que son elementos caracteristicos de
formaciones vegetales abiertas, como sabanas y pajonales, y en muchos casos
actlan como especies clave (Redford 1984). Se alimentan de raices y detritos
vegetales graminosos, aunque también atacan madera (Torales 1998).
Procornitermes también posee obreras y soldados monomoérficos, con nidos
policalicos totalmente subterraneos. A veces se las encuentra como inquilinas
de otras especies. Se alimentan de detritos vegetales muy degradados siendo
frecuente hallarlas en estiércol de herbivoros. ElI género Embiratermes
presenta obreras y soldados monomorficos, y la mayoria de las especies viven

como inquilinas en las nidificaciones de otras Termitidae aunque algunas
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construyen nidos epigeos de tierra. Pertenecen al grupo de termitas que se
alimentan de suelo (Fontes 1985). Labiotermes es otro de los géneros que se
alimentan de suelo, con obreras y soldados monomorficos y nidificacion
subterrdnea, o inquilina de otras especies constructoras de monticulos
(Mathews 1977). Syntermes incluye a las especies neotropicales de mayor
tamafio, con obreras dimorficas y soldados monomarficos, algunas especies de
este género construyen termiteros epigeos y otras nidos totalmente
subterraneos (Constantino 1995).

A nivel mundial, los isopteros estdn ampliamente distribuidos en regiones
tropicales, subtropicales y templadas donde revisten especial importancia
desde el punto de vista ecoldgico y econémico (Jones y Eggleton 2011, Krishna
et al. 2013). En estos ambientes, las termitas actian como descomponedores
del material vegetal y en el reciclaje de nutrientes, operando en algunos casos
como especies claves (Redford 1984, Jouquet et al. 2004) y como indicadores
de calidad de habitat (Alves et al. 2012).

Este grupo de insectos se alimenta de materiales ligno-celuldsicos en
diferentes grados de descomposicion, de acuerdo a un gradiente de
humificacién. Mientras en un extremo del gradiente el recurso alimenticio
madera tiene una alta calidad pero con una distribucion en parches, en el
extremo mas humificado el recurso suelo es de baja calidad pero muy
abundante (Tayasu et al. 1997, Donovan et al. 2001). El alimento consumido
determina el rol ecolégico que cumplen las termitas en los ecosistemas, por lo
que resulta importante identificar los sustratos consumidos a fin de reconocer e
interpretar el papel que desempefian en cada ambiente, conforme a su

ubicacion taxondmica, nidificacion, modo de vida y alimentacion (Eggleton et al.
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1995, 1996, 1997; Primanda et al. 2005). Entre los recursos alimentarios
consumidos por las termitas se mencionan una gran variedad de materiales
organicos como madera en diferentes estados de descomposicion, plantas
herbaceas, gramineas, hojarasca, hongos, liquenes, deposiciones de
herbivoros, cadaveres de animales, humus, etc. (Lima y Costa- Leonardo
2007).

Existen varias clasificaciones de las termitas en relacion a sus habitos
alimentarios, en las cuales los caracteres morfoldgicos y aspectos ecoldgicos
determinan grupos mas o menos definidos (De Souza y Brown 1994, Jones y
Eggleton 2000, Donovan et al. 2001). Una de las clasificaciones mas
ampliamente aceptada es la de Donovan et al. (2001), que propone una
divisibn en cuatro grupos alimentarios (I, I, Il y IV) dispuestos segun el
gradiente de humidificacibn anteriormente mencionado. Esta clasificacion
intenta relacionar caracteres de la morfologia externa y anatomia interna de las
obreras con su contenido intestinal. Otras clasificaciones se basan en
diferentes métodos de observacion como por ejemplo los sitios de localizacién
de los individuos que forrajean, los materiales presentes en el interior del nido,
el color del abdomen de las obreras, etc. 0 solo toman en consideraciéon
algunos caracteres morfolégicos mandibulares y del tubo digestivo, que si bien
proveen informacion sobre el tipo de alimento ingerido, permitirian un
conocimiento parcial de los mismos (Wood 1978, De Souza y Brown 1994,
Bandeira et al. 2003, Moura et al. 2006, Torales et al. 2009). Algunos analisis
de la composicion del alimento en isopteros utilizando is6topos estables del
nitrogeno han comprobado que en algunos casos no hay una correspondencia

clara del tipo de alimento consumido con los grupos alimentarios propuestos



Habitos alimentarios y preferencias de consumo de maderas de termitas distribuidas en el Nordeste Argentino.

para termitas (Bourguignon et al. 2009, 2011; Symes y Woodborne 2010). En
otros casos se evidencié que dentro de un mismo grupo alimentario se ubican
especies que consumen sustratos diferentes (Godoy 2008).

Por otro lado, si bien la clasificacion de termitas en grupos alimentarios
es importante para estudios ecoldgicos, estas asignaciones no alcanzan a
determinar precisamente la composicién del alimento consumido por cada
especie, ni establecer limites netos entre diferentes tipos de dieta (Sleaford et
al. 1996). En cambio, el analisis de contenido intestinal es considerado uno de
los métodos mas eficientes para precisar los sustratos alimentarios consumidos
y ha sido utilizado en diferentes grupos de invertebrados detritivoros (Gilmore y
Raffensperger 1970, Healey y Russell- Smith 1971, Anderson y Healey 1972,
Collier 1990, Juen y Traugott 2005). En termitas, el contenido intestinal ha sido
analizado en unas pocas especies, principalmente de otras regiones
biogeogréficas como Oriental, Australiana y Paleartica (Adamson 1943, Wood
1978, Sleaford et al. 1996, Donovan et al. 2001), pero estos hallazgos no son
comparables al del presente estudio por tratarse de géneros y especies
diferentes. Por ello, los andlisis del contenido intestinal de distintas especies de
termitas en nuestro pais permitirdn precisar los items alimentarios consumidos
por cada una de ellas y establecer relaciones con diversos caracteres morfo-
anatdmicos gue muestran variaciones segun el tipo de dieta (Deligne 1966;
Noirot y Noirot- Timothée 1977; Fontes 1987 a y b; Noirot 1992, 1995, 2001).

Otro aspecto importante acerca de este grupo de insectos es que
alrededor de 300 especies son consideradas plagas estructurales y agricolas a
nivel mundial, con diferentes grados de relevancia (Lima y Costa-Leonardo

2007, Evans 2010). Los organismos xil6fagos resultan considerablemente
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peligrosos porque pueden producir graves dafios en maderas urbanas, y en
particular las actividades de las termitas sobre viviendas y otras estructuras de
madera ocasionan notables impactos econdmicos en todas las regiones en los
cuales se hallan presentes (Scheffrahn 1991). Dentro de la subfamilia
Nasutitermitinae, varias especies del género Nasutitermes son capaces de
dafiar madera de construcciones en paises sudamericanos (Constantino 2002)
y para Argentina en particular, han sido reportadas como plagas de
construcciones tres especies de este género (Torales 2002, 2004). A pesar de
Su importancia econdmica, son escasos los andlisis de consumos de maderas
y preferencias alimentarias de las termitas perjudiciales a construcciones en
nuestro pais, o que podrian resultar plagas urbanas potenciales. Este tipo de
estudios permiten conocer los items alimentarios preferidos por cada especie y
establecer las maderas més susceptibles a sufrir sus ataques.

En este marco, el objetivo general de la Tesis fue ampliar el
conocimiento de los habitos nutricionales de Nasutitermitinae y Syntermitinae,
con énfasis en las especies citadas para el NEA. Para ello, se analizaron
diversos caracteres morfo- anatdémicos de obreras (denticion mandibular,
enrollamiento y estructuras particulares del tubo digestivo), a fin de establecer
su correspondencia con los items alimentarios consumidos detectados
mediante el analisis del contenido intestinal, e inferir los grupos tréficos a que
pertenecen estas especies. Asimismo, se analizé el consumo de maderas y las
preferencias alimentarias de tres especies de Nasutitermitinae perjudiciales a

edificaciones en la region.
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Hipotesis general de trabajo:
Las termitas de la subfamilia Nasutitermitinae y Syntermitinae difieren
entre si en sus habitos y preferencias alimentarias, los cuales determinan los

roles ecolégicos que estas especies cumplen en los ecosistemas regionales.



CAPITULO I

Configuraciondel tubo digestivo y
morfologia mandibular de obreras de
la subfamilia Nasutitermitinae y
Syntermitinae.
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CAPITULO I

Configuracién del tubo digestivo y de la morfologia mandibular

de obreras de las subfamilias Nasutitermitinae y Syntermitinae

INTRODUCCION

El andlisis de la morfoanatomia intestinal de termitas, reviste importancia
desde dos puntos de vista. Por un lado, resulta util ya que es usado para la
determinacién de géneros y especies de isopteros, y por otro permite inferir la
influencia de los habitos nutricionales en la configuracion del tubo digestivo, por
el tipo de alimento consumido y la forma de alimentacion de cada especie y
casta. Por ello, la casta obrera, que es la encargada de la alimentacién de
todos los individuos de la colonia, presenta el tubo digestivo con mayor
desarrollo y diferenciacion (Noirot 1955, 2001). La configuracion y la
disposicion “in situ” de los diferentes segmentos y 6rganos que lo componen y
las caracteristicas de las mandibulas son analizadas por su valor taxonémico,
por su posible relacién con los habitos alimentarios de cada especie y por su
debatida relevancia filogenética (Wood 1978, Sleaford et al. 1996, Bignell y
Eggleton 2000, Lima y Costa-Leonardo 2007).

Algunos caracteres de las mandibulas, tanto derecha como izquierda,
parecen evidenciar adaptaciones morfolégicas segun el tipo de alimento
consumido, aunque los estudios sobre estas adaptaciones a la dieta de cada
especie son escasos (Sands 1965, Deligne 1966, Fontes 1987 a y b, Primanda
et al. 2005). Los caracteres que se consideran en estos analisis son el

desarrollo y morfologia del diente apical, los dos dientes marginales y la placa
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molar de la mandibula derecha, altamente variables. La trituracion del alimento
es llevada a cabo por la placa molar, que presenta generalmente una
hendidura mas o menos notable en el margen de su extremo interno, cuya
funcién aparente es la de liberar alimento al cibario. La ausencia o reduccion de
dicha hendidura es considerada un estado apomoérfico y aparece
convergentemente en diferentes grupos de termitas (Sands 1998). Las crestas
de la placa molar presentan notables variaciones en su numero y prominencia
que, segun se ha postulado, se corresponderian a diferencias en el régimen
nutricional (Sands 1998, Noirot 2001). En la mandibula izquierda, los
caracteres considerados de importancia para estos andlisis son el desarrollo
del diente apical en relacién al primer diente marginal, la longitud del borde
anterior y posterior del primer diente apical y del borde anterior del tercer diente
marginal, la distancia desde el diente apical al primer diente marginal y desde
el primer diente marginal al tercer diente marginal y la vista del cuarto diente
marginal en vista dorsal de esta mandibula (Donovan et al. 2001).

Para los géneros neotropicales de las subfamilias Syntermitinae y
Nasutitermitinae se reconocen diferentes patrones morfolégicos relacionados
con sus habitos alimentarios: cortante, que se caracteriza por poseer margenes
afilados apropiadas para el corte de fibras vegetales, dientes apicales
pequefios, con, diente apical pequefio, una lamina cortante formado por la
fiusion del primero + segundo diente marginal, placas molares concavas y
crestas moderadamente desarrolladas; triturante: dientes apicales y marginales
similares al anterior pero se diferencia por tener placas molares planas con
crestas muy desarrolladas, adecuadas para triturar fibras vegetales duras;

geofago caracterizado por poseer dientes apicales y marginales
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moderadamente desarrollados o muy grandes, una placa molar fuertemente
coOncava y sin crestas, adaptadas para la ingestion de suelos mezclados con
material vegetal bien degradados y el patron intermedio intermedio que se
caracteriza por tener dientes apicales, bordes cortantes menos desarrolladas
que los patrones cortantes y triturantes y regiones molares fuertemente
concavas como el patrén geodfago adaptadas para la ingestion de material
vegetal blando(Fontes 1987 b). Con relacion al analisis mandibular, para las
termitas distribuidas en Argentina, sblo existen antecedentes previos para
algunas especies de la subfamilia Termitinae (Godoy 2008).

En este trabajo se presenta el andlisis de la configuracion del tubo
digestivo y la morfologia mandibular de obreras de las once especies de
termitas de las subfamilias Syntermitinae y Nasutitermitinae que se encuentran
bien representadas en el NEA. El objetivo de este capitulo de la Tesis es el de
establecer comparaciones morfo-anatémicas entre los 6rganos mencionados
de las distintas especies e inferir, la posible influencia de la dieta y del tipo de
alimentos consumidos en la configuracion del tubo digestivo y en la morfologia
mandibular.

Hipdtesis de trabajo: Los hébitos alimentarios se correlacionan con los

caracteres morfologicos del tubo digestivo y mandibular de las obreras.

MATERIALES Y METODOS

Material Bioldgico

Para los andlisis de los caracteres morfo-anatdmicos se trabajé con seis
especies de termitas de la subfamilia Nasutitermitinae: Nasutitermes rotundatus

(Holmgren), N. corniger (Motschulsky), Cortaritermes fulviceps (Silvestri),
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Constrictotermes cyphergaster (Silvestri) y Diversitermes diversimiles
(Silvestri), y cinco de la subfamilia Syntermitinae: Procornitermes striatus
(Hagen), Embiratermes festivellus (Silvestri), Syntermes obtusus (Holmgren),
Cornitermes cumulans (Kollar) y Labiotermes laticephalus (Silvestri). Todas
estas especies se encuentran bien representadas en el Nordeste argentino. Se
analizaron ejemplares de la casta obrera, debido a que es la Unica casta capaz
de obtener alimentos crudos o inalterados, en contraposicion a los soldados y
reproductores que reciben alimentos parcialmente elaborados por las obreras.
En algunas especies (C. fulviceps, N. corniger y C. cumulans) el material
biolégico se obtuvo mediante recoleccién de individuos a campo y se depositd
en la coleccion de isopteros (FACENAC) de la Facultad de Ciencias Exactas y
Naturales y Agrimensura (UNNE). Para el resto de las especies de termitas
consideradas en este estudio, debido a que no resulté posible la obtencién de
especimenes a campo, se utilizaron ejemplares pertenecientes a dicha

coleccion.

Caracteres analizados

Se analizaron 23 caracteres morfologicos externos e internos. Con
excepcion de los nimeros 2 y 3 que fueron considerados por primera vez en
este trabajo, los caracteres utilizados son los considerados por Donovan et al.
(2001) como significativamente asociados con las variaciones en el contenido
intestinal. Ellos corresponden a los siguientes caracteres del tubo digestivo (1 a
14) y mandibulares (15 a 23):

1. Proventriculo: 1) completamente armado con placas esclerotizadas

dentadas, 2) armadura mas reducida.
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2. Grado de esclerotizacion de la pared del proventriculo: 1) muy
esclerotizada, 2) poco esclerotizada, 3) no esclerotizada

3. Longitud de los pliegues del proventriculo con respecto a los pulvilos: 1)
mayor que los pulvilos, 2) menor o igual que los pulvilos.

4. Mesenteron: Union con el proventriculo: 1) sin diverticulos proximales
aunque puede ser asimétrica, 2) con un anico diverticulo pequefio en el
extremo anterior, 3) con dos o mas diverticulos en el extremo anterior.

5. Porcion mesentérica del segmento mixto: En su punto méas delgado: 1)
encerrando mas de la mitad del lumen, porcion proctodeal mas angosta,
2) aproximadamente igual en ancho a la porcion proctodeal, 3)
aproximadamente la mitad del ancho de la porcion proctodeal, 4) menos
de la mitad del ancho de la porcién proctodeal, 5) muy angosta, lineal o
casi lineal.

6. Segmento Mixto: Extremo distal en vista ventral del abdomen sin abrir: 1)
a la izquierda o justo alcanzando la cadena ganglionar ventral, 2) bien a
la derecha de la cadena ganglionar ventral.

7. Mesenteron: Namero de tubos de Malpighi: 1)> 8, 2)8, 3)4, 4)2.

8. Tubos de Malpighi: sitio de union a la pared intestinal: 1) en la interfase
mesenteron- proctodeo, 2) anteriormente en el mesenteron, a cierta
distancia del inicio del proctodeo.

9. Primer segmento proctodeal: Longitud: 1) corto, menos de cuatro veces
su ancho proximal, 2) largo, mas de cuatro a ocho veces su ancho

proximal, 3) muy largo, mas de ocho veces su ancho proximal.
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10.Proctodeo: Entrada (P1) y salida (P4) de P3: 1) en el extremo distal (P1)
y proximal (P4) de P3. 2) ambos en el extremo proximal de P3, 3) en el
extremo proximal (P1) y distal (P4) de P3.

11.Valvula entérica: Pliegues predominantemente (= 50%): 1)
esclerotizados, 2) no esclerotizados, 3) reducidos, 4) no desarrollados.

12.Valvula entérica: Armadura principal en el pliegue mas desarrollado: 1)
lisa o reticulada, 2) con escamas dirigidas hacia atras, 3) con diminutas
espinas en escamas dirigidas hacia atras, 4) con diminutas espinas sin
escamas dirigidas hacia atrds, 5) con grandes espinas dirigidas hacia
atras o rectas, 6) con espinas muy alargadas.

13.Valvula entérica: Pared membranosa entre y mas alla de los pliegues: 1)
sin espinas ni espiculas, 2) armada con diminutas espinas o espiculas,
3) armada con cortas espinas o espiculas, 4) armada con largas espinas
0 espiculas.

14.Tercer segmento proctodeal: Con un diverticulo similar a un ciego
separado de la valvula entérica: 1) ausente, 2) presente.

15. Mandibula derecha: Numero de crestas de la placa molar: 0)0, 1)1- 5,
2)6- 11, 3)12- 17, 4)18- 22, 5) mayor 24.

16.Mandibula derecha: Desarrollo de las crestas de la placa molar: 1)
prominentes, 2) concavas, 3) muy reducidas, 4) ausentes.

17.Mandibula izquierda: desarrollo del diente apical: 1) claramente mas
largo y prominente que el primer diente marginal, 2) aproximadamente
igual al primer diente marginal, 3) mas corto que el primer diente

marginal.
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18. Mandibula izquierda: longitud (en milimetros) del borde anterior del
primer diente marginal.

19.Mandibula izquierda: longitud (en milimetros) del borde posterior del
primer diente marginal.

20. Mandibula izquierda: longitud (en milimetros) del borde anterior del
tercer diente marginal.

21.Mandibula izquierda: Cuarto diente marginal en vista frontal: 1) con
extremo proximal separado de la prominencia molar, 2) justo alcanzando
el extremo de la prominencia molar, 3) justo alcanzando el lado de la
prominencia molar, 4) con el extremo proximal escondido detras de la
prominencia molar.

22. Mandibula izquierda: distancia desde el diente apical al primer diente
marginal (A_M1) (en milimetros).

23. Mandibula izquierda: distancia desde el primer diente marginal al tercer

diente marginal (M1_M3) (en milimetros).

DETALLE DE LOS CARACTERES MANDIBULARES

DA
a (_LBA1
bI DMA1 ~ LBP1
DM3 “LBA 3
PM

Referencias: DA: diente apical, DM1:diente marginal 1, DM3:diente marginal 3, DM4:diente
marginal 4, PM: placa molar, a: distancia DA a DM1, b: distancia DM1 a DM3, LBA1: longitud
del borde anterior del primer diente marginal, LBP1: longitud del borde posterior del primer

diente marginal, LBA3: longitud del borde anterior del tercer diente marginal.
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ESQUEMA GENERALIZADO DEL TUBO DIGESTIVO

E |
Pv \ 7\
N \
SM M |
| T 1‘_,. '//'
‘ ‘1/\?\%-‘://
- CiN. = T™
%0 5 \\ P1
\,/ o "~ N \
P3 o 4
.//
R
N o DE )

Referencias: E: eséfago, Pv: proventriculo, M: mesenterén, SM: segmento mixto, TM: tdbulos
de Malpighi, P1: primer segmento proctodeal, P2: segundo segmento proctodeal o valvula
entérica, P3: tercer segmento proctodeal o panza, P4: cuarto segmento proctodeal, P5: quinto

segmento proctodeal.

ESQUEMA GENERALIZADO DE LA ORNAMENTACION INTERNA DEL

PROVENTRICULO

C
v v v v
P
Referencias: C: cinturén columnar, P: cinturdn pulvilar, I: pliegues |, IlI: pliegues Il, llI: pliegues

I, IV: pliegues IV.
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Metodologia

La diseccion del tubo digestivo de las obreras se realizé bajo
microscopio estereoscopico binocular Olympus SZH, en cépsulas de Petri
parcialmente llenas con arena fina y cubiertas con alcohol 80 % (Fontes 1987
b). Luego de retirar el tegumento abdominal, el tubo digestivo quedd expuesto
para la observacion de su enrollamiento "in situ" y del niamero de tubos de
Malpighi y su sitio de union a la pared intestinal. El proventriculo y la valvula
entérica fueron disecados y montados en preparaciones microscopicas semi-
permanentes con glicerina, que permitieron ver las caracteristicas de su
ornamentacion interna y su grado de esclerotizacién, utilizando un microscopio
binocular Motic BA210. Con una camara fotografica digital Canon Eos Rebel
3Ti adosada al microscopio se registraron fotografias digitales de estas
estructuras en 5 obreras de cada una de las especies consideradas.

Para la descripcién de mandibulas, se seleccionaron 20 ejemplares de
cada especie y se analizaron tanto las mandibulas izquierdas como las
derechas. Se realizaron observaciones del desarrollo relativo y mediciones (en
milimetros) de la longitud de los bordes de los dientes mandibulares, asi como
de las distancias entre los mismos, utilizando una lentilla de medicion adosada
a microscopio estereoscopico binocular Olympus SZH. Se tomaron fotografias
digitales de las mandibulas con una camara fotogréafica digital Canon Eos
Rebel 3Ti adosada a un microscopio oOptico binocular Motic BA210. Para la
observacion al microscopio electronico de barrido de las placas molares, se
seleccionaron 5 mandibulas de cada especie en las cuales se evidencié menor
desgaste, y las mismas fueron montadas con su borde cortante hacia arriba y

deshidratadas mediante serie progresiva de alcoholes. Luego se aplico el
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método del punto critico de desecacidén y metalizacion con oro. Las fotografias
se realizaron con microscopio electronico de barrido (MEB) Jeol JMS 5800 LV

del Servicio de Microscopia Electrénica de la UNNE.

Analisis de datos

Se calcul6 el indice de la Mandibula Izquierda (IMI) (Emerson 1960), que
corresponde a la distancia desde el extremo del diente apical al extremo del
primer diente marginal, dividida por la distancia desde el extremo del primer
diente marginal al extremo del tercer diente marginal (A-M1/M1-M3).

Con la finalidad de relacionar los caracteres mandibulares y del tubo
digestivo se realizé un Analisis de Componentes Principales (PCA), eliminando
las variables que presentaron los mismos valores en todas las especies. Se

utilizé el software PAST 3.0 (Hammer et al. 2001).

RESULTADOS

Configuracion del Tubo Digestivo

Todas las especies consideradas presentaron un proventriculo o molleja
voluminoso con pliegues columnares notorios (Figuras 1 VII, 2 VII, 3 VII, 4 VII,
5 VIII, 6 VIII, 7 VIII, 8 VIII, 9 VII 10 VIIl y 11 VII). El grado de esclerotizacion de
estos pliegues del proventriculo varié segun la especie. Asi, N. rotundatus, P.
striatus, E. festivellus, S. obtusus, C. cumulans y L. laticephalus presentaron el
mayor grado de esclerotizacién (Figuras 1, 2, 3, 4, 5y 6). En C. cyphergaster,
D. diversimiles y V. heteropterus el grado de esclerotizacion fue menor (Figuras

7, 8y 9), en tanto que en C. fulviceps y N. corniger muy leve (Figuras 10 y 11).
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Al analizar con mayor detalle la estructura de los pliegues y los pulvilos, en
todos los individuos se registrdé la presencia un patrén de ornamentaciones
habitual para este 6rgano. Teniendo en cuenta la longitud de los pliegues
columnares de la molleja con respecto a la de los pulvilos, la misma fue mayor
en N. rotundatus, N. corniger, P. striatus, E. festivellus, S. obtusus, C. cumulans
y L. laticephalus. Por otro lado, en D. diversimiles, V. heteropterus, C. fulviceps,
y C. cyphergaster la longitud de los pliegues del cinturon columnar o region
anterior de los pliegues fue menor o igual que la de los pulvilos o region
posterior de los pliegues (Tabla 1).

En la mayoria de las especies analizadas, el sitio de union del
proventriculo con el mesenterdn no registré la presencia de diverticulos, siendo
solamente notorio este caracter en P. striatus, que posee un unico diverticulo
en el sitio de union de estos dos segmentos del tubo digestivo (Figura 2 VI).

Teniendo en cuenta la porcion mesentérica del segmento mixto, la
misma presenté una sola prolongacion o lenglieta en todas las especies en
estudio, menos en C. cumulans donde se observaron dos lengietas
mesentéricas: la menor de ellas situada internamente al arco mesentérico-
proctodeal y la mayor externamente al arco (Figura 5 V-VI). En la observacién
en vista ventral de los individuos con el abdomen sin abrir, el extremo distal del
segmento mixto se encontrd la izquierda de la cadena ganglionar ventral en C.
cyphergaster, P. striatus, S.obtusus, E.festuvellus y L. laticephalus y a la
derecha en C.cumulans, D. diversimiles, V. heteropterus, C. fulviceps y las dos
especies de Nasutitermes (Tabla 1). Los tubulos de Malpighi, siempre en
namero de 4, se encontraron insertos en la interfase mesenteron— proctodeo,

excepto en D. diversimiles y en V. heteropterus en que los mismos estan
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insertos proximalmente en la porcion mesentérica el segmento mixto (Figura 8
VyoV).

La morfologia del primer segmento proctodeal (P1) result6 variable, pero
en todas las especies mostré una leve dilatacion (Figura 4 V, 5 VI'y 6 VI). La
longitud de este segmento del tubo digestivo en las especies analizadas de
ambas subfamilias resulté muy larga, mas de ocho veces su ancho proximal.
Debido al gran desarrollo del P1, la entrada del mismo al segundo segmento
proctodeal (P2) se ubicé distalmente y la union del tercer segmento proctodeal
(P3) con el cuarto segmento (P4) se dispuso proximalmente (Figura 5 111y 11 1).

La ornamentacion quitinosa interna de la valvula entérica o segundo
segmento proctodeal (P2) resultd caracteristica de cada una de las especies,
pero en todas ellas se reconocié una simetria en orden de 3 de este 6rgano. En
C. cumulans, P. striatus, N. corniger, C.fulviceps y E. festivellus se observaron
solamente tres pliegues, bien diferenciados y con espinas de diferente forma y
tamafio segun la especie. C. cumulans y E. festivellus presentan un mayor
desarrollo en el extremo distal y las espinas se hallaron fuertemente
esclerotizadas en la primera especie y muy alargadas en la segunda (Figura 3
IX-X'y 5 X-XI). El tamafio de los pliegues en N. corniger y C. fuviceps resultd
mucho menor y las espinas fueron diferentes a las de las dos especies
anteriormente mencionadas, muy cortas pero de base ancha y muy
esclerotizadas (Figura 101X-X y 11 1X-X). Ademas, los pliegues de P2 en N.
corniger estuvieron subdivididos en una porcién proximal de mayor tamafio y
una distal menor, con una leve esclerotizacion de la pared en todos ellos. La

valvula entérica de P. striatus (Figura 2 I1X-X), ademas de portar los tres
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pliegues con espinas cortas y pequefias, presenté una hilera de espinas en
toda la circunferencia del tubo digestivo a la altura del sitio de unién con P3.

La armadura interna de P2 present6 seis pliegues en N. rotundatus, D.
diversimiles, V. heteropterus, C. cyphergaster y L. laticephalus. Las espinas
presentes en los pliegues de tres de estas especies fueron cortas, de base
ancha y fuertemente esclerotizadas (Figuras 11X-X, 7 X-XI, 8X-XI y 9 1X-X), con
excepcion de L. laticephalus cuyas espinas fueron largas y levemente
esclerotizadas. En esta ultima especie resulté claramente reconocible uno de
los pliegues principales con mayor desarrollo que el resto, remarcando el plano
de simetria bilateral de esta estructura (Figura 6 X-XI). N.rotundatus, V.
heteropterus y D. diversimiles presentaron una subdivision de los pliegues,
similar a la descripta para N. corniger, observandose proximalmente una
columna de mayor tamafo y distalmente otra de menor tamafio (Figuras 11X-X,
8X-Xly 9 IX-X.). En N.rotundatus y D. diversimiles, tres de los pliegues distales
presentaron la pared esclerotizada y se dispusieron alternadamente con los
tres no esclerotizados. Las valvula de C. cyphergaster estuvo constituida por
pliegues pequefios, uno de los cuales se diferencié por contener mayor
namero de espinas (Figura 8X-XI).

La valvula entérica de S. obtusus fue la Unica que no presentd pliegues
bien definidos, ya que estuvo integrada por pequefias espinas alrededor de
toda la zona de union de P1 y P2 (Figura 4 1X-X).

La pared membranosa de la valvula entérica entre y mas alla de los
pliegues estuvo armada con espinas cortas y pequefias solo en S. obtusus, P.
striatus, C. cumulans, E. festivellus y L. laticephalus, ya que en el resto de las

especies analizadas no se observaron tales estructuras entre los pliegues.

21



Habitos alimentarios y preferencias de consumo de maderas de termitas distribuidas en el Nordeste Argentino.

El tercer segmento proctodeal o panza (P3) presentd formatos variables
en las distintas especies pero siempre fue dilatada y sin diverticulos. El cuarto
segmento proctodeal o colon (P4) fue tubular y largo en casi todas las especies
analizadas (Figuras 1-11).

Mandibulas

El desarrollo del diente apical (DA) fue aproximadamente igual al del
diente marginal 1 (DM1) en siete de los géneros considerados, en tanto que en
Labiotermes y Embiratermes el DA fue mayor que el DM1 (Figuras 13B y E).
Solamente en Constrictotermes, el DA fue menor al DM1 (Tabla 2).

El promedio de la longitud del borde anterior del DM1 varié de un minimo
de 0,050 mm en C. cyphergaster y un maximo de 0,125 mm en S.obtusus. El
borde posterior varié de 0,032 mm a 0,085 mm en C. cyphergaster y S.obtusus,
respectivamente. El promedio de la longitud del borde anterior del tercer diente
marginal (DM3) oscil6 entre 0,020mm en E. festivellus y 0,057mm en S.
obtusus.

El cuarto diente marginal (DM 4) fue visible en vista frontal en S.
obtusus, L. laticephalus, P. striatus y E. festivellus (Figura 13), y el mismo se
encontr6 oculto en C. fulviceps, V. heteropterus, C. cyphergaster y N.
rotundatus (Figura 12). En N. corniger (Figura 12 E), D. diversimiles y C.
cumulans solamente se pudo observar una pequefia porcion del mismo,
considerandolo por lo tanto, apenas visible.

El IMI varié considerablemente en las diferentes especies analizadas. En
S. obtusus result6 el valor mas bajo (0,291) y E. festivellus el mas alto (1,454).

En las especies con obreras dimorficas, el IMI varié entre las obreras mayores
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y menores (Tabla 2). En las especies con obreras monomoérficas, el indice
presentdé muy poca variacion entre los individuos analizados.

La morfologia de las placas molares (Figuras 14 y 15) varié entre las
diferentes especies analizadas. Asi, se reconocieron placas concavas y sin
crestas transversales en E. festivellus y L. laticephalus. Las crestas
prominentes y numerosas sobre la placa molar plana, fueron observadas en las
dos Nasutitermes y en C. fulviceps mientras que en C. cumulans, P. striatus, S.
obtusus, C. cyphergaster, V. heteropterus y D. diversimiles se reconocieron
placas molares cdncavas pero con crestas marcadas.

En las especies que poseen obreras dimoérficas, al comparar los
caracteres mandibulares analizados, no se detectaron diferencias significativas
entre las mandibulas izquierdas de obreras mayores y menores de S. obtusus.
Por el contrario, en L. laticephalus se evidenciaron diferencias significativas
para todos los caracteres considerados entre obreras de ambas categorias.
Con respecto a N. corniger, se registraron diferencias significativas para la
longitud de los bordes anterior y posterior del DM1 y para la distancia DM1-

DM3 entre obreras mayores y menores.

En el Analisis de Componentes Principales (PCA) realizado con las
variables mandibulares y del tubo digestivo (Tabla 3), se observo que el primer
factor extraido represento el 69% de la varianza total y se relacioné de manera
positiva y significativa con el ancho de la porcibn mesentérica del segmento
mixto (SM-AN) y el desarrollo de las crestas de la placa molar. El factor 2
explico el 11,6% de la varianza total y se relaciond de manera positiva con la

armadura de la valvula entérica (VE-ARM) y negativa con SM-AN. El grafico de

23



Habitos alimentarios y preferencias de consumo de maderas de termitas distribuidas en el Nordeste Argentino.

biplot obtenido con estos dos factores muestra que el factor uno separa de un
lado a todas las especies pertenecientes a la subfamilia Nasutitermitinae,
mientras que en el otro lado se disponen las de la subfamilia Syntermitinae,
diferenciando claramente los dos grupos taxonémicos en base a los caracteres
morfo- anatomicos del tubo digestivo. También ordena a las especies segun la
posicion que ocupan a lo largo del gradiente de humificacion de los sustratos
alimentarios consumidos, desde las que ingieren mayor porcentaje de suelo (L.
laticephalus, E. festivellus, S. obtusus, P. striatus, C. cumulans, D. diversimiles,
V. heteropterus), a las xiléfagas (N. corniger, N. rotundatus, C. cyphergaster, C

fulviceps) (Figura 16).

DISCUSION

La denticibn mandibular y los caracteres intestinales muestran notables
diferencias entre géneros y especies de Nasutitermitinae y Syntermitinae,
algunas de las cuales se han relacionado con el tipo de dieta (Deligne 1966;
Kovoor 1969; Noirot y Noirot- Timothée 1977; Fontes 1987 a y b; Noirot 1992,
1995, 2001). Se destaca el aporte de esta tesis en cuanto al estudio
comparativo entre géneros de estas subfamilias, debido a que este tipo de
trabajos, como los de Kovoor (1969) y Fontes (1987 a y b) son escasos. Estos
autores determinan diferentes patrones morfologicos segun las afinidades en la
configuracion intestinal de cada género o especie. Por un lado incluyen en el
patron Syntermes a obreras con molleja voluminosa y armadura bien
esclerotizada, mesenterén corto, segmento mixto dilatado o tubular, con una o
dos lengletas mesentéricas, valvula entérica débil o fuertemente armada,

tubulos de Malpighi no dilatados proximalmente e insertos en dos pares. P.
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striatus, E. festivellus, S. obtusus, C. cumulans y L. laticephalus analizadas en
este trabajo, presentan tales caracteristicas, y por lo tanto se concuerda con la
inclusién de las mismas en este patron, como lo postulan Kovoor (1969) y
Fontes (1987 ay b).

Por otro lado, el patron Nasutitermes descripto por estos autores, incluye
a obreras con la molleja relativamente voluminosa y con armadura bien
esclerotizada (pero en menor medida que el patrédn Syntermes), segmento
mixto tubular con una lengiieta mesentérica (eventualmente reducida), tubulos
de Malpighi dilatados proximalmente, primer segmento proctodeal tubular corto
o largo, valvula entérica débilmente armada y panza no dividida. Las restantes
especies analizadas en este estudio (N. rotundatus, N. corniger, C. fulviceps, V.
heteropterus, C. cyphergaster y D. diversimiles) quedan reunidas en este
patrén, coincidiendo con Kovoor (1969) y Fontes (1987 a 'y b).

La morfologia de las placas molares se correspondié a los patrones
mandibulares descriptos por Fontes (1987 b). El patron cortante estuvo
representado por los géneros Syntermes, Cornitermes, Procornitermes,
Velocitermes y Diversitermes en donde se reconocieron placas molares
correspondientes a termitas que se alimentan de material vegetal blando o
madera en descomposicion (Fontes 1987 b). El patrén triturante, adaptado para
el consumo de madera poco alterada y trituracion de las fibras vegetales mas
duras fue observado en los géneros Nasutitermes, Constrictotermes vy
Cortaritermes (Deligne 1966, Fontes 1987 b, Donovan et al. 2000), mientras
que E. festivellus y L. laticephalus se ubicaron en el patron geoéfago
presentando adaptaciones para la alimentacion de suelo (Sands 1965, 1998;

Deligne 1966; Fontes 1987 a y b; Donovan et al. 2000).
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Las diferencias significativas registradas en algunas obreras dimorficas
(L. laticephalus y N. corniger) al comparar los caracteres mandibulares podrian
deberse a que durante el desarrollo de estas especies hay bifurcacion en dos
lineas después de la primera muda donde los machos originan a las obreras
menores y posteriormente a los soldados, mientras que las hembras se
desarrollan como obreras mayores (Noirot 1955, McMahan y Watson 1975). De
esta manera, las diferencias observadas no se deberian a cambios en la dieta
entre ambos tipos de obreras sino a los patrones de desarrollo de estas
especies.

Esta tesis presenta por primera vez las descripciones completas del tubo
digestivo y de los caracteres mandibulares de obreras de las especies C.
cyphergaster, N. rotundatus y E.festivellus. Para las otras especies incluidas en
este estudio se registran en la literatura descripciones completas o parciales de
estos caracteres (Emerson y Banks 1965, Cancello 1982, Fontes 1987 a y b,
Constantino 1995, Constantino et al. 2006, Barbosa 2012, Cancello y Rocha
2013, Oliveira 2013, Oliveira y Constantino 2016). Sin embargo, resultan
valiosos los aportes logrados en esta tesis ya que permiten completar y
corroborar los datos obtenidos con los de estos autores, y fundamentalmente
aplicar luego la novedosa la inclusion de los analisis del contenido intestinal, a
fin de correlacionarlos con los caracteres morfolégicos y aportar de esta
manera nueva informacion sobre los habitos alimentarios de estas especies.

Por otro lado, en este trabajo se consideraron algunos caracteres
intestinales novedosos, como el grado de esclerotizacion de la pared del
proventriculo y la relacion entre la longitud de los pliegues de proventriculo y la

de los pulvilos, de los cuales el segundo ha mostrado estar significativamente
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asociados a los habitos alimentarios. Ellos se agregan a las estructuras del
tubo digestivos previamente mencionadas por Donovan et al. (2001) como
significativamente asociadas a la dieta, entre las que se mencionan la
armadura del proventriculo y su sitio de unidn con el mesenterén, la proporcion
que ocupa la porcidbn mesentérica en el segmento mixto, la posicion del
segmento mixto en relacién a la cadena ganglionar ventral, el niumero de
tubulos de Malpighi y su sitio de unién a la pared intestinal, la longitud del
primer segmento proctodeal, la armadura de la valvula entérica y de sus
paredes entre los pliegues y la presencia de diverticulos en el tercer segmento
proctodeal.

Los caracteres morfo- anatomicos del tubo digestivo analizados en este
trabajo han permitido, mediante el Andlisis de Componentes principales,
separar claramente las dos subfamilias analizadas, lo que enfatiza la
importancia de la configuracion intestinal en la diferenciacion de grupos
taxonomicos de termitas. Esta relevancia ha sido considerada, entre otros
caracteres, al separar la subfamilia Nasutitermitinae en dos grupos y crear la
subfamilia Syntermitinae (Engel y Krishna 2004). Los resultados de este trabajo
confirman por primera vez, sobre la base de pruebas estadisticas, la relevancia
de estos caracteres para la diferenciacion de grupos taxondmicos de termitas y

para la descripcidon de nuevos géneros y especies.

27



Habitos alimentarios y preferencias de consumo de maderas de termitas distribuidas en el Nordeste Argentino.

TABLAS

TABLA 1. Caracteristicas del tubo digestivo de obreras de termitas de las subfamilias
Nasutitermitinae y Syntermitinae. Referencias: TM: ndmero de tubulos de Malpighi,
UTM: unién de los tabulos de Malpighi, EP1SP4: Entrada y salida del tercer segmento
proctodeal, VE-IP: pared entre los pliegues de la vélvula entérica, VE-GE: grado de
esclerotizacion, VE-ARM: armadura de la valvula entérica, SM-EXT: posicion del
segmento mixto en relacién a la CGV, SM-AN: ancho de la porcibn mesentérica del
segmento mixto, P3-DIV: diverticulos del tercer segmento proctodeal, P1-Long:
longitud del primer segmento prctodeal, PROV-ARM: armadura de la valvula entérica,
PROV-ESC: grado de

esclerotizacion del proventriculo, PROV-MES: unién del proventriculo con mesenteron.

PROV-PL-PU: relacion pulvilo-longitud de los pliegues,

™ UTM EP1S VE-IP VE-GE VE- SM-EXT SM- P3- P1- PROV- PROV-PL- PROV PROV
P4 ARM AN DIV Long ARM PU -ESC -MES

S.obtusus 3 1 1 2 2 4 1 5 1 3 1 1 1 1
L.laticephalus 3 1 1 3 2 6 1 5 1 3 1 1 1 1
C.cumulans 3 1 1 3 2 6 2 3 1 3 1 1 1 1
P.striatus 3 1 1 2 2 5 1 3 1 3 1 1 1 2
E.festivellus & 1 1 3 2 6 1 3 1 3 1 1 1 1
D.diversimiles 3 2 1 1 2 4 2 1 1 3 1 2 1 1
N.corniger 3 1 1 1 2 3 2 2 1 3 2 1 3 1
C.fulviceps 3 1 1 1 2 3 2 1 1 3 2 2 3 2
V.heteropterus 3 2 1 1 2 5 2 1 1 3 1 2 2 1
C.cyphergaster 3 1 1 1 2 3 1 2 1 3 1 2 2 1
N.rotundatus 3 1 1 1 2 3 2 2 1 3 1 1 1 1
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TABLA 2. Caracteristicas de las mandibulas de obreras de termitas de las subfamilias
Nasutitermitinae y Syntermitinae. Referencias: LBANT1: longitud del borde anterior del
primer diente marginal, LBPOSTL1: longitud del borde posterior del primer diente
marginal, LBANT3: longitud del borde anterior del tercer diente marginal, A M1:
distancia desde el diente apical al primer diente marginal, M1_M3: distancia desde
primer diente marginal al tercer diente marginal, INDIC_MI: indice Mandibular, DApMI:
Diente apical de la mandibula izquierda, desarCrest: desarrollo de las crestas, crestas
PMMD: numero de crestas de la placa molar de la mandibula derecha, M4: cuarto

diente marginal.

LBANT1 LBPOST1 LBANT3 A_M1 M1_M3 INDIC_MI DApMI desarCrest crestasPMMD M4

S.obtusus 0,12 0,09 0,06 0,15 0,54 0,29 2 3 1 1
L.laticephalus 0,08 0,05 0,03 0,13 0,20 0,78 1 4 0 1
C.cumulans 0,09 0,06 0,05 0,1 0,17 0,58 2 3 2 2
P.striatus 0,06 0,04 0,03 0,08 0,17 0,48 2 3 1 1
E.festivellus 0,07 0,04 0,02 0,15 0,10 1,46 1 4 0 1
D.diversimiles 0,07 0,05 0,04 0,07 0,17 0,42 3 2 2 2
N.corniger 0,06 0,04 0,03 0,08 0,15 0,51 2 1 2 2
C.fulviceps 0,07 0,03 0,03 0,08 0,17 0,45 2 1 2 4
V.heteropterus 0,08 0,05 0,03 0,08 0,20 0,39 2 2 2 4
C.cyphergaster 0,05 0,03 0,03 0,05 0,16 0,33 3 1 2 4
N.rotundatus 0,08 0,05 0,05 0,09 0,20 0,43 2 1 2 4
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TABLA 3. Analisis de componentes principales realizado con las variables
mandibulares y del tubo digestivo de obreras de termitas de las subfamilias
Nasutitermitinae y Syntermitinae. Referencias: UTM: union de los tabulos de Malpighi,
VE-IP: pared entre los pliegues de la valvula entérica, VE-ARM: armadura de la vélvula
entérica, SM-EXT: posicion del segmento mixto en relacion a la CGV, SM-AN: ancho de
la porcion mesentérica del segmento mixto, PROV-ARM: armadura de la valvula
entérica, PROV-PL-PU: relacion pulvilo-longitud de los pliegues, PROV-ESC: grado de
esclerotizacion del proventriculo, PROV-MES: unién del proventriculo con mesenterdn,
LBANT1: longitud del borde anterior del primer diente marginal, LBPOST1: longitud del
borde posterior del primer diente marginal, LBANT3: longitud del borde anterior del
tercer diente marginal, A_M1: distancia desde el diente apical al primer diente marginal,
M1 M3: distancia desde primer diente marginal al tercer diente marginal, INDIC_MI:
indice Mandibular, DApMI: Diente apical de la mandibula izquierda, desarCrest:
desarrollo de las crestas, crestas PMMD: nimero de crestas de la placa molar de la

mandibula derecha, M4: cuarto diente marginal.

PC1 PC2
UTMm -0,044 0,220
VE-IP 0,309 0,121
VE-ARM 0,390 0,625
SM-EXT -0,123 0,162
SM-AN 0,450 -0,595
PROV-ARM -0,071 -0,107
PROV-PL-PU -0,126 0,161
PROV-ESC -0,204 -0,117
PROV-MES -0,021 -0,015
LBANT1 0,003 -0,003
LBPOST1 0,002 -0,004
LBANT3 0,000 -0,005
A_M1 0,010 -0,005
M1_M3 0,009 -0,058
INDIC_MI 0,070 0,097
DApMI -0,159 -0,036
desarCrest 0,424 0,232
crestasPMMD -0,264 0,055
M4 -0,436 0,209
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FIGURAS

FIGURA 1. Tubo digestivo de obreras de N. rotundatus. I-1V: vistas dorsal, derecha,

ventral e izquierda, V: segmento mixto, VI: estomodeo, VII-VIII: proventriculo, IX-X:
valvula entérica. Referencias: E: es6fago, Pv: proventriculo, M: mesenterén, P1: primer
segmento proctodeal, P3: tercer segmento proctodeal, P5: recto, TM: tdbulos de
Malpighi, PI: pliegues del proventriculo, Plv: pulvilo.
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FIGURA 2. Tubo digestivo de obreras de P.striatus. I-1V: vistas dorsal, derecha, ventral
e izquierda, V: segmento mixto, VI: estomodeo, VII-VIII: proventriculo, IX-X: vélvula
entérica. Referencias: E: esoOfago, Pv: proventriculo, M: mesenterén, P1: primer
segmento proctodeal, P3: tercer segmento proctodeal, P5: recto, TM: tdbulos de
Malpighi, PI: pliegues del proventriculo, Plv: pulvilo.
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FIGURA 3. Tubo digestivo de obreras de E.festivellus. I-IV: vistas dorsal, derecha,
ventral e izquierda, V: segmento mixto, VI: estomodeo, VII-VIII: proventriculo, IX-X:
valvula entérica. Referencias: E: esofago, Pv: proventriculo, M: mesenterdn, P1: primer
segmento proctodeal, P3: tercer segmento proctodeal, P5: recto, TM: tdbulos de

Malpighi, PI: pliegues del proventriculo, Plv: pulvilo.
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FIGURA 4. Tubo digestivo de obreras de S.obtusus. I-IV: vistas dorsal, derecha,
ventral e izquierda, V-VI: segmento mixto, VII-VIII: proventriculo, IX-X: valvula entérica.
Referencias: E: esofago, Pv: proventriculo, M: mesenter6én, P1: primer segmento
proctodeal, P3: tercer segmento proctodeal, P5: recto, TM: tubulos de Malpighi, PI:

pliegues del proventriculo, Plv: pulvilo.
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FIGURA 5. Tubo digestivo de obreras de C. cumulans. I-IV: vistas dorsal, derecha,
ventral e izquierda, V-VI: segmento mixto, VII: estomodeo, VIII-IX: proventriculo, X-XI:
valvula entérica. Referencias: E: esofago, Pv: proventriculo, M: mesenterdn, P1: primer
segmento proctodeal, P3: tercer segmento proctodeal, P5: recto, TM: tdbulos de

Malpighi, PI: pliegues del proventriculo, Plv: pulvilo.
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FIGURA 6. Tubo digestivo de obreras de L.laticephalus. I-IV: vistas dorsal, derecha,
ventral e izquierda, V-VI: segmento mixto, VII: estomodeo, VIII-IX: proventriculo, X-XI:
valvula entérica. Referencias: E: esofago, Pv: proventriculo, M: mesenterdn, P1: primer
segmento proctodeal, P3: tercer segmento proctodeal, P5: recto, TM: tdbulos de

Malpighi, PI: pliegues del proventriculo, Plv: pulvilo
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FIGURA 7. Tubo digestivo de obreras de C. cyphergaster. |-1V: vistas dorsal, derecha,
ventral e izquierda, V-VI: segmento mixto, VII: estomodeo, VIII-IX: proventriculo, X-XI:
valvula entérica. Referencias: E: es6fago, Pv: proventriculo, M: mesenterén, P1: primer
segmento proctodeal, P3: tercer segmento proctodeal, P5: recto, TM: tdbulos de

Malpighi, PI: pliegues del proventriculo, Plv: pulvilo.
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| v

FIGURA 8. Tubo digestivo de obreras de D.diversimiles. I-1V: vistas dorsal, derecha,
ventral e izquierda, V-VI: segmento mixto, VII: estomodeo, VIII-IX: proventriculo, X-XI:
valvula entérica. Referencias: E: esé6fago, Pv: proventriculo, M: mesenterén, P1: primer
segmento proctodeal, P3: tercer segmento proctodeal, P5: recto, TM: tdbulos de

Malpighi, PI: pliegues del proventriculo, Plv: pulvilo
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FIGURA 9. Tubo digestivo de obreras de V. heteropterus. I-1V: vistas dorsal, derecha,
ventral e izquierda, V: segmento mixto, VI: estomodeo, VII-VIII: proventriculo, 1X-X:
valvula entérica. Referencias: E: esofago, Pv: proventriculo, M: mesenterdn, P1: primer
segmento proctodeal, P3: tercer segmento proctodeal, P5: recto, TM: tdbulos de

Malpighi, PI: pliegues del proventriculo, Plv: pulvilo
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FIGURA 10. Tubo digestivo de obreras de C. fulviceps. I-1V: vistas dorsal, derecha,
ventral e izquierda, V-VI: segmento mixto, VII: estomodeo, VIII, X: proventriculo, IX, XI:
valvula entérica. Referencias: E: esofago, Pv: proventriculo, M: mesenterdn, P1: primer
segmento proctodeal, P3: tercer segmento proctodeal, P5: recto, TM: tdbulos de
Malpighi, PI: pliegues del proventriculo, Plv: pulvilo.
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FIGURA 11. Tubo digestivo de obreras de N. corniger. I-IV: vistas dorsal, derecha,
ventral e izquierda, V: segmento mixto, VI: estomodeo, VII-VIII: proventriculo, 1X-X:
valvula entérica. Referencias: E: esofago, Pv: proventriculo, M: mesenterdn, P1: primer
segmento proctodeal, P3: tercer segmento proctodeal, P5: recto, TM: tdbulos de

Malpighi, PI: pliegues del proventriculo, Plv: pulvilo
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FIGURA 12. Mandibulas derecha e izquierdas de obreras de la subfamilia
Nasutitermitinae: A. C. cyphergaster, B. C. fulviceps, C. D. diversimiles, D. V.
heteropterus, E. N. corniger, F. N. rotundatus. Referencias: DA: diente apical,
DM1l:diente marginal 1, DM2:diente marginal 2, DM3:diente marginal 3, DM4:diente
marginal 4, PM: placa molar. Escala: 0.5mm.
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FIGURA 13. Mandibulas derecha e izquierdas de obreras de la subfamilia
Syntermitinae: A. C. cumulans, B. L. laticephalus, C. P. striatus, D. S. obtusus E. E.
festivellus. Referencias: DA: diente apical, DM1: diente marginal 1, DM2:diente
marginal 2, DM3:diente marginal 3, DM4:diente marginal 4, PM: placa molar. Escala:

0.5mm.

43



Habitos alimentarios y preferencias de consumo de maderas de termitas distribuidas en el Nordeste Argentino.

FIGURA 14. Placa molar de la mandibula derecha de obreras de la subfamilia
Nasutitermitinae: A. D. diversimiles, B. C. fulviceps, C. C. cyphergaster, D. N. corniger,

E. N. rotundatus, F. V. heteropterus.
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FIGURA 15. Placa molar de la mandibula derecha de obreras de la subfamilia
Syntermitinae: A. C. cumulans, B. P. striatus, C. S. obtusus, D. E. festivellus E. L.
laticephalus.
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FIGURA 16. Grafico biplot del Andlisis de Componentes Principales: posicién de las
especies en los dos factores extraidos y su relacién con los caracteres morfolégicos
del tubo digestivo. Referencias: 1. S. obtusus, 2. L. laticephalus, 3. C. cumulans, 4. P.
striatus, 5. E. festivellus, 6. D. diversimiles, 7. N. corniger, 8. C fulviceps, 9. V.
heteropterus, 10. C. cyphergaster, 11. N. rotundatus, UTM: unién de los tlbulos de
Malpighi, VE-IP: pared entre los pliegues de la valvula entérica, VE-ARM: armadura de
la valvula entérica, SM-EXT: posicién del segmento mixto en relacion a la CGV, SM-
AN: ancho de la porcion mesentérica del segmento mixto, PROV-ARM: armadura de
la valvula entérica, PROV-PL-PU: relacion pulvilo- longitud de los pliegues, PROV-
ESC: grado de esclerotizacion del proventriculo, PROV-MES: union del proventriculo
con mesenteron, LBANTL1: longitud del borde anterior del primer diente marginal,
LBPOST1: longitud del borde posterior del primer diente marginal, LBANT3: longitud
del borde anterior del tercer diente marginal, A_ML1: distancia desde el diente apical al
primer diente marginal, M1_M3: distancia desde primer diente marginal al tercer diente
marginal, INDIC_MI: indice Mandibular, DApMI: Diente apical de la mandibula
izquierda, desarCrest: desarrollo de las crestas, crestas PMMD: nimero de crestas de

la placa molar de la mandibula derecha, M4: cuarto diente marginal.
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CAPITULO Il

Anadlisis del contenido intestinal de termitas de las subfamilias

Nasutitermitinae y Syntermitinae

INTRODUCCION

Los estudios del comportamiento nutricional y de las preferencias
alimentarias de las especies de Nasutitermitinae y Syntermitinae en ambientes
naturales, son escasos a nivel mundial (Fontes 1987 a'y b, De Souza y Brown
1994, Lima y Costa- Leonardo 2007). Mas aun, aquellos que utilizan como
metodologia el andlisis del contenido intestinal de las obreras se limitan a
aportes puntuales (Sleaford 1996, Donovan et al. 2001). Hasta el momento ha
sido analizado el contenido intestinal de siete especies neotropicales, de las
mas de 650 detectadas en la region y si bien cuatro de ellas corresponden a las
incluidas en este trabajo, proceden de diferentes poblaciones (C. cumulans, C.
cyphergaster, N. corniger y V. heteropterus) (Donovan et al. 2001, Constantino
et al. 2006). Relacionando sus resultados con la denticion mandibular vy
caracteres externos e intestinales, Donovan et al. (2001) proponen la
asignacion de cuatro grupos alimentarios definidos de acuerdo al grado de
humificacién o degradacion de los materiales ligno-celulésicos que utilizan y
que se correlacionan a grandes rasgos con las variaciones en el monto de
fragmentos de tejidos vegetales (de los detritos organicos) y silice (del suelo)
en el intestino. Asi, el grupo | comprende especies de todas las familias con

excepcion de Termitidae, tradicionalmente llamadas “termitas inferiores” (“lower
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termites”), que incluyen en su alimentacion madera sana o poco degradada,
restos vegetales y vegetacion herbacea. En el grupo Il se incluyen a las
Termitidae que explotan estos mismos recursos pero poseen obreras con
caracteristicas morfolégicas diferentes. EI grupo Il corresponde a las
Termitidae que se alimentan de madera muy degradada o suelo con un
elevado contenido de materia orgénica. Por dltimo, el grupo IV incluye a las
verdaderas “alimentadoras de suelo” que ingieren suelo con bajo contenido de
materia organica y ocupan el extremo mas humificado del gradiente.

Otras clasificaciones habitualmente utilizadas en estudios ecoldgicos
diferencian categorias mas o menos equivalentes entre si (Martius 1994; De
Souza y Brown 1994; Eggleton et al. 1995, 1997; Constantino 2015) que se
resumen a continuacion. La categoria de termitas xiléfagas (X) comprende
especies que se alimentan de madera sana o poco degradada, excavando a
veces en piezas grandes de madera caida. Las forrajeras (F) cortan o
recolectan trozos de vegetacion herbacea de la hojarasca, o pequefios trozos
de ramas que transportan al interior de sus nidos. Las termitas intermediarias
(I) o de la interfase madera/suelo consumen piezas de madera muy degradada,
caidas en la superficie del suelo y a veces parcialmente cubiertas o rellenas de
tierra y hojarasca. Las humivoras (H) o alimentadoras de suelo ingieren
grandes cantidades de suelo con materia organica, ubicandose a diferentes
niveles en el perfil. Por su parte las especialistas (E) poseen regimenes
alimentarios especializados como liguenes y musgos de la corteza de los
arboles, materiales del nido de otras termitas, raices, etc.

En este contexto, el objetivo de este capitulo de la Tesis fue el de

ampliar las referencias previas acerca de la ecologia nutricional de algunas
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termitas neotropicales de las subfamilias Nasutitermitinae y Syntermitinae y
obtener datos mas precisos sobre sus dieta mediante el andlisis del contenido
intestinal de obreras, que los reportados hasta el momento por otros métodos.
Esto contribuye a determinar la importancia ecologica y los roles que cumplen
cada una de las especies en los procesos de degradacion de materiales
vegetales en los ambientes en que se encuentran. Asimismo, se pretendio
determinar si las categorias definidas por las clasificaciones vigentes de grupos
alimentarios de isOpteros reldnen efectivamente a termitas con regimenes

nutricionales similares segun los items consumidos.

Hipotesis de trabajo: El andlisis del contenido intestinal de cada
especie de termita permite precisar los diversos items alimentarios incluidos en
su dieta, agrupar especies de habitos nutricionales similares y definir sus roles
ecolégicos. Ademas, algunos de los sustratos consumidos se correlacionan con

estructuras del tubo digestivo y de las mandibulas.

MATERIALES Y METODOS

Material Bioldgico

Se estudid el contenido intestinal de seis especies de termitas de la
subfamilia  Nasutitermitinae = (Nasutitermes  rotundatus, N. corniger,
Cortaritermes fulviceps, Constrictotermes cyphergaster y Diversitermes
diversimiles) y cinco de la subfamilia Syntermitinae (Procornitermes striatus,
Embiratermes festivellus, Syntermes obtusus, Cornitermes cumulans vy
Labiotermes laticephalus). Se utilizaron ejemplares pertenecientes a la

Coleccion de Isoptera de la Facultad de Ciencias Exactas y Naturales y
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Agrimensura (FACENAC), los cuales fueron fijados en FAA (formol: alcohol:

acido acético) y conservados en etanol 80%.

Metodologia

Se aplicé el método propuesto por Donovan et al. (2001), con algunas
modificaciones, principalmente el uso de los colorantes para la identificacion de
los items. En primer lugar se realizO la diseccion bajo microscopio
estereoscopico de 10 obreras de cada una de las especies consideradas. La
seleccion de obreras para estos analisis estuvo en relacion con la biologia de
estos insectos, ya que es la casta encargada de la obtencion de los nutrientes
crudos y de alimentar al resto de los individuos de la colonia (soldados,
reproductores e individuos inmaduros). En las especies con obreras dimérficas
se trabajé con obreras mayores.

A cada uno de los ejemplares, se le extrajo el contenido del tercer
segmento proctodeal (P3), que es la porcion del tubo digestivo con mayor
volumen en estas especies. Dicho contenido se coloc6 en un tubo Eppendorf
con agua destilada durante 24 horas a fin de rehidratarlo, diluirlo vy
homogenizarlo. Se le coloc6 al contenido intestinal safranina al 0.004% para
poder evidenciar la presencia de material vegetal y negro de clorazol para
observar fragmentos de insectos a través de la tincién de quitina.

Pasadas las 24 horas, el contenido se observdO en una camara
cuentaglobulos o hemocitdmetro y se analizé bajo microscopio binocular con un
aumento de 40x. Se tomaron 20 microfotografias digitales utilizando una

camara fotografica digital Canon Eos Rebel 3Ti adosada al microscopio. Se
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registraron en cada una de las imagenes, la presencia/ausencia de diversos
sustratos alimentarios. Se tuvieron en cuenta los siguientes items: particulas
siliceas, fragmentos de tejidos vegetales, fibras vegetales, células aisladas
vegetales, esporas, granos de polen, hifas y poros germinativos de hongos,
restos de exoesqueleto de artropodos y material vegetal en descomposicion.
Los valores de presencia de los distintos items corresponden al porcentaje de
imagenes analizadas (20 para cada especie) en que se detecté cada uno de
ellos.

Los caracteres mandibulares considerados en relacién al tipo de
alimento consumido son los que han sido presentados en el capitulo Il de la
Tesis.

Analisis de datos

Los datos de contenido intestinal fueron analizados mediante técnicas de
agrupamiento y andlisis de componentes principales (PCA). Para el analisis de
agrupamiento se utilizé una matriz de distancias Euclideas y el método UPGMA
("Unweighted Pair Group Method with Arithmetic Mean") para la conformacién
de los grupos. Para el PCA la matriz de datos fue previamente centrada y
estandarizada siguiendo el criterio de Donovan et al. (2001). Las posiciones de
las especies sobre los dos primeros factores extraidos (scores) fueron
utilizadas para medir las relaciones entre las variables mandibulares y del tubo
digestivo (excluidas las que presentaron los mismos valores en todas las
especies) con el tipo de alimentos consumidos mediante el coeficiente de
correlacion por rangos de Spearmann. Los calculos se realizaron con el
software PAST 3.0 (Hammer et al. 2001). Todas las pruebas estadisticas se

hicieron con a= 0,05.
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RESULTADOS

El analisis del contenido intestinal de las obreras permitid, dentro de
cada subfamilia, caracterizar a las distintas especies y diferenciarlas entre si
sobre la base de los items alimentarios detectados en el tercer segmento
proctodeal (P3):

Nasutitermitinae

El contenido intestinal de las dos Nasutitermes (Figura 1) fue similar y
estuvo compuesto principalmente por material vegetal en descomposicion y
fibras vegetales. Es de destacar ademas que fueron los Unicos casos en que se
detectaron poros germinativos de hongos en el 20% de las muestras en ambas
especies (Figura 3 E, F).

En el P3 de C. cyphergaster (Figura 1) se detectaron fibras vegetales y
material vegetal en descomposicion en todas las imagenes analizadas, también
fragmentos vegetales con menor frecuencia (30%) (Figura 3 A).

Los fragmentos vegetales y el material vegetal en descomposicion se
hallaron presentes en el 100% de las muestras analizadas del contenido
intestinal de V. heteropterus (Figura 1). En esta especie se detectaron ademas
hifas de hongos en el 20% de las muestras (Figura 3 G y H).

En el analisis del contenido intestinal de C. fulviceps (Figura 1) se
observo tejido vegetal en descomposicion en todos los campos fotograficos v,
en frecuencias decrecientes, se detectaron fragmentos vegetales (90%), silice
(80%) y fibras vegetales (30%) (Figura 3 C y D).

En D. diversimiles, el P3 de obreras contenia cinco de los nueve items
alimentarios considerados (Figura 1). En todas las imagenes se reconocio

material vegetal en descomposicion, en menor medida fragmentos (80%) y
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células vegetales (30%), y esporadicamente silice e hifas (10% para ambos

items) (Figura 3 B).

Syntermitinae

En el andlisis del contenido intestinal de S. obtusus se pudo establecer
que el item registrado con mayor frecuencia fue el de fragmentos de tejidos
vegetales (90%) (Figura 2). En las preparaciones microscépicas pudieron
identificarse claramente fracciones aun sin degradar de plantas, las cuales se
evidenciaron también por la coloracion rojiza adquirida por la tincion con
safranina (Figura 4 A,B). Segun la morfologia de los estomas presentes en
estos fragmentos, pudo establecerse que al menos algunas de las plantas
ingeridas pertenecen a la Familia Poaceae. En menor proporcion se registro la
presencia de granos de polen de Poaceae (40%), células vegetales aisladas
(20%), esporas (10%) y granos de silice (50%).

El contenido intestinal de C. cumulans (Figura 2) presenté solamente
dos sustratos consumidos, con elevados porcentajes de material vegetal en
descomposicion (100%) y de fragmentos de tejidos vegetales (80%) (Figura 4
G, H).

Para P. striatus (Figura 2), en el material procedente del tercer segmento
proctodeal de obreras se pudo observar la presencia frecuente de fragmentos
de tejido vegetal (80%) y de particulas siliceas (50%). Asimismo, se detectaron
células vegetales aisladas y material vegetal degradado, en menores
porcentajes (40% y 30% respectivamente) (Figura4 Ey F).

El material vegetal en descomposicion se hallé presente en el 100% de

las muestras analizadas del contenido intestinal de E. festivellus (Figura 2).
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También se reconocieron fragmentos de tejido vegetal (30%) y células
vegetales (20%), aunque con menor frecuencia (Figura 4 D).

En el material extraido del tercer segmento proctodeal de L. laticephalus
(Figura 2) se detectaron células vegetales y silice en todas las imagenes
analizadas (Figura 4 C). El material vegetal en descomposicion y los
fragmentos vegetales también fueron detectados en esta especie (80% y 40%
respectivamente), que fue ademas la Unica Syntermitinae donde se verifico la

presencia de hifas (10%).

El analisis de agrupamiento de las especies de termitas analizadas,
utilizando la matriz de distancias Euclideas y el método UPGMA permite
observar la formacion de tres grupos bien definidos (Figura 5). En primer lugar,
un grupo conformado por las dos especies de Nasutitermes y C. cyphergaster.
Un segundo grupo mas numeroso incluye a S. obtusus, P. striatus, C. fulviceps,
E. festivellus, C. cumulans, V. heteropterus y D. diversimiles. Por ultimo, se
observa que L. laticephalus se ubica claramente separada de las otras
especies consideradas en este estudio.

En el Andlisis de Componentes Principales (PCA) realizado (Tabla 1), se
observé que el primer factor extraido represent6 el 43% de la varianza total y
se relacion6 de manera positiva y significativa con los fragmentos vegetales y
de manera negativa con las fibras vegetales y los poros germinativos de
hongos. El factor 2 explico el 20% de la varianza total y se relacion6é de manera
significativa con las hifas de hongos. El grafico de biplot obtenido con estos dos
factores muestra el agrupamiento de las especies analizadas y su relacién con

los items alimentarios consumidos (Figura 6).
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Las correlaciones establecidas entre el primer factor y los caracteres
morfolégicos solo resultaron significativas con el desarrollo de las crestas de la
placa molar (rs= 0.62, p= 0.04), mientras que el segundo factor se relacion6 de
manera significativa con el sitio de unién de los tubulos de Malpighi (rs= 0.67,
p= 0.02), con el ancho de la prolongacion del segmento mixto en su punto mas
delgado (rs= -0.60, p= 0.05) y con la longitud relativa de los pliegues del
proventriculo en relacion al pulvilo (rs= 0.60, p= 0.05) (Tabla 2).

A través de estos resultados, se pone de manifiesto que la presencia de
determinados items alimentarios (fragmentos vegetales, fibras vegetales y
poros germinativos) en los andlisis de contenido intestinal, se encuentran en
relacion con la morfologia de las mandibulas (el niumero y grado de desarrollo

de las crestas de la placa molar de la mandibula derecha).

DISCUSION

Los resultados obtenidos, en cuanto a los sustratos alimentarios
consumidos por las distintas especies de termitas, representan aportes
novedosos para siete de las especies estudiadas (N. rotundatus, C. fulviceps,
D. diversimiles, P. striatus, E. festivellus, S. obtusus y L. laticephalus), cuyo
contenido intestinal no habia sido analizado hasta el momento. También para
C. cumulans se agregan items no registrados previamente. Asimismo, se
confirmé el consumo de algunos items consignados antes por otros autores
mediante otros métodos indirectos de observacion.

Al considerar los sustratos alimentarios ingeridos por las especies de
termitas de ambas subfamilias en conjunto, se evidenciaron diferentes

patrones. La Unica coincidencia exacta en items y porcentajes de consumo fue
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entre las dos especies del género Nasutitermes. Otras dos termitas (L.
laticephalus y D. diversimiles) mostraron similitud ya que consumieron los
mismos items, pero éstos se detectaron en diferentes proporciones.

Con respecto al numero de items consumidos por cada especie, en C.
cumulans se registraron solo dos, pero otras especies mostraron mayor
amplitud con hasta cinco tipos de sustratos diferentes (S. obtusus, L.
laticephalus y D. diversimiles).

Las seis especies de la subfamilia Nasutitermitinae analizadas en esta
Tesis han sido asignadas al grupo alimentario Il de la clasificacién propuesta
por Donovan et al. (2001). Dentro de este grupo, la presencia de fibras
vegetales lignificadas en el tubo digestivo de N. corniger, N. rotundatus y C.
cyphergaster representaria una confirmacion de su régimen alimentario
xil6fago, previamente indicado por otros autores. N. corniger ha sido registrada
en ambientes naturales alimentandose de arboles y arbustos vivos, de madera
parcialmente degradada como troncos caidos, ramas rotas y raices. En zonas
urbanas ataca muebles, maderas de construccién, de desecho y molduras.
También ha sido reportada como plaga de cultivos, especialmente citricos y
otros frutales y palmeras. Su importancia como plaga estructural se abordara
con mayor profundidad en el capitulo referido a preferencias alimentarias
(Bandeira 1979; Domingos et al. 1986, De Souza y Brown 1994; Torales et al.
1997, 2005; Melo y Bandeira 2004; Scheffrahn et al. 2005 a; ESA 2013). Para
N. rotundatus, ademas de una dieta xiléfaga, se ha registrado que
ocasionalmente se alimenta de hojas y heces de herbivoros lo cual podria
explicar la presencia de material vegetal en descomposicion (Bandeira 1979,

Domingos et al. 1986, De Souza y Brown 1994). La presencia de poros
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germinativos en el intestino de ambas Nasutitermes no ha sido reportada hasta
el momento y podria indicar un rol importante de estas termitas en la dispersion
de hongos. Asimismo, C. cyphergaster ha sido asignada a la categoria de
xil6faga por Domingos et al. (1986), Melo y Bandeira (2004) y Moura et al.
(2006), pero se inform6 ademas el consumo de microepifitos, restos de plantas,
humus y liguenes (Martius et al. 2000, Torales el al. 2005), lo cual no pudo
confirmarse en este trabajo.

V. heteropterus ha sido incluida por Mathews (1977), Constantino (1999)
y Bandeira et al. (2003) entre las consumidoras de hojarasca y restos
vegetales, por lo que los items detectados en su intestino (fragmentos de tejido
vegetal y material vegetal en descomposicion) concuerdan con ese régimen
alimentario. Por otro lado, el registro de hifas de hongos en su contenido
intestinal es novedoso, pero debido a que fueron poco frecuentes, no se podria
decir que son incorporadas intencionalmente y es posible que sea en forma
casual o accidental cuando recolectan el material vegetal.

Los sustratos alimentarios registrados para C. fulviceps son compatibles
con una dieta especializada en tejidos vegetales relativamente blandos como
hojas, tallos y otros 6rganos poco lignificados en coincidencia con Silvestri
(1903) y Constantino (1999). Ademas, el hallazgo de fibras vegetales confirma
gue consume ocasionalmente tejidos lignificados, lo que se corresponde con
observaciones de campo que indican la presencia de esta termita en
forestaciones de Eucalyptus grandis, nidificando ocasionalmente en la base de
los arboles, sobre ramas caidas y sobre tocones (Laffont et al. 1998), asi como

también atacando madera estructural en edificaciones (Torales 2002, 2004) lo
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cual pone de manifiesto su posible rol perjudicial en areas urbanas (Etcheverry
et al. 2014).

Los items alimentarios descubiertos en el intestino de D. diversimiles
coinciden con observaciones a campo de Roisin y Leponce (2004), Araujo et al.
(2007) y Torales et al. (2007) que mencionan el consumo de madera
degradada, restos de plantas e incluso forrajeo a campo abierto. Por otro lado,
se destaca el hallazgo de hifas de hongos y de granos de silice dentro del
contenido intestinal de D. diversimiles durante este trabajo, siendo los primeros

registros de estos items para la especie.

Al comparar las dos especies de Syntermitinae habitualmente incluidas
en el grupo alimentario Il de Donovan et al. (2001) (S. obtusus y C. cumulans),
se observa que el Unico item compartido por ambas son los fragmentos
vegetales, presentes en mayor proporcion en estas dos termitas que en el resto
de las especies analizadas de esta subfamilia. Es de destacar que, a pesar de
estar incluidas en ese grupo alimentario, las fibras vegetales lignificadas estan
ausentes en el contenido intestinal de ambas por lo que la alimentacién de
madera, sugerida por Donovan et al. (2001) y Davies (2002) para C. cumulans
y otra especie de Syntermes (S. molestus) no fue verificada. Para S. obtusus,
los registros de esta Tesis confirman las observaciones previas acerca de los
sustratos alimentarios consumidos por especies de este género, entre los que
se mencionan principalmente hojas de gramineas que forman parte de la
hojarasca, depositadas en la superficie del suelo, las que recogen durante la
noche y cuyos fragmentos trasladan y acumulan en el interior de sus nidos, asi

como también trozos de tallos de pequefio diametro (Lee y Wood 1971,
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Constantino 1999, Torales et al. 2005, Lima y Costa- Leonardo 2007). La
presencia de granos de polen en el contenido intestinal en el 40% de las
muestras de esta especie podria indicar que las obreras consumen de manera
intencional este item alimentario, que no se hallé presente en las otras termitas
analizadas vy resulta un aporte novedoso a los registros de la dieta de S.
obtusus.

El elevado contenido de material degradado en el intestino de obreras de
C. cumulans confirmaria el rol de descomponedores que cumplen estos
insectos en los ambientes en los que se hallan presentes, consumiendo restos
de plantas, raices, rizomas, hojas verdes o secas de gramineas y estiércol de
herbivoros de acuerdo a los aportes de Davies et al. (2003), Torales et al.
(2005) y Fontes (1987 b).

Dentro de las Syntermitinae analizadas, se ubican en el grupo
alimentario Il a las especies P. striatus y E. festivellus, que comparten tres de
los items detectados (material vegetal en descomposicion, fragmentos
vegetales y células aisladas) pero en diferentes porcentajes. En P. striatus, la
mayor presencia de fragmentos y células vegetales confirman lo descripto por
Fontes (1987 b) y Constantino (1999) que mencionan un elevado consumo de
hojas secas y otros restos de vegetacion, asi como también de estiércol de
herbivoros. Por su parte, los resultados obtenidos permiten confirmar que la
dieta de E. festivellus se basa principalmente en material vegetal fuertemente
descompuesto, incluyendo raices, gramineas y probablemente madera
degradada enterrada. Sin embargo, en este trabajo no se han podido detectar
particulas siliceas que ratifiqguen que el suelo forma parte de régimen

alimentario de esta especie, como mencionan algunos autores (Domingos et al.
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1986, Torales et al. 2005, De Souza y Brown 1994). Es de destacar que si bien
no se hallaron datos previos de asignacion de E. festivellus a algun grupo
alimentario, otras dos especies del género Embiratermes han sido asignadas al
grupo alimentario Il (Bourguignon et al. 2011).

La unica Syntermitinae incluida en el grupo IV es L. laticephalus y en
este caso, el registro de silice en todos los campos analizados, permitiria
confirmar que esta especie se alimenta de suelo tal como lo mencionan
Constantino (1999), Torales et al. (2005, 2007), Constantino et al. (2006) y
Jones y Eggleton (2011), pero no exclusivamente, sino que este trabajo ha
permitido detectar que ingiere ademas células vegetales y otros fragmentos en
un grado avanzado de degradacion, e hifas de hongos. Fontes (1987 b) ha
registrado que consume también estiércol de bovinos y equinos en forma
ocasional, lo que explicaria los fragmentos vegetales muy degradados
encontrados en el contenido intestinal.

La presencia de particulas de silice en el intestino de obreras de
S.obtusus y P.striatus ha sido interpretada de diferentes maneras. Una de las
posibilidades es que, dado que las obreras mayores de estas especies utilizan
particulas del suelo en la construccion de sus nidificaciones, este material
podria no estar involucrado en la alimentacion de sino que se encontraria en el
tubo digestivo ocasionalmente, como resultado de las actividades de
construccion (Donovan et al. 2001). Sin embargo, otros autores mencionan que
el suelo forma parte del régimen nutricional de P. striatus, lo que justificaria la
presencia de este item en el tubo digestivo de obreras de esta especie (Roisin
y Leponce 2004). Los resultados de este trabajo, que muestran elevados

porcentajes de material vegetal, tanto en forma de fragmentos como de células
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aisladas, sugieren que la presencia de silice seria ocasional, debida a las

actividades de construccion de nidos con este material.

Los tres grupos evidenciados por el andlisis de agrupamiento mostraron
distintas caracteristicas. El primero de ellos, reunio a las dos Nasutitermes y C.
cyphergaster, diferenciadas por la presencia frecuente de fibras vegetales
lignificadas en su contenido intestinal y su tendencia a consumir sustratos de
mayor dureza, principalmente madera no degradada. El segundo grupo fue
amplio y heterogéneo, con especies de los grupos alimentarios 11 Y IIl. Por su
parte, L. laticephalus se distinguié por la gran proporcién de silice en su
contenido intestinal debida a su alimentacion de suelo. La disposicion de los
grupos sugiere un ordenamiento de las especies de termitas segun una
proporcion creciente de humificacién o degradacion de los items alimentarios,
similar a lo registrado en los andlisis de Donovan et al. (2001) y Barbosa
(2012), reafirmando de esta manera los resultados obtenidos en este trabajo al

relacionar la anatomia de las mandibulas y el intestino.

Ocho de las especies incluidas en esta Tesis habian sido previamente
asignadas al grupo alimentario I, dos al grupo Il y una al grupo IV de la
clasificacion de Donovan et al. (2001). Sin embargo, el andlisis del contenido
intestinal de obreras realizado en este trabajo permitié determinar con precision
los distintos items alimentarios ingeridos y las frecuencias en que los mismos
se hallaron en cada especie, reconociendo notables diferencias entre las
mismas. Estas observaciones, sumadas a los resultados del analisis de

agrupamiento, sugieren que el grupo alimentario II, tal como ha sido definido,
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constituye en realidad un conjunto heterogéneo en cuanto a los sustratos
consumidos por cada especie. La diversidad y superposicion parcial
(“continuum?) de dietas entre diferentes especies en comunidades de termitas
ha sido detectada en otros estudios realizados mediante analisis de la morfo-
anatomia intestinal o con is6topos estables del nitrégeno (Godoy 2008,
Bourguignon et al. 2011) y ha podido ser observada también con el presente
estudio de contenido intestinal. Tales resultados sugieren que el valor de los
grupos alimentarios seria el de brindar indicaciones del rol ecoldgico de las
distintas especies de termitas, y por lo tanto resultan de utilidad en estudios de
comunidades o poblaciones, pero no permiten establecer precisiones sobre la
dieta o los sustratos consumidos. Por el contrario, los estudios de analisis de
contenido intestinal como el de esta Tesis, brindan datos mas certeros y
detallados sobre los items ingeridos por cada especie de termita.

Los resultados obtenidos en esta Tesis contribuyen a relacionar la
morfologia mandibular e intestinal con la dieta de cada especie de termita, en
particular el desarrollo de las crestas de la placa molar, el sitio de unién de los
tubulos de Malpighi, el ancho de la prolongacion del segmento mixto en su
punto mas delgado y la longitud relativa de los pliegues del proventriculo,

confirmando la hipétesis de trabajo planteada al respecto.
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TABLAS

TABLA 1. Andlisis de Componentes Principales (PCA) referido a los items
alimentarios consumidos por las especies de termitas de las subfamilias
Nasutitermitinae y Syntermitinae. Referencias: FRAGVEG: fragmentos
vegetales, CELVEG: células vegetales, PORGERM: poros germinativos,

MTVEGDES: material vegetal en descomposicion, FIBVEG: fibras vegetales.

Factorl Factor2

FRAGVEG 0.765 0.429
CELVEG 0.633 -0.446
SILICE 0.674 -0.543
HIFAS 0.406 0.636
PORGERM -0.763 -0.263
MTVEGDES -0.542 0.502
FIBVEG -0.768 -0.174
Eigenval 3.069 1.434

% Varianza 43.8 20.5
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TABLA 2. Analisis de correlacion entre los dos factores extraidos a través de
PCA con los caracteres mandibulares y del tubo digestivo de obreras de
termitas de las subfamilias Nasutitermitinae y Syntermitinae. Referencias: UTM:
union de los tabulos de Malpighi, VE-IP: pared entre los pliegues de la valvula entérica,
VE-ARM: armadura de la valvula entérica, SM-EXT: posicién del segmento mixto en
relacién a la CGV, SM-AN: ancho de la porcibn mesentérica del segmento mixto,
PROV-ARM: armadura de la valvula entérica, PROV-PL-PU: relacion pulvilo-longitud de
los pliegues, PROV-ESC: grado de esclerotizacion del proventriculo, PROV-MES:
union del proventriculo con mesenterén, LBANTL: longitud del borde anterior del primer
diente marginal, LBPOST1: longitud del borde posterior del primer diente marginal,
LBANTS3: longitud del borde anterior del tercer diente marginal, A_M1: distancia desde
el diente apical al primer diente marginal, M1_M3: distancia desde primer diente
marginal al tercer diente marginal, INDIC_MI: indice Mandibular, DApMI: Diente
apical de la mandibula izquierda, desarCrest: desarrollo de las crestas, crestas
PMMD: numero de crestas de la placa molar de la mandibula derecha, M4:

cuarto diente marginal.

PC1 PC 2
Rs p rs p
UTM 0,22 0,51 0,67* 0,02*
VE-IP 0,41 0,21 -0,28 0,40
VE-ARM 0,52 0,10 0,09 0,78
SM-EXT -0,41 0,22 0,52 0,10
SM-AN 0,38 0,25 -0,66* 0,03*
PROV-ARM -0,34 0,31 -0,11 0,74
PROV-PL-PU 0,00 1,00 0,60* 0,05*
PROV-ESC -0,36 0,28 0,18 0,59
PROV-MES 0,22 0,51 -0,22 0,51
LBANT1 0,40 0,22 0,06 0,85
LBPOST1 0,46 0,16 -0,16 0,63
LBANT3 -0,16 0,64 -0,21 0,55
A M1 0,37 0,26 -0,41 0,21
M1 M3 0,44 0,18 -0,24 0,48
INDIC_MI -0,10 0,78 -0,11 0,74
DApMI -0,24 0,48 0,38 0,25
desarCrest 0,62* 0,04* -0,18 0,60
crestasPMMD -0,54 0,09 0,54 0,09
M4 -0,52 0,10 0,49 0,13
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FIGURAS
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FIGURA 1. Porcentaje de items alimentarios en especies de la subfamilia
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FIGURA 2. Porcentaje de items alimentarios en especies de la subfamilia

Syntermitinae.
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FIGURA 3. Contenido intestinal del tercer segmento proctodeal de especies de
Nasutitermitinae. A) C. cyphergaster, B) D. diversimiles, C y D) C. fulviceps, E)
N. corniger , F) N. rotundatus, G y H) V. heteropterus.

Referencias: FV) Fragmento vegetal, FBV) Fibra vegetal, MVD) Material Vegetal en
descomposicion, H) Hifas de hongos, PG) Poro germinativo.
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FIGURA 4. Contenido intestinal del tercer segmento proctodeal de especies de
Syntermitinae. Ay B) S. obtusus, C) L. laticephalus, D) E. festivellus, Ey F) P.
striatus, G y H) C. cumulans.

Referencias: FV) Fragmento vegetal, FBV) Fibra vegetal, MVD) Material Vegetal en
descomposicién, CV) Célula vegetal, P) Polen, S) Silice.
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CAPITULO IV

Consumo de maderas de importancia econdémica en el Nordeste
argentino por las termitas Cortaritermes fulviceps, Nasutitermes

aquilinus y Nasutitermes corniger (Blattodea, Isoptera, Termitidae).

INTRODUCCION

La utilizacion de maderas con elevada resistencia natural a insectos xil6fagos
en construcciones tiende a reducir el consumo de estos materiales por los mismos y
de las sustancias quimicas necesarias para su proteccién, aumentando su
durabilidad y brindando beneficios ambientales y econdmicos (Paes et al. 2015). En
esta linea, los andlisis de las preferencias alimentarias de las termitas xiléfagas
perjudiciales a edificaciones resultan de notable importancia para la seleccion de
maderas menos susceptibles a sus ataques (Arango et al. 2006). En los mecanismos
de seleccion y consumo del alimento por parte de las termitas intervienen factores
propios de las maderas, como su densidad, concentracion de nitrégeno, humedad,
presencia de compuestos quimicos fagoestimulantes o repelentes, procesos de
descomposicion, entre otros (La Fage y Nutting 1978, Bustamante y Martius 1998,
Scheffrahn 1991, Silva et al. 2004, Lukmandaru 2011). También son importantes las
caracteristicas particulares de cada especie de termita, su biologia y sus rasgos
ecologicos principales como régimen alimentario, consorcios microbianos
intestinales, tipos de nidificacion y reproduccion, entre otros (Delaplane y La Fage

1989, Evans 2010, Brune 2014).
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La relevancia a nivel regional y la aplicabilidad de los resultados de estos
andlisis estan determinadas por las especies de maderas y de termitas xil6fagas
evaluadas, ya que las mismas varian de un pais a otro y aln entre areas urbanas de
un mismo pais. Asi, la mayoria de los numerosos ensayos de campo y laboratorio
realizados a fin de estimar el consumo de diferentes tipos de madera por termitas
xil6fagas y la accion de tratamientos preventivos o agentes bioldgicos corresponden
a isépteros que no estan presentes en Argentina y/o a maderas no utilizadas en
construcciones en la regién (Sen- Sarma y Chatterjee 1965; McMahan 1966; Carter
et al. 1976; Usher y Ocloo 1976, Carter 1979; Creffield et al. 1985; Su y Tamashiro
1986; Waller et al. 1990; Atkinson et al. 1992; Abreu y Silva 2000; Cornelius et al.
2004; Peralta et al. 2004; Paes et al. 2003; Arango et al. 2006; Goncalves y Oliveira
2006, Peterson y Gerard 2007, Scholz et al. 2010, Villanueva et al. 2010, Ghosh et
al. 2012, Hadi et al. 2012, Gascon-Garrido et al. 2013, Franca et al. 2016). Para
Argentina, los escasos analisis previos de consumo de maderas por termitas se
enfocaron en la eficacia de algunos preservantes de uso comercial en maderas
impregnadas (Armua et al. 1996, 1997). Hasta el momento no se han realizado en el
pais estudios de preferencias de alimentacion de termitas en maderas nativas e
introducidas no tratadas, por lo cual estimamos necesario contar con estos datos,
especialmente en la regiéon nordeste donde se concentran los principales registros
de infestaciones urbanas por este grupo de insectos (Torales 2002).

Cortaritermes fulviceps (Silvestri) y Nasutitermes aquilinus (Holmgren)
presentan una amplia distribucion en la region Neotropical que abarca Argentina,
Brasil y Paraguay, ampliandose a Uruguay en el caso de C. fulviceps (Krishna et al.
2013, Cuezzo et al. 2015). En el nordeste argentino, las dos primeras especies

mencionadas ocupan ambientes naturales o antropizados y han sido reportadas
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como perjudiciales a construcciones, causando dafios de magnitud variable en
edificaciones urbanas y rurales en las provincias de Corrientes y Chaco (Torales
1995, 2002; Torales et. al 1995, 1996). Por su parte, Nasutitermes corniger
(Motschulsky) es una de las termitas invasivas mas ampliamente distribuida en areas
tropicales y subtropicales de América, desde el sur de México y el Caribe hasta el
norte de Argentina, donde es considerada una importante plaga estructural. Se han
detectado ademés invasiones al menos a tres areas (Florida, Bahamas y Nueva
Guinea) (Constantino 2002; Fontes y Milano 2002; Torales 2002; Scheffrahn et al.
2005 a y b, Scheffrahn 2013; Boulogne et al. 2016). En Argentina, se ha detectado
exclusivamente en el casco urbano de la ciudad de Corrientes donde se localiza en
diversos barrios en los que produce dafios de consideracibn a maderas
estructurales, aberturas, muebles y arboles (Torales y Armua 1985; Torales et al.
1990; Torales 1995, 2002).

Los objetivos de este capitulo fueron los de evaluar los consumos de cuatro
maderas habitualmente usadas en construcciones en el nordeste de Argentina por
parte de tres especies de termitas perjudiciales (C. fulviceps, N. aquilinus y N.
corniger) a fin de inferir su potencial como plagas urbanas en la regién y determinar
sus preferencias alimentarias. Asimismo, se procur@ identificar aquellas maderas
menos susceptibles a sus ataques para ser utilizadas en edificaciones y muebles en
la region.

Hipotesis de trabajo: Existe una preferencia en el consumo de maderas en

las especies de Nasutitermitinae perjudiciales a edificaciones en la region.
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MATERIALES Y METODOS

Material Bioldgico

Las termitas destinadas a los bioensayos se obtuvieron mediante la
recoleccion de nidos enteros de C. fulviceps, N. aquilinus y N. corniger en distintos
ambientes naturales y urbanos del Departamento Capital de la Provincia de
Corrientes (Argentina) (27°29°05” S, 58°46’56” O). Se extrajeron los nidos y se
trasladaron al laboratorio en recipientes plasticos. En el bioterio, cada nido se
acondicion6 en un contenedor de vidrio (216 |) sobre una base de arena humeda y
no se suministraron alimentos durante 48 h antes de cada experiencia. Las colonias
fueron mantenidas en laboratorio a temperatura ambiente, la cual fue registrada
diariamente y varid entre 22 y 28,6°C. También se registr6 cada dia la humedad
relativa (entre 57 y 81%).

Se analizo el consumo en cuatro maderas de uso frecuente en construcciones
urbanas y mobiliarios en el nordeste argentino, dos de ellas nativas (Patagonula
americana y Prosopis alba) y dos exéticas (Eucalyptus grandis y Pinus elliottii). Las
principales caracteristicas fisicas y usos de las maderas seleccionadas (INTI 2016)
se presentan en la Tabla 1. Se utilizaron piezas de duramen de cada especie de
madera, de 2 x 2 x 10 cm, con superficies alisadas mediante lijado a fin de facilitar la

observacion de los dafios ocasionados por las termitas.

Bioensayos

Las preferencias alimentarias de las tres especies de termitas se evaluaron
mediante experiencias de laboratorio con oferta simultdnea de las maderas
seleccionadas durante 14 dias. La metodologia aplicada correspondid a una

adaptacion de las propuestas de Delaplane y La Fage (1989) y Gazal et al. (2010,
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2014), en donde las principales modificaciones se debieron a la duracién de las
experiencias, el uso de nidificaciones y no individuos solamente y la cantidad de
ensayos con cada especie. Se disefié un dispositivo que consistié en un recipiente
de mayor volumen (216 |) que contenia un nido entero conectado con otro de menor
volumen (4,5 I) mediante un tubo de silicona (Figura 1). Antes de cada ensayo, las
piezas de madera fueron secadas en estufa a 105 °C durante cinco horas y pesadas
con balanza de precision. Se humedecieron con agua destilada mediante un
aspersor y se ubicaron en los dispositivos de experimentacién. En el recipiente mas
pequefio se ubicaron cuatro bloques de madera (uno de cada madera seleccionada)
dispuestos aleatoriamente y en forma equidistante al punto de ingreso. Una vez
finalizadas las experiencias, las piezas de madera se extrajeron de los recipientes de
prueba y se limpiaron con un pincel para remover los restos de las construcciones
realizadas por las termitas. Luego se repitieron los procesos de secado y registro de
pesos. Para cada especie de termita se realizaron cinco réplicas de los ensayos y un

testigo.

Analisis de datos

A fin de obtener una indicacién relativa del consumo de maderas y de las
preferencias alimentarias de las termitas se realizaron analisis comparativos
cuantitativos y cualitativos.

Para la evaluacion cuantitativa de las preferencias alimentarias se determino
la pérdida de masa de las muestras de madera como indicador del consumo
realizado por los insectos, basada en el peso seco anterior y posterior a cada
bioensayo. Las diferencias de consumo total de maderas entre las tres especies de

termitas se analizaron mediante el andlisis de la varianza. Las diferencias en el
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consumo de cada tipo de madera por parte de las termitas se analizaron con el test
HSD de Tukey. Las correlaciones entre las caracteristicas fisicas de las maderas
(densidad, porosidad y dureza Janka) y las variables ambientales (temperatura
ambiente y humedad relativa) con los consumos observados se examinaron
mediante el indice de correlacion por rangos de Spearman. Los célculos se basaron
en el promedio de los grupos y se realizaron con el software PAST 3.0 (Hammer et
al. 2001). Todas las pruebas estadisticas se hicieron con a= 0,05.

La evaluacion cualitativa de los bioensayos se llevd a cabo mediante la
observacion de todas las superficies de cada pieza de madera bajo microscopio
estereoscopico y el registro de los dafios ocasionados, de acuerdo los siguientes
criterios, modificados de la propuesta de Gay et al. (1955): 0: sin signos evidentes de
ataque, 1: ataque leve (superficie parcialmente erosionada o dafiada hasta una
profundidad menor a 3 mm), 2: ataque moderado (dafio superficial extenso o erosién
de mas de 3 mm de profundidad en algunos puntos), 3: ataque fuerte (dafios
considerables de mas de 3mm de profundidad con formacion de tdneles y/o
cavidades, gran parte de la pieza consumida). Las diferencias en los niveles
cualitativos de ataque registrados para cada tipo de madera se analizaron mediante

la prueba de chi cuadrado.

RESULTADOS

Los bioensayos de laboratorio realizados han permitido determinar que C.
fulviceps, N. aquilinus y N. corniger poseen amplitud en sus preferencias
alimentarias ya que las cuatro especies de maderas ofrecidas fueron consumidas

por las tres especies de termitas (Figura 2). Ninguna de las maderas ofrecidas fue
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calificada como resistente o no palatable ya que todas fueron consumidas en uno o
mas de los bioensayos realizados.

Los porcentajes promedio de pérdida de masa registradas al finalizar los
bioensayos oscilaron entre 0,323% y 1,465% para las piezas ofrecidas a C.
fulviceps, entre 0,998% y 4,128% para las presentadas a N. aquilinus y entre
10,974% y 52,610% para las maderas expuestas a N. corniger (Tabla 2). Los
mayores valores de pérdida de masa correspondieron, para C. fulviceps, a las dos
maderas autéctonas (P. americana y P. alba), en tanto que las dos maderas exéticas
(E. grandis y P. elliottii) fueron las mas consumidas por N. aquilinus. N. corniger se
alimenté en mayor medida de piezas de E. grandis (exoética) y P. alba (nativa). En
algunas piezas de E. grandis el porcentaje de pérdida de masa supero el 95% de su
valor inicial, es decir que fueron casi totalmente consumidas.

Al considerar las tres especies de termitas, se registraron diferencias
significativas en el consumo total de maderas (F= 10,1017; p< 0,05). Esto se debi6 a
qgue N. corniger presentd consumos notablemente mayores que las otras dos
termitas, que no mostraron diferencias significativas entre si (p< 0,05). Se registraron
asimismo diferencias significativas en el consumo entre maderas y entre especies de
termitas (Tabla 3), debidas al notable ataque a las piezas de E. grandis y P. alba por
parte de N. corniger (Tabla 4).

Los registros de consumo de las tres especies de termitas no mostraron
correlaciones significativas con las propiedades fisicas de las maderas ofrecidas
(densidad, porosidad y dureza Janka) (Tabla 5). Al correlacionar las variables
ambientales temperatura y humedad relativa con el consumo de maderas por parte

de cada especie de termita, sélo se hallaron valores positivos significativos para N.
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aquilinus en relacion a la humedad relativa registrada durante los bioensayos (rs=
0,48; p=0,02).

En cuanto al analisis cualitativo de los bioensayos realizados (Tabla 6), el
48,33% de las piezas de madera mostraron signos evidentes de ataque de termitas
al finalizar el periodo de experimentacion, variando la intensidad de los dafios de
leves a fuertes. Si bien todas las maderas fueron visitadas en los primeros dias de
las experiencias por obreras y soldados de las tres especies, al cabo de algunas
jornadas las obreras concentraron su alimentacion en las maderas de su preferencia,
donde las frecuencias de dafios fueron mayores. P. americana, P. alba y E. grandis
sufrieron ataques leves y moderados por parte de C. fulviceps, en tanto que en las
piezas de P.elliotii no fue posible reconocer bajo microscopio estereoscépico las
areas afectadas. Por su parte, en las maderas ofrecidas a N. aquilinus se
reconocieron dafios leves a P. americana, leves y moderados a P. elliottii y
moderados a P. alba y E. grandis. N. corniger produjo los dafios mas notables, que
fueron de moderados a fuertes en los cuatro tipos de maderas ofrecidas. Las
diferencias observadas entre las maderas ofrecidas en las frecuencias de niveles de
ataque segln la escala cualitativa, no fueron significativas para C. fulviceps (x* =
3,3333; gl = 6; p = 0,766) ni para N. aquilinus (x* = 6,5333; gl = 6; p = 0,3662). Para
N. corniger por el contrario, se registraron diferencias significativas ()(2: 154,8718; gl
= 6; p< 2.2e-16) en las frecuencias de ataque con valores mas elevados en E.
grandis y P. alba.

En todas las piezas de madera ofrecidas se observaron deposiciones de las
termitas, producto de las actividades de reconocimiento y exploracion de las obreras
y soldados (Figura 3). Estas gotas fecales oscuras formaban recubrimientos

parciales sobre los fragmentos de madera ofrecidos. Posteriormente, las termitas
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focalizaron su consumo en algunas de las piezas, que evidenciaron dafios mas
notables al cabo del lapso previsto para las experiencias. Las superficies de los
tacos de madera mostraron zonas mas o menos extensas erosionadas por el roido
de las mandibulas de las obreras, que en algunos puntos alcanzaban profundidades
de méas de 3 mm (Figuras 4 y 5). N. corniger fue la Unica de las tres termitas que
consumio casi totalmente algunas de las maderas ofrecidas (Figura 6). Al cabo de
varios dias, las piezas fueron cubiertas parcial o totalmente por laminas de cartén de
madera elaboradas por las obreras, por debajo de las cuales continuaban el
consumo hasta dejar en algunos casos, solo fracciones muy pequefias (Figura 7).
Con respecto al nivel de preferencia de cada una de las maderas ofrecidas, P.
americana registré el mayor consumo de C. fulviceps, pero el menor ataque de N.
aquilinus, en tanto que P. alba registr6 consumos intermedios de las tres termitas.
Por su parte, una de las dos especies forestales introducidas (E. grandis) resultd
preferida por las dos Nasutitermes en tanto que la otra madera exética (P. elliottii)
fue la menos consumida por C. fulviceps y N. corniger. Una posible ordenacion en
jerarquias o rangos de susceptibilidad al consumo o ataque de termitas de las
maderas estudiadas de acuerdo a los resultados de estos ensayos ubicaria a E.
grandis como la mas susceptible al ataque de termitas y en especial de las especies
de Nasutitermes, en las dos posiciones intermedias se ubicarian P. alba y P.
americana, en tanto que P. elliottii resultaria la menos susceptible al ataque de

termitas.

DISCUSION

Los resultados de ensayos relativos de consumo y preferencias alimentarias

son a veces de compleja comparacion con otros efectuados con distintas especies

77



Habitos alimentarios y preferencias de consumo de maderas de termitas distribuidas en el Nordeste Argentino.

de termitas y maderas o incluso con las mismas especies, por diferencias intra-
especificas (Su y La Fage 1984 a y b, Creffield et al. 1985, Lenz 1985, Paes et al.
2003). A ello se agregan otros factores como las condiciones de laboratorio en que
se mantuvieron las colonias, el numero de individuos utilizados en los bioensayos,
las formas de evaluacion de los resultados, etc. (Wood 1978, Waller et al. 1990,
Bustamante y Martius 1998). A pesar de estas dificultades en el cotejo de resultados,
en el presente trabajo se presentan las similitudes y diferencias que han podido
establecerse con estudios previos.

Se ha optado en esta Tesis por realizar bioensayos de eleccién simultanea,
que permiten ofrecer opciones de discriminacion de un sustrato alimentario particular
sobre otros y evidencian las posibles preferencias de cada especie de termita de
acuerdo con Gay et al. (1955), Creffield et al. (1985) y Gazal (2008). En una prueba
de eleccion las termitas pueden evitar alguna especie de madera si existen otras
opciones accesibles, pero podrian llegar a consumirla en otra situacién donde sea el
anico alimento disponible en una “eleccion condicionada” o “alimentacion
compensatoria” (Cruz-Rivera y Hay 2000, Peterson y Gerard 2007).

La amplitud de preferencias alimentarias observada para N. corniger en las
experiencias realizadas, concuerda con observaciones previas que han mostrado
asimismo que esta termita consume una amplia variedad de maderas americanas y
exoticas, con niveles de preferencia mas o menos marcados (Loayza Villegas 1982;
Armua et al. 1996; Bustamante y Martius 1998; Vasconcellos y Bandeira 2000; Paes
et al. 2003, 2015; Gazal 2008; Gazal et al. 2010, 2012). Los valores de pérdida de
masa observados en las experiencias con N. corniger resultaron muy significativos y
algunas de las piezas de E. grandis fueron consumidas casi por completo. En

bioensayos de laboratorio realizados en Brasil, también E. grandis resulté la madera
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preferida por N. corniger (Gazal et al. 2010). Otros ensayos de laboratorio realizados
con N. corniger muestran pérdidas de masa menores en diferentes maderas, que en
pocos casos superan el 10%. Sin embargo, en tales pruebas se emplea un valor
predeterminado de 1 g de termitas, que equivale aproximadamente a 380 individuos,
namero mucho menor a la poblacion que ocupa un nido entero (Paes et al. 2003,
2015).

Para C. fulviceps y N. aquilinus, los valores de pérdida de masa registrados
durante este estudio pueden ser considerados como consumos reducidos en
comparacion a otras experiencias con diferentes especies de termitas xiléfagas que
muestran porcentajes mas elevados (Usher y Ocloo 1976, Bustamente y Martius
1998, Arango et al. 2006, Franca et al. 2016).

Si bien en este estudio no se han detectado correlaciones significativas entre
los consumos de las especies estudiadas de termitas y las propiedades fisicas de las
maderas, no se han establecido hasta el momento relaciones precisas de estas
variables con el grado de susceptibilidad o resistencia al ataque de termitas. Algunos
andlisis identifican a la densidad y/o dureza de cada madera como factores
determinantes del mayor o menor consumo (Behr et al. 1972, Esenther 1977,
Bultman et al. 1979, Bustamante y Martius 1998, Abreu y Silva 2000, Arango et al.
2006) en tanto que en el presente estudio y otros previos (Paes et al. 2003, Peralta
et al. 2004, Gazal 2008) no se detectaron tales relaciones. Se ha postulado que el
grado de palatabilidad de cada especie de madera no depende de un factor Gnico
como su densidad u otra caracteristica fisica sino que resulta de una conjuncion de
rasgos propios como la presencia de metabolitos secundarios (aleloquimicos) y el
estado de decaimiento, entre otros, a los cuales se suman factores externos como

presencia de hongos, condiciones ambientales, etc. (Wolcott 1957, Smythe et al.
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1971, Carter 1979, Carter et al. 1983, Scheffrahn 1991, Bustamante y Martius 1998,
Gazal et al. 2014, Paes et al. 2015). Resulta de interés, por lo antes enunciado,
considerar otras caracteristicas de las maderas seleccionadas en futuros estudios,
como por ejemplo la presencia de taninos y la proporcidn de los mismos con
respecto a la cantidad de celulosa presente.

Con respecto a las variables ambientales consideradas, la relacién positiva
observada entre la humedad relativa del ambiente y el consumo de maderas por
parte de N. aquilinus pone de manifiesto que los resultados de los bioensayos son
marcadamente influenciados por las condiciones en que se realizan los mismos. En
particular, la humedad relativa es un factor fundamental para la supervivencia de las
termitas, que poseen un exoesqueleto delgado y muy poco quitinizado para
protegerse de la desecacién (Moore 1969). En laboratorio, los mayores niveles de
supervivencia de Nasutitermes exitiosus se reconocen a valores de 96% y 90% de
humedad relativa, superiores a los registrados en este trabajo (Cookson 1987). En
experiencias con termitas subterraneas de la familia Rhinotermitidae se observa que
los individuos se congregan en las cAmaras de mayor humedad relativa, prefiriendo
valores cercanos al 98% y que la mortalidad aumenta en camaras con porcentajes
de < 75% (Gautam y Henderson 2011). Si bien en este trabajo esta relacién resulté
significativa solo para una de las especies de termitas, este factor afecta
seguramente a todos los bioensayos de laboratorio con estos insectos.

El reconocimiento durante los bioensayos de las etapas de exploracion inicial
y reclutamiento por parte de obreras y soldados de las tres especies, seguidas de
concentracion sobre algunas maderas seleccionadas, ha sido previamente
observada para N. corniger. En esta especie se observa reconocimiento y

exploracion de las diferentes maderas ofrecidas, pero la etapa final de reclutamiento
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masivo se intensifica sobre las maderas por las que esta especie muestra mayor
grado de preferencia (Gazal 2008, Gazal et al. 2010).

Las preferencias observadas en las especies de termitas analizadas por
algunas de las maderas ofrecidas permiten establecer un cierto orden de
susceptibilidad de las mismas a cada especie de isOptero. Asi, E. grandis aparece
como una de las maderas mas susceptibles por haber sido la mas atacada por las
dos Nasutitermes. Por el contrario, P. elliotti mostr6 mayor resistencia ante N.
corniger y C. fulviceps ya que fue la menos consumida por ambas, pero preferida por
N. aquilinus. De manera semejante a lo observado en este estudio para E. grandis,
diferentes especies de Eucalyptus han sido calificadas como muy susceptibles a N.
corniger, termita que muestra una notable predileccion por madera de arboles de
este género (Loayza Villegas 1982, Armua et al. 1996, Gazal et al. 2010, Paes et al.
2015). Observaciones previas en laboratorio registran asimismo consumos
moderados de N. aquilinus sobre maderas testigo no tratadas de Eucalyptus saligna
y P. elliottii (Armua et al. 1997).

La posible relevancia de las especies de termitas analizadas como plagas
estructurales en la region puede inferirse a partir de diferentes rasgos biol6gicos
como sus regimenes nutricionales, patrones de nidificacion y estrategias
reproductivas, que muestran relacion con los consumos de maderas y sus
preferencias alimentarias. N. aquilinus y N. corniger construyen termiteros de carton
de madera sobre arboles vivos 0 secos hativos y exoticos cuya madera consumen y
también forrajean fuera del nido para buscar otras piezas de madera que utilizan
como fuentes de alimentacién (nidos intermedios). Por su parte, C. fulviceps posee
habitos de forrajeo sobre vegetacion herbacea, alimentandose de follaje y raices asi

como de detritos vegetales. Sélo esporadicamente se ha detectado esta especie
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consumiendo restos de lefio y corteza de Eucalyptus. C. fulviceps nidifica
separadamente de su fuente de alimentacion, en monticulos epigeos que construye
con material extraido de la capa superficial del suelo. En su interior almacena
numerosos fragmentos de material vegetal seco, que sirven como alimento a los
integrantes de las colonias, tal como se observa en otros géneros de
Nasutitermitinae y Syntermitinae (Fontes y Terra 1981, Torales 1998, Torales et al.
2005, Lima y Costa- Leonardo 2007). A pesar de las diferencias antes mencionadas,
las tres termitas comparten otros rasgos biolégicos y morfolégicos como la
capacidad de producir reproductores secundarios y la presencia de crestas
prominentes y numerosas sobre las placas molares planas de la mandibula derecha
de obreras, observadas también en otras especies de Nasutitermes y Cortaritermes.
Estas crestas molares que participan en la trituracion de las fibras vegetales de
mayor dureza, indicarian que estas especies son capaces de alimentarse de madera
poco alterada, tal como se registré en los bioensayos, en coincidencia con Deligne
(1966), Fontes (1987b), Donovan et al. (2000) y Cuezzo et al. (2015). Asimismo, los
consumos observados indican la importancia de estas termitas en la degradacion de
materiales celulésicos en ambientes naturales como la Mata Atlantica brasilera
donde una sola especie (N. corniger) puede consumir alrededor del 6,5% de los
restos de madera caida sobre el suelo de la selva (Vasconcellos y Bandeira 2000).
Algunos de los rasgos biolégicos mencionados para las tres termitas
caracterizan a las termitas invasivas que son plagas urbanas severas a nivel
mundial, como ser la alimentacion exclusiva de madera muerta no degradada, las
nidificaciones de tipo intermedio y la produccion de reproductores secundarios
(Evans 2010). A partir de los bioensayos realizados y considerando los rasgos

biolégicos mencionados, es posible inferir que dos de las termitas evaluadas (C.
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fulviceps y N. aquilinus) pueden comportarse ocasionalmente como plagas urbanas
secundarias 0 menores, capaces de provocar dafios moderados a diferentes tipos
de maderas utilizadas en construcciones. Por otra parte, los resultados resaltan que
N. corniger es una termita capaz de consumir importantes cantidades de diferentes
maderas produciendo dafios de magnitud y permiten confirmar su estatus de seria
plaga estructural en la zona. Por ello, es recomendable el monitoreo y registro de
casos de los dafios producidos por estas tres especies de termitas sobre maderas

estructurales en la region.
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TABLAS

TABLA 1. Identificacion, principales caracteristicas fisicas y usos de las cuatro

maderas utilizadas en los bioensayos.

Nombre cientifico, Densidad Dureza Janka Porosidad Durabilidad Principales Usos
nombre comun y familia aparente al perpendicular a (%) natural
15% de las fibras
humedad
glcm?®
Patagonula americana L. 0,800 82,2 46,7 5 a 10 afios (al Marcos de
(guayaibi blanco) exterior y en aberturas,
Boraginaceae contacto con el  parquets, toneleria,
suelo) etc.
Prosopis alba Griseb. 0,760 78,5 50,4 10 a 30 afios (al Muebles, aberturas,
(algarrobo blanco) exterior parquet, postes,
Leguminosae enterrada) etc.
Eucalypus grandis Hill ex 0,510 28,62 56 5a 10 afos (al Pisos, muebles,
Maiden (eucalipto) exterior y en postes, tableros,
Myrtaceae contacto con el etc.
suelo)
Pinus elliottii Engelmann 0,540 31,40 64 5 afios (al Muebles,
(pino) exterior y en machimbres,
Pinaceae contacto con el aberturas, cajones,

suelo)

etc.

TABLA 2. Pesos secos y pérdidas de masa de las piezas de madera consumidas
por C.fulviceps, N. aquilinus y N. corniger durante los bioensayos (valores promedio
y desvio estandar). Referencias: I: peso inicial (g), F: peso final (g), D: diferencia de
peso (g), M: pérdida de masa (%).

Termitas Maderas [ F D M (%)
C. fulviceps P. americana 27,508 (4,803) 27,104 (5,285) 0,404 (0,736) 1,465
P. alba 34,206 (2,691) 33,724 (2,888) 0,482 (0,672) 1,409

E. grandis 26,052 (7,681) 25,850 (7,790) 0,202 (0,247) 0,775

P. elliottii 24,728 (2,340) 24,648 (2,383) 0,080 (0,085) 0,323

N. aquilinus P. americana 27,834 (4,778) 27,556 (4,722) 0,278 (0,146) 0,998
P. alba 35,728 (1,522) 35,134 (1,643) 0,594 (0,605) 1,662

E. grandis 23,778 (1,927) 22,796 (2,873) 0,982 (1,416) 4,128

P. elliottii 28,328 (5,133) 27,754 (4,823) 0,574 (0,349) 2,026

N. corniger P.americana 26,338 (6,005) 19,120 (10,465) 7,218 (4,632) 27,405
P. alba 33,714 (4,245) 21,480 (8,756) 12,234 (6,416) 36,287

E. grandis 26,356 (5,883) 12,490 (12,876) 13,866 (7,874) 52,610

P. elliottii 29,852 (6,047) 26,576 (8,413) 3,276 (4,339) 10,974
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TABLA 3. Diferencias de consumo de maderas entre las tres especies de termitas,
entre las maderas ofrecidas y entre termitas por maderas, observadas a través del
test HSD de Tukey.

F p
Diferencias entre especies de termitas 41,2092 0,0000
Diferencias entre maderas 3,5228 0,0217

Diferencias entre termitas por maderas 3,0220 0,0137

TABLA 4. Diferencias en el consumo de maderas por especie de termita y tipo de
madera, observadas a través del test HSD de Tukey. Letras diferentes indican
diferencias significativas entre grupos.

Consumo promedio 1 2

C. fulviceps - P. elliottii 0,080 a
C. fulviceps - E. grandis 0,202 a
N. aquilinus - P. americana 0,278 a
C. fulviceps - P. americana 0,404 a
C. fulviceps - P. alba 0,482 a
N. aquilinus - P. elliottii 0,574 a
N. aquilinus - P. alba 0,594 a
N. aquilinus - E. grandis 0,982 a
N. corniger - P. elliottii 3,276 a
N. corniger - P. americana 7,218 a ab
N. corniger - P. alba 12,234 b
N. corniger — E. grandis 13,866 b

TABLA 5. Correlaciones entre las caracteristicas fisicas de las maderas (densidad,
porosidad y dureza Janka) y los consumos observados mediante el indice de
correlacion de Spearman.

Densidad Porosidad Dureza Janka
C. fulviceps 0,04 (p=0,844) 0,18 (p=0,429) 0,04 (p=0,844)
N. aquilinus 0,10 (p=0,648) 0,21 (p=0,357) 0,10 (p=0,648)
N. corniger -0,14 (p=0,535) 0,19 (p=0,422) -0,14 (p= 0,535)
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TABLA 6. Frecuencia de dafios cualitativos de C. fulviceps, N. aquilinus y N.
corniger sobre las cuatro especies de maderas ofrecidas. Referencias: 0: sin signos

evidentes de ataque, 1: ataque leve, 2: ataque moderado, 3: ataque fuerte.

Termitas Maderas

C. fulviceps P. americana
P. alba
E. grandis
P. elliottii
N. aquilinus P. americana
P. alba
E. grandis
P. elliottii
N. corniger P. americana
P. alba
E. grandis
P. elliottii

Frecuencias de dafios
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FIGURA 1. Dispositivo disefiado para los bioensayos de laboratorio.
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FIGURA 2. Consumos (g) de las maderas ofrecidas por parte C. fulviceps, N.

aquilinus y N. corniger.
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FIGURA 3. Obreras y soldados de C. fulviceps en actividades de exploracion de una

pieza de P. alba ofrecida durante uno de los bioensayos.

FIGURA 4. Piezas de madera parcialmente consumidas por C. fulviceps, luego de la
finalizacion de las experiencias. Referencias: 1. E. grandis, 2: P. americana, 3: P.
elliottii, 4: P. alba.
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FIGURA 5. Bloque de madera con recubrimiento fecal y porciones roidas por

obreras de N. aquilinus.

FIGURA 6. Piezas de madera parcialmente consumidas por N. corniger, luego de la
finalizacion de las experiencias. Referencias: 1. P. alba, 2: E. grandis, 3: P.
americana, 4: P. elliottii.
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FIGURA 7. Pieza de madera totalmente recubierta por construcciones de carton de

madera elaboradas por obreras de N. corniger.
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CONCLUSIONES

El andlisis comparativo de la morfologia mandibular y del tubo digestivo
de obreras de las especies consideradas permitié separar claramente
las subfamilias Nasutitermitinae y Syntermitinae y confirmar por primera
vez, en base a pruebas estadisticas, la relevancia de estos caracteres
para la diferenciacion de grupos taxonOmicos de termitas y para la
descripcion de nuevos géneros y especies.

Se determind que ciertos caracteres mandibulares (desarrollo de las
crestas de la placa molar) y del tubo digestivo (armadura de la valvula
entérica, ancho de la porcion mesentérica del segmento mixto y longitud
de los pliegues del proventriculo en relacion a los pulvilos) resultan
fundamentales para estudios referidos a la ecologia nutricional de
termitas ya que se relacionan con el tipo de dieta de las distintas
especies.

A través del andlisis del contenido intestinal se pudo concluir que cada
especie analizada presenta una dieta especializada para el consumo de
material vegetal en distintos grados de descomposicion, con variaciones
en los items consumidos y en sus frecuencias, y cuyos caracteres
morfologicos estan relacionados a los sustratos ingeridos.

Asimismo, se confirmé que las categorias definidas por las
clasificaciones vigentes de grupos alimentarios de isépteros, a pesar de
reunir a termitas con regimenes nutricionales similares, no brindan

precisiones acerca de los items consumidos ni permiten diferenciar las
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especies entre si, como pudo hacerse en este trabajo mediante el
andlisis del contenido intestinal.

e La presencia de tejido vegetal en descomposicion en el 92% de las
muestras y en todas las especies analizadas en este trabajo, pone de
manifiesto la importancia de este grupo de insectos en los procesos de
degradacion de restos vegetales y reciclaje de nutrientes en ambientes
naturales del Nordeste argentino.

e El hallazgo de fragmentos de hifas y de poros germinativos en el
contenido intestinal de cinco de las especies, permite inferir la
importancia de ellas no solamente en la reutilizacion de los nutrientes en
estos ambientes, sino también, probablemente, en la dispersion de
hongos.

e Los resultados obtenidos destacan la importancia de los analisis de
contenido intestinal en estudios ecoldgicos de termitas, ya que permiten
identificar con mayor precision, el rol que cumplen estos individuos en el
ambiente en que se encuentran.

e Las cuatro especies de maderas ofrecidas en los bioensayos de
laboratorio resultaron susceptibles al atague de termitas, ya que todas
fueron consumidas por las tres especies de termitas perjudiciales
seleccionadas.

e Se registraron diferencias significativas en el consumo total de maderas
entre termitas, asi como en el consumo entre maderas y entre termitas
debidas a los valores notablemente mayores de N. corniger con respecto
a las otras dos especies (N. aquilinus y C. fulviceps), que no variaron

significativamente entre si.
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Los consumos no mostraron relacion con las caracteristicas fisicas
consideradas de las maderas ofrecidas.

Las pérdidas porcentuales de masa representan consumos reducidos en
C. fulviceps y N. aquilinus, cuyos dafos fueron categorizados como
leves o moderados, por lo que podria considerarse a ambas termitas
como plagas urbanas secundarias 0 menores.

N. corniger produjo los dafios méas notables en los cuatro tipos de
maderas ofrecidas, que fueron categorizados como moderados y
fuertes, lo cual confirma su estatus de plaga estructural severa en esta
regién, como lo es en otros paises donde se halla presente.

Los ensayos realizados ubicaron a E. grandis como la madera mas
susceptible al ataque de termitas y a P. elliotti como la menos
susceptible, mientras que las maderas nativas (P. alba y P. americana)
ocuparon posiciones intermedias.

Las modificaciones metodolégicas introducidas en el andlisis del
contenido intestinal (uso de colorantes) y en los bioensayos de
preferencias alimentarias (oferta simultanea de maderas, uso de nidos
enteros) permitieron obtener buenos resultados, por lo que se
consideran aportes valiosos y seria deseable su aplicacién en futuros

estudios.
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