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RESUMO

Nifio, Andrea Patricia Vargas, M.Sc., Universidade Federal de Vigosa, febrero
de 2010. Contatos interindividuais mediando sociabilidade em

cupins ( Insecta: lIsoptera). Orientador: Og Francisco Fonseca de
Souza. Co-orientadores: Terezinha Maria Castro Della Lucia e Eraldo
Rodriguez de Lima

Os cupins apresentam uma alta complexidade social, onde os individuos
que compdem uma colonia presentam uma divisao reproductiva do trabalho, na
qual muitos individuos trabalham a favor de uns poucos que se reproduzem. A
evolucdo dessa alta complexidade social tem sido um tema de pesquisa muito
interesante, assim como o0s comportamentos sociais desses organismos.
Entretanto um aspecto chave das mesmas interacdes sociais tem sido
subestimado. Os efeitos do grupo vdo mais além das simples vantagens na
reproducio, protecdo contra predadores ou melhoramento no forrageamento. O
objetivo do trabalho foi testar se existe um efeito do tamanho do grupo e da
complexidade social, sobre o numero de interagdes per capita ¢ da sobrevivéncia
dos individuos. Foram realizados experimentos no laboratorio, empregando
operarios de 17 colonias de cupins, correspondentes a 6 especies as quais
representam uma sequencia filogenética em Isoptera. Foram separados operarios
de cada colonia em diferentes tamanhos de grupo, e observadas as interacdes
sociais e comportamentos desenvolvidos entre os individuos. Posteriormente foi
calculada a sobrevivéncia promedio dos individuos em cada tamanho de grupo e
correlacionada com los respectivos dados de interacdes. Finalmente foram
comparados os resultados entre as trés familias de térmitas empregadas no
presente estudio. Os resultados obtidos no trabalho corroboram os resultados
obtidos em estudos anteriores, onde o efeito do grupo aumenta a sobrevivéncia
de operarios de térmitas. Respeito ao incremento no tamanho de grupo, existe
uma diminui¢cdo no numero de interagdes per capita/segundo. A sobrevivéncia
dos individuos ¢ afetada pelo tamanho de grupo, mas ndo pelas interagcdes per
capita/segundo para ninhuma das espécies estudadas. Entretanto existe uma
clara tendéncia no incremento do numero de comportamentos com o incremento

do tamanho do grupo e com a complexidade social.
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RESUMEN

Nifio, Andrea Patricia Vargas, M.Sc., Universidade Federal de Vigosa, febrero
de 2010. Contactos Interindividuales mediando sociabilidad en
termitas (Insecta: Isoptera). Director: Og Francisco Fonseca de Souza.
Co-directores: Terezinha Maria Castro Della Lucia y Eraldo Rodriguez
de Lima

Las termitas presentan una gran complejidad social, donde los individuos
que componen una colonia presentan una division reproductiva del trabajo, en la
cual gran cantidad de individuos trabajan a favor de algunos pocos que se
reproducen. La evolucion de esta alta complejidad social ha sido un tema de
investigacion muy interesante, asi como los comportamientos sociales de estos
organismos. Sin embargo un aspecto clave de las mismas interacciones sociales
ha sido subestimado. Los efectos de grupo van mas alld de las simples ventajas
en la reproduccion, proteccion contra depredadores o mejoramiento en el
forrajeamento. El objetivo del trabajo fue ensayar si existe un efecto del tamafio
de grupo y de la complejidad social, sobre el numero de interacciones per capita
y sobrevivencia de los individuos. Fueron realizados experimentos en
laboratorio, utilizando obreros de 17 colonias de termitas, correspondientes a 6
especies las cuales representan una secuencia filogenética en Isoptera. Fueron
separados obreros de cada colonia en diferentes tamafios de grupo, y observadas
las interacciones sociales y comportamientos desarrollados entre los individuos.
Posteriormente fue calculada la sobrevivéncia promedio de los individuos en
cada tamafio de grupo y correlacionada con los respectivos datos de
interacciones. Finalmente fueron comparados los resultados entre las tres
familias de termitas empleadas para este estiidio. Los resultados obtenidos en
este trabajo corroboran los resultados obtenidos por estudios anteriores, segin
los cuales el efecto de grupo aumenta la sobrevivencia de obreros de térmitas. Se
encontrd que con el incremento en el tamafio de grupo, existe una disminucion
en el nimero de interacciones per capita/segundo. La sobrevivencia de los
individuos es afectada por el tamafio de grupo, sin embargo no es afectada por
las interacciones per capita/segundo para ninguna de las especies estudiadas. No

obstante existe una clara tendencia en el aumento del numero de



comportamientos con el incremento del tamafo del grupo y con la complejidad

social.
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ABSTRACT

NINO, Andrea Patricia Vargas, M.Sc., Universidade Federal de Vicosa.
February, 2010. Contacts between individuals mediating sociability in
termites (Insecta: Isoptera). Advisor: Og Francisco Fonseca de Souza.
Co-advisors: Terezinha Maria Castro Della Lucia and Eraldo Lima
Rodriguez.

Termites have a high social complexity, where the individuals composing

a colony have a reproductive division of labor, in which large numbers of

individuals working for a few reproduce. The evolution of this high social

complexity has been a very interesting research topic, as well as social behavior
of these organisms. However, a key aspect of these social interactions has been
underestimated. The group effects go beyond the simple advantages in
reproduction, protection from predators or improvement in the foraging. The
objective was to test if the group size and social complexity affect the number of
interactions per capita and survival of individuals. Laboratory experiments were
conducted, using workers from 17 colonies of termites, for 6 species which
represent a phylogenetic sequence in Isoptera. Workers were separated from
each colony in different group sizes, and observed social interactions and
behaviors developed among individuals. Then calculated the average survival of
individuals in each size group and correlated with the respective interaction data.
Finally the results were compared among the three families of termites used for
this study. The results from this study corroborate the results obtained by
previous studies, indicating that the effect of group increases the survival of
termite workers. We found that with increasing group size, decrease the per
capita number of interactions per second. The survival of individuals is affected
by group size, however it is not affected by interactions per capita per second for
any of the studied families. However there is a clear trend in increasing the

number of behaviors with increasing group size and social complexity.
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1. INTRODUCCION

Para los animales, vivir en grupo es un fendémeno ampliamente generalizado
que puede observarse desde invertebrados hasta los mismos seres humanos (Krause y
Ruxton, 2002). Para un individuo, el beneficio mas evidente de vivir en grupo, es la
disminucion del riesgo de predacion per capita debido a un aumento en la vigilancia,
dilucion del riesgo de predacion o confusion del predador, donde el predador tiene
mas dificultades para enfocarse en un individuo especifico cuando éste se encuentra
en un grupo grande. Otros beneficios son el aumento en la eficiencia de forrajeo e

incremento de encuentros con potenciales parejas (Krause y Ruxton, 2002).

Sin embargo, vivir en grupo puede acarrear costos también. El individuo
puede estar obligado a compartir recursos limitados, lo que puede conllevar a
competencia por agregacion o simplemente por dominancia jerarquica. Ciertas
estrategias de predacion act@ian independientemente de la funcidon antipredatoria del
grupo y algunos predadores atacan preferencialmente grupos a individuos aislados.
Con todo eso, la seleccion podria favorecer comportamientos que minimicen los

costos, preservando los beneficios de vivir en grupo (Herczeg et al, 2009).

Un beneficio importante de la socialidad es el incremento en la
sobrevivencia. En muchas especies gregarias, las interacciones sociales entre
miembros del grupo tienen influencia en la fisiologia o en el comportamiento de los
individuos, al punto de que el aislamiento trae consecuencias para su desarrollo y
sobrevivencia (Lihoreau y Rivault, 2008). Macacos infectados con el virus SIV
(Virus de la Inmunodeficiencia de Simios) aumentaron en un 40% su tiempo de
sobrevivencia (Capitano et al, 1998) y presentaron una mayor tolerancia a patogenos

gastrointestinales (Schapiro et al, 2000) cuando estuvieron en grupo.

Estudios anteriores en termitas, sugieren que las interacciones sociales son
muy importantes en el incremento de la sobrevivencia de los individuos hasta el

punto en que la ausencia de interacciones contribuye a reducir la longevidad en



individuos solitarios (Santos et al, 2004; Santos et al, 2007; Miramontes y DeSouza,

2008; DeSouza et al, 2001; Miramontes y DeSouza, 1996).

Otro beneficio importante de la socialidad, es que provee la oportunidad para
el intercambio de informacion entre los individuos, por ejemplo, los forrajeadores
pueden comunicar a sus compafieros de nido, la localizacion de un recurso
alimenticio o de una zona de forrajeo favorable (Deneubourg y Goss, 1989). Los
insectos sociales, tales como termitas, hormigas, abejas y algunas avispas, son los
mas estudiados debido a que sus sociedades son compuestas por una gran cantidad de
individuos, caracterizados por la simplicidad de su repertorio comportamental, su

capacidad de aprendizaje, y el gran desarrollo de la comunicacion (Wilson, 1971).

La mayoria de actividades en los insectos sociales no son reguladas por un
controlador central (un lider o grupo de lideres), sino de una manera descentralizada,
via interacciones entre los individuos y de los individuos con su ambiente
(Bonabeau, 1998; Green y Gordon, 2003, Green y Gordon, 2007; Gordon y
Mehdiabadi, 1999). Dentro de la colonia, la asignacién de tareas es el proceso que
ajusta el namero de obreros que realizan cada tarea de una manera adecuada a las
necesidades de la colonia. Cada obrero usa la informacion local, incluyendo sus
interacciones con otros obreros, para decidir cudl tarea desarrollar (Green y Gordon,
2003; Green y Gordon, 2007). Por lo tanto, los comportamientos colectivos
complejos pueden emerger a partir de interacciones entre individuos que exhiben
comportamientos simples, lo cudl puede ser explicado por las teorias de auto-

organizacion y sistemas complejos adaptativos (Boneabeau et al, 1997).

La autoorganizacion puede definirse como un conjunto de mecanismos
dinamicos mediante los cuales las estructuras de un sistema aparecen en un nivel
global a partir de interacciones entre sus componentes de bajo nivel. En la teoria de
autoorganizacion, las interacciones entre las unidades que componen el sistema son
ejecutadas sobre la base de informacion puramente local, y el patron global es una
propiedad emergente del sistema. Una colonia de insectos sociales funciona como

una unidad integrada que posee la habilidad para procesar una gran cantidad de



informacion de manera distribuida, tomar decisiones sobre como asignar individuos
para varias tareas, coordinar las actividades de decenas o miles de obreros,
emprender un enorme proyecto de construccion, con la capacidad también de ser
flexible y resistente en respuesta a cambios externos y perturbaciones internas

(Bonabeau, 1998).

Los insectos sociales cumplen varias propiedades que caracterizan los
sistemas complejos adaptativos: (i) ausencia de un controlador global, (ii)
adaptaciones continuas a condiciones ambientales cambiantes, (iii) individualidad de
los componentes, cada insecto en la colonia es una entidad altamente autonoma, (iv)
interacciones localizadas entre los componentes, las interacciones entre los
individuos asi como sus acciones, son locales, (v) No linearidad, las interacciones
entre los individuos dan como resultado respuestas no lineares y algunas veces con
efecto de "bola de nieve", (vi) flujo, una colonia se caracteriza por presentar flujo de

nutrientes, energia, materiales e informacion (Bonabeau, 1998).

El analisis de las redes sociales es el estudio de los grupos sociales como
redes de nodos (individuos) conectados por vinculos sociales. La aplicacion de este
analisis al comportamiento social, es una herramienta que ayuda a identificar y
cuantificar atributos especificos de las relaciones sociales (Wey et al, 2008). Los
Insectos sociales proporcionan un sistema de gran alcance para examinar como la
dinamica de la red contribuye a la evolucion de los sistemas bioldgicos complejos

(Fewell, 2003).

Aunque las termitas son insectos sociales, la complejidad social varia en este
orden de insectos. En un extremo del espectro social, algunas termitas viven en
colonias pequefias en las cuales el macho y la hembra reproductivos son ayudados
por operarios y soldados temporales que en un futuro se convertiran en reproductores
también. En el otro extremo, grandes colonias despliegan sociedades altamente
complejas en las cuales los reproductores son asistidos por altruistas permanentes

(obreros y soldados estériles) (Shellman-Reeve, 1997).



La biologia alimenticia fue indudablemente el factor mas significativo que
afect6 la historia de vida y la evolucion social en Isoptera (Traniello y Leuthold,
2000). Mastotermitidae, Hodotermitidae y Termopsidae son los linajes vivientes
mas antiguos. Las termitas de estas tres familias junto con Kalotermitidae,
Rhinotermitidae y Serritermitidae, se alimentan béasicamente de madera seca o
himeda y poseen protozoarios simbiontes en su intestino anterior (Krishna, 1969;
Abe y Higashi, 2001). La familia restante, Termitidae, con sus subfamilias mas
representativas Apicotermitinae, Termitinae y Nasutitermitinae, conforma un linaje
mas reciente. Termitidae exhibe una amplia diversidad (cerca del 80% de todas las
especies del orden), una amplia variedad de especializaciones sociales y no posee
simbiontes protozoarios (Krishna, 1969; Abe y Higashi, 2001). A continuacion se

presenta un arbol filogenético del Orden.

Mastotermitidae

Hodotermitidae
Termopsidae

Kalotermitidae
Serritermitidae
Rhinotermitidae
Macrotermitinae TERMITINAE(T)
Foraminitermes-gp

Apicotermes-gp =
Anoplotermes-gp =
[ Cubitermes-gp =

18 . Termes-gp TERMITINAE(2)
r——AMtErMES-P

APICOTERMITINAE

Cornitermes-gp =

NASUTITERMITINAE

—— Nasutitermes-gp =

Fig. 1. Arbol Filogenético para Isoptera. Fuente: Eggleton 2000.



Las termitas presentan complejos comportamientos grupales de construccion
de nido y forrajeamento, sin embargo muchas modalidades de su comportamiento
varian dentro de un continuum (Shellman-Reeve, 1997). La diversidad de
comportamientos desarrollados por termitas van desde una simple excavacion dentro
de su recurso alimenticio, hasta la construccion sofisticada de nidos en forma de
catedrales, con diferentes usos de recursos alimenticios desde la madera al humus y
con diferentes simbiosis desde los protistas intestinales a los hongos cultivados

(Bignell, 2000).

Las especies de Termopsidae y Kalotermitidae presentan nidos de "una
pieza", es decir nidos establecidos en la misma fuente de alimento, donde el tamano,
crecimiento y longevidad de la colonia es severamente limitado por el tamafio de la
pieza de madera. En esta area confinada, las familias viven juntas por mas de una
generacion, lo que favorece el altruismo reproductivo seleccionado por parentesco y
que los reproductores primarios puedan favorecerse de las actividades de
forrajeamento de su progenie. Algunos individuos estan cerca de un estado fértil, y
la mayoria de los miembros de la colonia (excepto los soldados) tienen la capacidad
de convertirse en reproductores funcionales en determinadas circunstancias (Thorne,

1997).

Hodotermitidae y la mayoria de especies de Rhinotermitidae construyen nidos
"intermediarios", donde no siempre el nido se establece en la misma fuente de
alimento y pueden albergar a una poblacion mayor.  Finalmente algunos
Hodotermitidae, Rhinotermitidae y la mayoria de Termitidae, construyen nidos
"separados", donde el nido es completamente separado del alimento. La mayoria de
las 2000 especies existentes de Termitidae, presentan una estructura de la colonia
altamente derivada, una clara division del trabajo, un rey longevo y una reina
fisiogastrica, soldados y obreros estériles (excepto algunos obreros en circunstancias
muy inusuales), un gran tamafio poblacional y comportamientos de forrajeo
altamente organizados (Thorne, 1997). Esta evolucion en los nidos se encuentra

correlacionada con la evolucion de la socialidad en termitas debido a la aparicion de



la casta de obreros verdaderos, la cual no existe en las especies que presentan nidos

de una pieza (Noirot y Darlington, 2000). (Figura 2).
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Figura 2. Arbol filogenético, comparando la presencia de (a) obreros estériles

y (b) Tipos de nidos. Fuente: Inward et al 2007.



Los individuos de una colonia pertenecientes a cualquier especie de termitas
intercambian informacién. No obstante, no todas las especies presentan el mismo
grado de complejidad social. Debido a esto, el objetivo principal de este trabajo fue
estudiar las interacciones entre obreros de termitas, ensayando las siguientes

hipotesis:

1. Las interacciones per capita incrementan proporcionalmente al tamafio de

grupo y al grado de complejidad social (familias).

2. El aumento en la tasa de sobrevivencia de un individuo como beneficio
por vivir dentro de un grupo, esté relacionado con el incremento en las interacciones

per capita.



2. METODOLOGIA

Para ensayar las hipdtesis de que el incremento de la sobrevivencia de los
individuos se encuentra correlacionada con las interacciones per capita, el tamafio de
grupo y la complejidad social, se realizaron experimentos en laboratorio, utilizando
obreros de 6 especies, los cuales representan una secuencia filogenética en Isoptera.
Se empled una especie de Kalotermitidae, una de Rhinotermitidae y 4 especies de
Termitidae, todas ellas pertenecientes a subfamilias diferentes. Fueron empleados
obreros porque son los principales responsables para las interacciones termita-termita

tales como reconocimiento, alarma y comportamiento agonistico (Thorne, 1982).

Primero fueron separados los obreros de cada colonia, en diferentes tamafios
de grupo y observada las interacciones sociales entre los individuos. Posteriormente
fue calculada la sobrevivencia promedio de los individuos en cada tamafio de grupo y
correlacionada con los respectivos datos de interacciones. Finalmente fueron
comparados los resultados entre las tres familias de termitas empleadas en este

estudio.

2.1 Colecta de colonias e identificacion de las espécies

El experimento fue realizado empleando obreros (de los primeros tres
instares), provenientes de 17 colonias colectadas en Vigosa, estado de Minas Gerais,
sureste de Brasil. Las colonias fueron colectadas en varios tipos de ecosistemas

naturales y antrdpicos, tales como bosques, potreros, huertos y casas (muebles).

Fueron colectadas 6 especies presentes en Brasil, que representan una
secuencia filogenética de Isoptera (Figura 3). De la familia Kalotermitidae, fue
colectada la especie Cryptotermes brevis Walker, 1853. De la familia
Rhinotermitdae, fue colectada la especie Coptotermes gestroi Wasmann, 1896. De la
familia Termitidae, fueron colectadas las espécies Grigiotermes sp.,
Dentispicotermes sp. Emerson, 1949; Cornitermes cumulans Kollar, 1832 y

Nasutitermes sp. Dudley, 1890. Estas 6 especies fueron escogidas de acuerdo a la



disponibilidad de colonias en la localidad, y de tamafios poblacionales suficientes de

operarios en cada colonia para llevar a cabo el experimento.
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Figura3. Ubicacion filogenética de las especies empleadas en el experimento en
recuadro rojo. Dentispicotermes sp., perteneciente al grupo Tn, no se encuentra en este
arbol filogenético. Arbol filogenético para Isoptera, basado en caracteres morfologicos y
analisis de parsimonia. H, Hodotermitidae; Tp, Termopsidae; K, Kalotermitidae; S,
Serritermitidae; R, Rhinotermitidae; M, Macrotermitinae; Tn, Termitinae; A,
Apicotermitinae; N, Nasutitermitinae. Fuente: Kambhampati y Eggleton, 2000.
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Se colectaron fragmentos de 3 termiteros diferentes para cada una de las
espécies, excepto para Grigiotermes sp. (para la cual se colectaron fragmentos de

solo 2 termiteros), durante junio y julio del 2009.

Los fragmentos fueron extraidos del termitero original, guardados en bolsas
plasticas, llevados al laboratorio y mantenidos en B.O.D. bajo oscuridad y
temperatura constante (25° C) durante un intervalo de 5 horas para Grigiotermes sp.,
y Dentispicotermes sp., y 14 horas para las demas especies. Después de este tiempo
de aclimatacion se realizaron las observaciones de interacciones sociales entre los
individuos. En el caso de Grigiotermes sp., y Dentispicotermes sp., el tiempo de
aclimatacion fue menor porque estas dos especies mostraron ser mas sensibles a las
condiciones de laboratorio observandose una rapida desecacion del exoesqueleto de

los obreros en comparacion con las otras especies.

Fueron colectados especimenes de obreros y soldados de cada colonia y
depositados en la seccidon de Termitologia del Museo Entomologico de la
Universidad Federal de Vigosa. Los especimenes fueron identificados a nivel de
género empleando la clave taxondmica para el neotropico de Constantino (2002) , y a
nivel de especie con la ayuda de especialistas del Museo de Zoologia de Sao Paulo, y

por comparacion con los ejemplares de la coleccion de Termitologia.

2.2 Experimento

Los obreros de cada colonia fueron separados en grupos de 1, 2, 4, 8, 16 y 20
individuos. Fueron escogidos numeros exponenciales para la cantidad de individuos
em cada tamafio de grupo, excepto para el ultimo grupo, el cual fue de 20 individuos
para facilitar la observacion de interacciones entre todos los individuos. Cada grupo
fue confinado dentro de una Caja de Petri de 15 cm de didmetro (previamente
esterilizada a 280°C) que contenia como substrato vidrio jateado para permitir la
movilidad de los individuos. A su vez, cada grupo fue confinado dentro de una

circunferencia de acetato de tamafio proporcional a la cantidad de individuos para
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mantener una densidad constante en todos los grupos (densidad = area de los

individuos/area de la circunferéncia de acetato).

D =a*N/A, donde:
D = Densidad
a = Area media ocupada por un individuo
N = Cantidad de individuos

A = Area delimitada por la circunferencia

En el experimento no se suministrd agua ni alimento a los individuos para
evitar que estas variables afectaran la sobrevivéncia de los individuos (Miramontes y
DeSouza, 1996; DeSouza y Miramontes, 2004), sin embargo se mantuvo humedad
constante dentro de la caja de Petri empleando un algodon humedecido con agua
destilada, fuera de la circunferencia. Cada caja de Petri o grupo, es una unidad de

muestreo.

2.3 Interacciones y comportamientos sociales

Fueron considerados como interacciones, los contactos entre individuos y
vibracion del cuerpo (comunicacion entre los individuos), y clasificadas en diferentes
tipos de comportamientos (Tabla 2).  Para escoger los comportamientos sociales
durante el experimento, primero se realizO una observacion del repertorio
comportamental de una colonia de Cornitermes cumulans (Termitidae) observando
las interacciones de todos los obreros de cada grupo durante 1 minuto, empleando
grupos de 2, 4, 8, 16 y 32 individuos. A partir de esas primeras observaciones, se
decidié reducir el tamafio del grupo de 32 a 20 individuos para facilitar la
observacion y el registro de las interacciones o comportamientos. Tambien se
estandarizo el tiempo de observacion a uma relacion media de 4 segundos por
individuo para evitar sobreestimar los grupos pequefios y subestimar los grupos
mayores. Entonces el grupo de 2 individuos fue observado durante 8 segundos, el de
4 durante 16 segundos, el de 8 durante 32 segundos, el de 16 durante 64 segundos y
el de 20 durante 80 segundos.
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|Las observaciones fueron realizadas con la ayuda de una lupa y de una
grabadora de sonido para que el observador pudiera registrar vocalmente todas las
observaciones y posteriormente realizar la transcripcion de los datos registrados em
las grabaciones. Fueron realizados 3 eventos de observacion con intervalos de 6

horas y cada evento fue subdividido en 3, con intervalos de 10 minutos.

Tabla 1. Tipos de interaccioens o actos comportamentales

observados.
Tipo de acto Descripcion Abreviacion
1. Contacto Contacto intencionado de un individuo con CN
cualquier parte del cuerpo de otro.
2. Antenaciones Contacto de las antenas de un individuo con AN

las antenas de otro.

3. Vibraciones Movimiento de atras para adelante del cuerpo VE
Espontaneas de un individuo sin recibir un estimulo tactil
de otro individuo.

4. Vibraciones Movimiento de atras para adelante del cuerpo VI
Inducidas de un individuo después de recibir un estimulo
tactil de otro individuo.

5. Trofalaxis Contacto entre las mandibulas encostadas de TE
estomodeal dos individuos que interacambian sustancias
estomodeales.
6. Trofalaxis Contacto entre las partes bucales de un individuo TP
proctodeal con la parte posterior del abdomen de otro,

recibiendo sustancias proctodeales.

7. Grooming Contacto de las partes bucales de un individuo GR
con cualquier parte del cuerpo de otro, haciendo
movimientos horizontales.

8. Transferencia Contacto de las partes bucales de un individuo con TR
las partes bucales de otro individuo tranfiriendo o
compartiendo material proctodeal obtenido de un
tercer individuo.
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Después de cada evento de observacion, cada caja de petri fue preservada en
una bolsa de papel para prevenir que las sefiales quimicas y sonoras de comunicacion
pudieran propagarse entre las cajas. Posteriormente las cajas fueron mantenidas en

B.O.D. (bajo oscuridad y a 25°C).

2.4 Sobrevivencia

Con el fin de observar si las interacciones per cépita y el tamafio de grupo
afectan la sobrevivéncia, fue calculada la sobrevivencia promedio de los individuos
en cada uno de los tamanos de grupo y correlacionada con los respectivos datos de

interacciones entre los obreros.

El test de sobrevivencia consistio en registrar el numero de individuos
muertos en intervalos de 2 horas (excepto de 10 PM a 8 AM) para Grigiotermes sp.,
y Denstispicotermes sp., y en intervalos de 6 horas para las demas especies, durante 5

semanas, o hasta la muerte de todos los individuos en cada grupo.

La muerte fue considerada cuando un individuo no presentaba ningun
movimiento observado bajo el estéreo microscopio. Los individuos muertos no
fueron retirados de la Caja de petri con el fin de comprobar si sufrian algun tipo de
agresion o canibalismo. Cuando se presentd canibalismo, se registr6 el numero de

individuos atacados o mordidos.

2.5 Anélisis estadisticos

Para realizar el célculo de las interacciones per capita, se realizo el conteo del
numero total de interacciones observadas en cada grupo, y se dividio entre el nimero
de individuos en cada grupo. Adicionalmente, para evitar que la variable tiempo de
observacion en cada grupo afectaran los resultados, se procedio a dividir el niimero
de interacciones per capita previamente calculado, entre la cantidad de segundos
observados para cada uno de los grupos. Similarmente se realizo este mismo calculo

para la frecuencia de comportamientos. Estos datos fueron posteriormente
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analizados empleando modelos lineares generalizados. Las variables explicatorias
fueron: (i) Tamano de grupo: numero de individuos em cada uno de los 5 grupos por
cada colonia, (ii) Familia. En el andlisis de sobrevivencia fueron calculados los
tiempos promedio de sobrevivencia para cada uno de los tamafios de grupo,

empleando la distribucion de Weibull (Crawley 2007).

En todos los casos, la significancia (P < 0.05) se logré mediante la extraccion
de términos explicativos del modelo. Para las variables categoricas fue realizado el
siguiente procedimiento: el modelo con todas las categoria fue comparado a través de
una anova con el modelo simplificado donde las categorias mds proximas eran
unidas. Cuando el modelo completo era estadisticamente igual al modelo
simplificado, fue adoptado el modelo simplificado. Se realizo el andlisis de residuo
para verificar la distribucion del error y la idoneidad de los modelos empleados.
Todos los analisis estadisticos se realizaron empleando el programa R (R

Development Core Team, 2006).
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3. RESULTADOS

3.1 Interacciones per capita

El numero de interacciones per capita presentd um decremento proporcional

al incremento del tamafio de grupo (p < 0.001, Figura 4), en cuanto que no presento

diferencia significativa entre las familias (p > 0.05, Tabla 2).
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Figura 4. Numero total de interacciones per cépita/segundo en relacion al tamafio de
grupo (p <0.0001).
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Tabla 2. Tabla del Analisis de desvio para el modelo linear generalizado
empleado para ensayar el efecto del tamafio de grupo y de la complejidad

social sobre las interacciones per capita/segundo.

Df Desvio Pr(>F)
Modelo completo 5 0.033328 7.119 e-13
grupo 1 0.026699 1.386 e-13
familia 2 0.026419 0.6574
grupo:familia 2 0.026213 0.7341
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3.2 Numero de comportamientos

El nimero de comportamientos observados em cada grupo, increment6 de
manera directamente proporcional con el tamafio de grupo (p < 0.001, Figura 5),

presentando diferencia significativa entre las familias estudiadas (Tabla 3).

Numero de comportamientos

— Kalotermitidae+Rhinotermitidae
--- Termitidae

Tamano de grupo

Figura 5. Numero total de comportamientos presentados en Kalotermitidae,
Rhinotermitidae y Termitidae (grupo, p < 0.0001; familia, p < 0.0001).
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Tabla 3. Tabla del Analisis de desvio para el modelo linear generalizado
empleado para ensayar el efecto del tamafio de grupo y de la complejidad
social sobre el nimero de comportamientos.

Df Desvio Pr(>F)
Modelo completo 3 146.779 2.674 e-13
grupo 1 115.342 1.536 e-15
familia 1 27.812 5.971e-05
grupo:familia 1 3.625 0.08398
Residuo 81

3.3 Clases de comportamientos

Cada uno de los 8 comportamientos observados fueron analizados para ver si
su frecuencia era afectada por el tamafio de grupo y por la complejidad social

(familias).

La frecuencia de antenaciones per capita/segundo fueron afectadas por
el tamafio de grupo (p = 0.01301) pero no por la complejidad social (p = 0.2197,
Figura 6a). La frecuencia de contactos fueron afectados por el tamafo de grupo (p <
0.0001) pero no por la complejidad social ( p = 0.2016, Figura 6b). La frecuencia de
grooming per capita/segundo fue afectado tanto por el tamafio de grupo (p = 0.0001)
como por la complejidad social (p = 0.01096, Figura 6¢). Tanto la frecuencia de
vibraciones inducidas per cépita/segundo como de vibraciones espontaneas , fueron
afectadas por el tamafio de grupo (p = 0.0001938 y p = 0.05157 respectivamente),
pero no por la complejidad social. La frecuencia de transferéncia per capita/segundo
de sustancias proctodeales fue observada solo en las termitas superiores y no fue

afectada por el tamafio de grupo (p = 0.09439).
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3.4 Sobrevivencia

El tiempo de sobrevivencia entre Kalotermitidae, Rhinotermitidae y
Termitidae fue diferente (p < 0.0001), presentando Kalotermitidae una sobrevivencia

significativamente mayor respecto a las demas especies (Figura 7).
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Figura 7.

Proporcion de obreros vivos de Kalotermitidae, Rhinotermitidae y

Termitidae, en funcion del tiempo después de ser sometidos al experimento de
interacciones presentado en la Figura 1, (p <0.0001).
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El tiempo de sobrevivencia fue significativamente diferente entre los
tamafios de grupo para: Kalotermitidae (p = 0.0286, Figura 8), Rhinotermitidae
(p <0.0003, Figura 9) y Termitidae (p < 0.0003, Figura 10).
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Figura 8. Proporcion de obreros vivos de Kalotermitidae, en funcion del
tiempo después de ser sometidos al experimento de interacciones presentado en
la Figura 1, (p = 0.0286).
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Dentro de termitidae, las especies que presentaron mayor longevidad

fueron:  Nasutitermes sp., seguida de

Dentispicotermes sp.
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3.5 Relacion entre las Interacciones per céapita/segundo con la sobrevivencia

Para Kalotermitidae, no se encontrd relacion significativa entre las
interacciones per capita con el tiempo medio de sobrevivencia de los
individuos (p = 0.1086), asi como para Rhinotermitidae (p = 0.6895) ni para
Termitidae (p = 0.1878).
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4. DISCUSION

El decremento de interacciones per capita proporcional al tamafio de
grupo observado en nuestros resultados, puede deberse a dos propiedades que
caracterizan los sistemas complejos adaptativos: (i) Agregacion, una colonia de
insectos es organizada en diferentes grupos de individuos que desarrollan
diferentes tareas, por tanto a medida que se aumenta la cantidad de individuos
se aumenta también la cantidad de estas agregaciones y por ende la
especializacion en la comunicacion, es decir, no todos los individuos
interactuan porque ya estdn predestinados a realizar determinada actividad y
(i1) No linearidad, las interacciones entre individuos resultan en respuestas no

lineares y muchas veces con efecto de "bola de nieve" (Bonabeau, 1998).

Por ejemplo, en abejas, las interacciones entre forrajeros que regresan al
nido con forrajeros inactivos, estimulan el comportamiento de forrajeo
(Fernandez et al, 2003). En otro caso, las abejas obreras se vuelven mas activas
después de recibir sefales vibratorias (Lewis et al, 2002), y mordidas entre
obreras de la avispa de papel, y también estimulan el forrajeamento
(O'Donnell, 2001). No obstante, no todas las obreras forrajeras, desarrollan la
misma actividad en un determinado momento. Por ejemplo, dentro de un
grupo de hormigas forrajeadoras, siempre existen individuos encargados de
informar la ubicacion y viabilidad del recurso, asi como de mantener la
cohesion entre los exploradores (Fewell, 2003). Las grandes especializaciones
sociales, principalmente especializaciones dentro de las mismas castas en las
termitas, permite que una colonia pueda responder eficientemente a situaciones
cambiantes, sin la necesidad de que todos los individuos esten interactuando
entre si en un determinado momento o desarrollando el mismo

comportamiento.

Hubo un incremento del nimero de comportamientos proporcional al
tamafio de grupo para las tres familias (Fig. 5), lo cual puede ser explicado de
acuerdo a la teoria de auto organizacion, donde la emergencia de nuevos

comportamientos puede ser una propiedad emergente del sistema, en este caso,
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cada tamafio de grupo. Por ejemplo, si un individuo se encuentra solo, puede
presentar el comportamiento de vibracion, para llamar a otros individuos. En
un grupo de 2 individuos, cada uno podria presentar el comportamiento de
vibracion y el de trofalaxis estomodeal, contabilizando por tanto 2
comportamientos per capita. Mientras que en un grupo donde existan 3
individuos, ademas del comportamiento de vibracion y el de trofalaxis
estomodeal, el tercer individuo podria desarrollar el de transferencia de
material proctodeal.  Para tamafios de grupo mayores podrian existir

comportamientos que emerjan a partir de una cantidad minima de individuos.

Como podemos observar, el grupo funciona como un sistema
autoorganizado, donde las propiedades emergentes aparecen a um nivel global
a partir de las interacciones de sus componentes, sin que cada componente
necesariamente demuestre todas las propiedades del sistema. De la misma
manera podemos ver que un grupo a medida que aumenta em tamafio, puede
presentar un gran flujo de informacién y de interactividad, sin que todos los
individuos se encuentren interactuando, es decir, sin necesidad de que exista

um incremento em las interacciones per capita.

La sobrevivencia de Kalotermitidae fue significativamente mayor que
la sobrevivencia de las otras dos familias (Figura 7), probablemente debido a
las grandes diferencias en la biologia de estos organismos. Cryptotermes
brevis, la especie de Kalotermitidaec empleada en este estudio, presentd mayor
sobrevivencia, posiblemente debido a que: (i) esta especie presenta una gran
tolerancia a condiciones de baja humedad ambiental por estar adaptada a vivir
dentro de madera seca, (ii) fisiologicamente los individuos presentan tasas de
actividad bajas, debido a que ambientalmente las colonias se desarrollan en
condiciones de confinamiento dentro de piezas de madera, movilizandose poco
para forrajear y para huir de depredadores, (iii) los individuos al presentar una
dieta de madera seca, probablemente desarrollan tasas de digestion mas lenta,
lo que permitiria una mayor tolerancia a las condiciones de inanicién del

experimento.
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Segun nuestros resultados, en las tres familias los tamafios de grupo
presentaron tiempos de sobrevivencia significativamente diferentes entre si, lo
cual significa que la sobrevivencia de los individuos es influenciada por el
efecto de grupo (Santos et al, 2004; Santos et al, 2007; Miramontes y DeSouza,
2008; DeSouza et al, 2001; Miramontes y DeSouza, 1996). No obstante, el
tiempo medio de sobrevivencia de los individuos en cada uno de los tamafios

de grupo, fue diferente para cada una de las familias.

En Kalotermitidae, los individuos presentaron un tiempo de
sobrevivencia mayor en los tamafios de grupo pequefios en comparacion con
los grupos grandes (Figura 8). Esto puede deberse a que las colonias de esta
familia presentan tamafos poblacionales pequefios y por tanto es ventajoso
para ellas vivir em grupos pequefios. Adicionalmente, Kalotermitidae presenta
una complejidad social menor debido a que la casta de obrero es temporal y
todos los individuos retienen la capacidad de reproducirse (Thorne, 1997).
Esto pudo ser corroborado durante el experimento, ya que en algunos grupos
las obreras colocaron huevos. Por otra parte, en los grupos mayores se observo

canibalismo.

En Rhinotermitidae, los individuos presentaron un tiempo de
sobrevivéncia mayor en el grupo de 4 individuos seguido del grupo de 20
individuos, mientras que el grupo de 2, 8 y 16 individuos presentaron una
sobrevivencia similar (Figura 9). Esto quiere decir que no existe um patron
claro respecto al tamafio de grupo y la sobrevivéncia de los individuos, lo cual
nos corrobora que Rhinotermitidae es una familia que se encuentra en
transicion entre los linajes con menor complejidad social (Kalotermitidae), y

los linajes com mayor complejidad social (Termitidae).
En Termitidae, los individuos presentaron um tiempo de sobrevivéncia

mayor em el grupo de 8 y 20 individuos, seguido del grupo de 16 individuos

(Figura 10). La sobrevivencia de los individuos no fue afectada por las
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interacciones per cdpita para ninguna de las especies estudiadas, lo que
significa que probablemente es algiin comportamiento especifico o un conjunto
de factores relacionados con la socialidad, el responsable del incremento en la

sobrevivencia como beneficio de la socialidad.
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5. CONCLUSIONES

1. Con el incremento en el tamafio de grupo, existe una disminucion en el
numero de interacciones per capita, debido a que el grupo funciona
como un sistema auto organizado donde la informaciéon y las
actividades se desarrollan de manera mas especializada.  Esta
especializacion permite que el grupo responda de uma manera efectiva
ante las condiciones cambiantes sin necesitar que todos los individuos
se encuentren activos.

2. La sobrevivencia de los individuos es afectada por el tamafio de grupo,
sin embargo no es afectada por las interacciones per cépita para ninguna
de las especies estudiadas, lo que significa que probablemente es algin
comportamiento especifico o un conjunto de factores relacionados con
la socialidad, los responsables del incremento en la sobrevivencia.

3. Existe una clara tendencia en el aumento del nUmero de
comportamientos con el incremento del tamafio del grupo y con la

complejidad social.

Los resultados obtenidos en este trabajo corroboran los resultados
obtenidos por estudios anteriores, segiin los cuales el efecto de grupo aumenta
la sobrevivencia de obreros de termitas, tanto para las termitas superiores como

para las termitas inferiores.

La frecuencia per cépita de interacciones sociales decrecid con el
aumento del tamafio de grupo, lo cual evidencia una mayor especializacion
donde no todos los individuos interactiian. Sin embargo, el grupo como un todo
responde de una manera mas efectiva al ambiente. El incremento en la
cantidad de comportamientos en Termitidae evidencia una mayor complejidad
social debido en gran parte a los habitos de forrajeo mas especializados en esta

familia y a la presencia de castas estériles.
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