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El camino sigue y sigue
desde la puerta.
El camino ha ido muy lejos,

y st es posible he de seguirlo
recorriendolo con pie decidido
hasta llegar a un camino mds ancho
donde se encuentran senderos y cursos.

¢ Y de ahi adonde iré? No podria decirlo.

John Ronald Reuel Tolkien




DEDICATORIA

“No hay plazo que no se cumpla ni deuda que no se pague” es una de mis frases célebres
favoritas, pese a lo mala que soy para cumplir plazos. Contra todo pronéstico logré terminar
esta tesis, después de un montén de crisis de la mas diversa indole, por lo que esta va
dedicada al caprichoso destino, que nos pone en situaciones que a veces ni imaginamos. Asi
también se {a dedico a las personas presentes en mi vida, que de una u otra manera me
empujaron hasta llegar aca.




RESUMEN BIOGRAFICO
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conocido por registrar las temperaturas maximas en los veranos. Como no era buena
madrugando y su asistencia era bastante mala, sus padres decidieron que se fuese intemada
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I. RESUMEN

Cuando existen condiciones estresanies en el medio ambiente, como el riesgo de
competencia, los organismos pueden presentar inestabilidad durante su desarrollo. Una
forma de cuantificario es a través de la asimetria fluctuante, que consiste en medir ias
desviaciones aleatorias entre lados idealmente simétricos de un individuo. Otra forma de
cuantificar esta inestabilidad es a través de la variacion del tamafio de los individuos de una
poblacién, o bien de algunos de sus caracteres. En este trabajo, he estudiado ambos
fendmenos utilizando como modelo de estudio Neotermes chilensis, una termita endémica de
Chile. En ella se ha observado que la proporcion de soldados en sus colonias aumenta frente
al riesgo de ser invadidas; este estrés podria tener efectos sobre su grado de simefria y su
tamario corporal. Los individuos de N. chilensis fueron recolectados desde escapos de Puya
berteroniana en la Cuesta Las Chilcas, Regién de Valparaiso. Los escapos fueron
trasladados al laboratorio y disecados distinguiendo entre escapos unicoloniales y
multicoloniales. Se extrajeron los soldados, dado que son los principales responsables de la
defensa de la colonia, es decir, en ellos recae mayormente el esitrés asociado a la
probabilidad de invasion. Realicé un anadlisis morfoldgico en ellos, midiendo la longitud,
anchura e indice de simefria de diversas esiructuras corporales, comparandc entre

individuos provenientes de escapos unicoloniales y multicoloniales.

Los resultaron evidenciaron que existen diferencias significativas de tamafio entre grupos

unicoloniales y multicoloniales en cinco rasgos: longitud del pronoto, longitud del metanoto,




anchura de la cabeza 2 (medido donde inicia la mandibula), distancia interdental entre los
dos primeros dientes de la mandibula derecha y area de la mandibula derecha, siendo estos
mayores en los soldados de escapos multicoloniales. Sin embargo, las diferencias de
asimetria fueron mas sutiles, estando presentes sélo en un rasgo (anchura del fémur)

utilizando el indice de asimetria fluctuante AF1.

Estas diferencias se asociarian al estrés causado por la potencial competencia por el FECUrso
del sustrato en los escapos multicoloniales, dado que los caracteres donde existe diferencia
significativa estan en su mayoria relacionados con la defensa. En la misma linea, dado que
es una respuesta en condiciones de estrés, se esperaba que los soldados de escapos
multicoloniales fuesen mas asimétricos; sin embargo, sélo uno de los indices de asimetiria
detectd diferencia significativa en un rasgo, lo que puede significar que las condiciones
distintas en que vivian las termitas no son suficientes para causar “ruido” en el desarrollo de

los soldados.

PALABRAS CLAVE: Soldados, asimefria fluctuante, diferencia de tamafio, nidos

unicoloniales, nidos multicoloniales, MANOVA, prueba de t
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ABSTRACT

When exposed to siressing environmental conditions such as the risk of competition,
organisms may show developmental instability. Fluctuating asymmetry is a way to quantify it,
which consists in measuring random deviations between ideally symmetric sides. Another
way used is measuring size variations of individuals within a po;ulation, or differences
produced in some of its features. In this work, I have studied both phenomena in the Chilean
one-piece nesting endemic termite, Neotermes chilensis, vlvhere the proportion of soldiers
within colonies increases when there is a risk of being invaded. Such risk is enhanced when
nearby colonies are present in their nesting substrate. This stressful condition may affect their
degree of symmetry and their body size. Individuals of N. chilensis were collected from the
dry stems of Puya berferoniana in Cuesta Las Chiicas, Region de Valparaiso. The dry stems
were transporied o the laboratory and dissected, distinguishing between unicolonial and
muiticolonial stems. The soldiers were exiracted, given that they are the caste mainly
responsible for colony defense, and hence subject to the siress of possible competition. |
performed a morphological analysis on soldiers by measuring the length, width and index of

symmeiry of severai body structures and comparing between individuals from unicolonial and

multicolonial dry stems.

The results showed significant differences in size between both groups.in five traits {pronotum
length, metanotus length, head width 2 (measured where the mandible starts), interdental
distance between the first two testh of the right mandible and area of the right mandible), all

of them being larger in soldiers from multicolonial scapes. However, the differences in

11




asymmetry were subtler, being present only in one trait (width of femur) using the fluctuating

asymmetry index AF1.

These differences were attributed to the siress caused by the potential competition for
resources in multicolonial scapes, since the traits which showed significant differences were
mostly related to defense. In the same vein, given that it is a response to stressful conditions,
it was expected that soldiers from multicolonial scapes would be more asymmetric; however,
only one irait showed significant differences between both kind of soldiers, which may mean

that the conditions were not stressful enough to affect the development of soldiers.

KEY WCRDS: Neotfermes chilensis, termites, soldier, fluctuating asymmetry, size difference,

unicolonial nests, multicolonial nests, MANOVA, t-test
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SEEE

Il. INTRODUCCION

La simefria es una relacién geométrica equitativa entre distintos puntos de un organismo' u
objeto (Weyl, 2015). La simetria puede ser de varios tipos segun las caracteristicas fisicas
del organismo: i) simetria esférica, se encuenira en organismos como las algas del género
Volvox, donde todo plano que pase por el centro de su cuerpo dividira al organismo en dos
mitades idénticas; ii) simetria radial, es la disposicién de secciones iguales del cuerpo
alrededor de un eje central. De acuerdo al niimero de secciones en las cuales puede ser
dividido un organismo, la simetria radial puede ser: a) radial primaria, presente en
organismos cilindricos conformado por una cantidad indefinida de secciones iguales, como
por ejemplo en los cnidarios en etapa pdlipo, ctendforos y algunas esponjas {Morris, 1993);
b) birradial, es ia simetrfa en la que sélo existen dos planos (ecuatorial y tentacular) que
puaden dividir el cuerpo en mitades similares, y se encuentra presente en algunos cnidarios
en etapa medusa (Bridge ef al., 1995) o c) pentarradial, divide al cuerpo a través de cinco
planos de simetria, y se encuentra exclusivamenie en equinodermos (Ubaghs, 1975); y
finalmente iii) simetria bilateral, en la cual un Unico plano, el planoc sagital, divide el cuerpo de
un organismo en dos mitades especularmente idénticas (Weyl, 2015). La simetria bilateral es

ia mas comiin, estando presente en 98% de las especies (Collins, 1998).

La forma del histograma de distribucion de frecuencias de la diferencia entre los lados
derecho e izquierdo (D e 1) en organismos con simetria bilateral, permite definir distintos tipos
de asimetria (Palmer, 1994): i) Antisimetria: diferencias morfolégicas significativas entre

caracteres pareados o lados de un cardacter; el lado con el caracter de mayor magnitud varia
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al azar enire individuos. Se detecta mediante pruebas estadisticas aplicadas a la distribucion
de (D-1) que evaltian las desviaciones de la normalidad hacia la platicurtosis {donde el pico
es mas ancho y achatado, y las colas son mas cortas - Fig. 1A) o hacia la bimodalidad
(donde se observan dos picos separados por un valle ~ Fig. 1B), siendo fa media de {D-I)
generalmente cero; ii) Asimetria direccional: diferencias significativas entre lados, pero el
lado con el caracter de mayor magnitud es siempre el mismo. Los valores de (D-1) presentan
una distribucién normal alrededor de una media que esta significativamente sesgada hacia
valores positivos o negativos (Fig. 1C) vy i) Asimetria fluctuante: no hay una tendencia a que
el caracter de un lado tenga mayor magnitud que el del opuesto; la media de (D-1) es cero y
la variacién de dicha diferencia se distribuye normalmente alrededor de dicho valor (Fig. 1D).
Es importante destacar que, en una poblaciép con simetria perfecta en el rasgo medido, este
estaria representado por un tnico punto sobre el valor cero, ya que todos los individuos

presentarian esta diferencia entre izquierda y derecha.
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Figura 1: Distribucién de medidas en el lado derecho (D) e izquierdo (1) en organismoes
bilaterales: A) Antisimetrfa (distribucion platicartica), B) Antisimetria {(distribucién bimodal}, C)
Asimetria direccional y D) Asimetria fluctuante. (Cuervo JJ, 2000)

La accidon de genes o grupos de genes que controlan e! desarrolio de 6rganos pares dan
como resultado la simetria bilateral en metazoos, de modo que las diferencias entre el lado
derecho e izquierdo de un caracter reflejarian las propiedades intrinsecas del genoma
relacionadas con su capacidad para resistir las alteraciones ambientales que ocurren durante
la ontogenia del individuo (Labrie ef al., 2003; Leamy y Klingenberg, 2005). Asl, los factores
ambientales podrian afectar diferencialmente el desarrolio del lado izquierdo y derecho de un
organismo produciendo individuos que se alejan de la simetria perfecta (Auffray et al., 1996;
Klingenberg, 2003; Van Dongen, 2006). Mas aln, en ambientes alterados los animales
pueden presentar'diferentes modalidades de asimetria (Benitez et al,, 2008). En efecto,

durante el proceso natural del desarrollo de un organismo, generalmente existen pequerias
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perturbaciones al nivel celular (ruido de! desarrollo - Polak, 2003). Debido a que estas
perturbaciones se producen en una pequeiia parte del organismo, se espera que los efectos
se acurmulen de forma independiente en el lado izquierdo y derecho (Klingenberg, 2003). Asi,
la asimetria visible y cuantificable de ambos lados de las estructuras morfologicas seria la
expresion de las perturbaciones que se han acumulado durante el desarrollo. Estas
perturbaciones en el desarrollo pueden deberse a la interaccion entre e! estrés ambiental y la
composicion genética de cada uno de los individuos (Palmer, 1994; Leamy, 1984). Por estas
razones, la asimetria fluctuante puede utilizarse como herramienta para estimar la estabilidad
en el desarrolio (Palmer y Strobeck, 1986; Palmer, 1894; Clarke, 1998; Pither y Taylor, 2G00).
El estudio de la asimetria fluctuante, por su simplicidad de manejo y rapidez en la obtencién
de resultados, se ha convertido en un foco de interés para la biologia. Asi, la mayoria de los
estudios en ecologia, biologia evolutiva y genética, entre ofros, utilizan asimetria fluctuante

como medida directa del estrés del desarrolio (Klingenberg, 2003).

La simetria no es la Gnica caracteristica del desarrollo de un individuo que es afectada por
las perturbaciones ambientales. Ofra variable sensible al estrés ambiental en una poblacién
es la variacién del tamafio de los individuos (Smock, 1980). Fenédmenos como la escasez de
recursos, la competencia y/o depredacién, enitre otros, pueden causar una seleccion
disruptiva o direccional, siendo beneficiados individuos de mayor y/fo menor tamaiio, en
comparacién a condiciones normales con individuos sometidos a bajos niveles de estrés

{Smock, 1880).
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Los insectos sociales pueden formar grandes colonias con una estructura de nido protegido
gue mitiga los cambios ambientales externos, lo que resulta en condiciones homeostaticas
dentro del nido (Wood y Cowie, 1988). Esta caracteristica es la clave en su capacidad de
adaptarse a una gran variedad de contextos ecoldgicos (Jones y Oidroyd, 20086). Sin
embargo, vivir protegidos dentro de un nide no los excluye de la competencia por recursos,
tanto con Individuos conespecificos como interespecificos, sobre todo si son colonias
pequefias y/o incipientes (Nutting, 1969; Oster y Wilson, 1978), generando situaciones de
estrés que pudiesen repercutir en el desarrollo de los miembros de la colonia. Los estudios
sobre la inestabilldad en el desairolio en los insectos sociales estdan en su mayoria
restringidos a los efectos de la ploidia, endogamia, heterocigosidad e hibridacién (Briickner,
1976; Ross y Roberison, 1990; Clarke et al., 1992); sin embargo, los estudios que aborden el
efecto de la competencia sobre la estabilidad del desarrolloc en insectos sociales, son

£sCasos.

Las termitas son consideradas cucarachas eusociales que viven en colonias y pertenecen al
orden Blattodea con unas 3000 especies distribuidas en siete familias (Inward ef al., 2007;
Eggleton, 2011). Se diferencian morfolégica y funcionaimente en tres castas principales:
reproduciores primarios, obreras (o pseudo-cbreras) y soldades (Fig 3); ellos cumplen
labores de reproduccién, construccion del nido y cuidade de crias, y defensa de la colonia,
respectivamente (Noirot y Darlington, 2000). Han sido descritas tres categorias de termitas
segln su conducta de nidificacién y forrajeo (Eggleton y Tayasu, 2001): i) nidificadoras de
multiples piezas, que anidan y forrajean en sustratos diferentes, ii) nidificadoras de una pieza,

que anidan y forrajean en un mismo trozo de madera, y iii) nidificadoras de piezas
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intermedias, que anidan y forrajean en un mismo sustrato pero tienen la capacidad de
moverse a ofro sustrato cuando el recurso se toma escaso. El ciclo de vida de una colonia
(Fig. 2) es similar en todas las familias: durante un periodo del afio, en cada colonia se
producen individuos alados de ambos sexos (Aguilera-Olivares et al, 2015), los que
abandonan el nido, se posan sobre [a tierra o sobre un pedazo de madera, pierden las alas y
comienzan la basqueda de pareja a fravés de un paseo nupcial denominado “tandem” con la
hembra como guia (Costa-Leonardo ef al.,, 2009). Posteriormente construyen una camara
nupcial, se aparean y luego la hembra oviposita los primeros huevos fundando asi una nueva
colonia. Desde ese momento ambos individuos conforman ta pareja real {rey y reina), siendo
ellos los primeros en encargarse de alimentar a la primera progenie que dara origen a
obreras o pseudo-obreras. La diferencia entre estos iltimos radica en que las pseudo-
cbreras son capaces de diferenciarse en soldados, alados (futuros reproductores primarios) o
mantenerse como pseudo-obreras segtin necesidad de la colonia, mientras que las obreras

permanecen como tales durante toda su vida (Eggleton, 2011).
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Figura 2: Ciclo de vida general de una termita. Se muestra a una pseudo-obrera dando
origen a un soldado o a un alado, o permaneciendo como pseudo-obrera. Existen especies
que, en vez de pseudo-cbreras, tienen obreras que vienen determinadas en etapas
tempranas def desarrollo.

El éxito de una calonia depende de la capacidad de sus miembros para defender las fuentes
de alimento y el nido. Cuando las condiciones ambientales cambian, los organismos y/o las
poblaciones sufren modificaciones que les permiten resistir la presidon de dichas variaciones
(Falconer y Mackay, 1996); una de esas condiciones puede ser la presencia de un
competidor. Las esirategias defensivas de las termitas descansan principalmente sobre los
soldados, aunque se ha observado en algunas especies que las cobreras contribuyen de
manera importante en la defensa del nido (Bordereau et al., 1897). Las respuestas agresivas
de los soldados frente a individuos de otras colonias varfan segdn la especie y la temporada;
estas diferencias estan vinculadas con {a historia de Ia especie y las condiciones climaticas

en su area de distribucion (Clément, 1986). Los soldados son una casta altamente




especializada que muestra caracteristicas particulares en la cabeza, mandibulas y la
presencia de glandulas defensivas (Deligne et al., 1981; Prestwich, 1984). De este modo, los
soldados pueden utilizar una defensa mecanica (utilizando sus mandibulas), quimica (a
través de secreciones de sus glandulas) o mixta (Prestwich, 1984; Sobotnik et al., 2010). La
diferenciacién morfoldgica de los scldados no tiene equivalente en ofros insectos sociales y

parece haber evolucionado sélo una vez en las termitas (Lefeuve y Bordereau, 1984).

La produccién y mantencion de los soldados representa un alto costo energético para la
colonia, ya que son fotalmente dependientes de las obreras o pseudo-obreras en su
alimentacion, de modo tal que se estima que deben existir unas cinco obreras o pseudo-
obreras por cada soldado para su mantencion adecuada (Grassé, 1939; Noirot, 1989). Se
conocen dos niveles de regulacidn intemna de la proporcion de soldados en una colonia: i) la
regulacion endocrina individual, donde ia hormona juvenil juega un papel en Ia regulacién del
desarrollo del soldado (Mao et al., 2005; Park y Raina, 2004; Chouvenc ef al., 2015) y ii) la
regulacidn social, donde cruzado un umbral en la proporcion de soldados se produce una
inhibicién en la produccién de nuevos soldados (Miller, 1942; Springhetti, 1973; Bordereau y
Han, 1986; Su y La Fage, 1986; Park y Raina, 2005; Mao y Henderson, 2010). Faclores
ambientales como [a temperatura, la presencia de depredadores y/o competidores, o [a
escasez de forraje pueden también influir en la proporcién de soldados (Waller y La Fage,
1988; Liu et al.,, 2005; Korb ef al., 2003). Adicionalmente, estos factores también podrian
generar un estrés en el desarrollo de los soldados, lo que podria verse reflejado en

anomalias en su tamafio y/o asimetria fluctuante.
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En Chile se han descrito cinco especies de termitas; una de elias es Neotermes chilensis
(Blattodea: Kalotermitidae), nidificadora de una pieza, endémica de Chile y distribuida entre
la Region de Atacama y la Region del Libertador Bemnardo O'Higgins (Artigas, 1994; Ripa y
L.uppichini, 2004). Su sustrato de nidificacién es madera seca y entre sus hospederos nativos
se encuentra Puya berteroniana (Bromeliaceae), cuyo escapo (tallo de la inflorescencia) seco
a menudo alberga una (escapo unicolonial) o mas colonias {escapo multicolonial). Aguilera-
Olivares et al. (2017) demostraron que la proporcién de soldados en las colonias de N.
chilensis aumentaba frente al riesgo de ser invadidas en dos posibles escenarios: i) por una
pareja de de-alados (reproductores alados), buscando un sustrato para fundar una nueva
colonia; y ii) cuando existian colonias vecinas deniro del mismo sustrato. También
observaron que las colonias de escapos unicoloniales contenian generalmente un mayor
nitmero de individuos. Por otra parte, en insectos sociales las colonias mas numerosas
suelen ser mas exitosas dado que el mayor nimero de individuos da mayor estabilidad al
nido, es decir, mejores condiciones hemostaticas para resistir los cambios ambientales y por
ende mejorar la probabilidad de sobrevivencia de Ia colonia (Hughes et al,, 2008). Este
conjunto de resuitados permite inferir que las condiciones dentro de los escapos
unicoloniales serian mas estables que en escapos multicoloniales; esto redundaria en
mejores condiciones para el desarrollo de los soldados, lo que se veria reflejado en su mayor
tamano final. Por su parte, las colonias de escapos muiticoloniales son mas pequefias y
estarian sometidas a mayores riesgos, como el de competencia por recursos con las colonias
vecinas. En esta situacion, es de suponer que las colonias producirian mas soldados a partir
de pseudo-obreras en un periodo dado de tiempo, lo que repercutirfa negativamente en su

tamainio.
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Figura 3: Individuos de N. chilensis pertenecientes a distintas castas: 1) alados, 2) soldados,
3) pseudo-obreras).4) ninfa ojos negros, 5) juvenil, y 6) reproductores.

En este trabajo se utilizaran soldados de N. chifensis para evaluar el efecto de la presencia
de colonias vecinas dentro de un mismo escapo de P. berferoniana, sobre el tamafio y la
simetria de soldados, como sintomas de un desarrollo inestable provocado por estrés

ambiental (competencia por recursos).




I11. HIPOTESIS Y OBIETIVOS GENERALES Y ESPECIFICOS.

'HIPOTESIS | |

Dado que el aumento en la produccién de soldados esta relacionado con el riesgo de

invasién de la colonia, ef desarrollo de los soldados puede verse afectado con la presencia
de colonias vecinas, generando asi variaciones de tamario y desviaciones de la simetria en
soldados provenientes de colonias en escapos multicoloniales en comparacién con
unicoloniales.
¢ Prediccién 1: Exisiira variacion de tamafio entre los soldados provenientes de
colonias unicoloniales y multicoloniales debido a la competencia por recursos que
afecta a estos tiiltimos.
¢ Prediccion 2: Existiran diferencias en el grado de simetria entre soldados de colonias
provenientes de escapos unicoloniales y multicoloniales, siendo el indice de asimetria
fluctuante mayor en soldados provenientes de escapos multicoloniales que de

unicoloniales.

OBJETIVO GENERAL j

o Estudiar el efecto del estrés generado por la presencia de colonias vecinas en un

mismo trozo de madera sobre el tamaiio y las desviaciones de la simetria en soldados

de N. chilensis.

OBJETIVOS ESPECIFICOS |
+ Cuantificar las diferencias de tamafio en soldados provenientes de escapos

unicoloniales y multicoloniales.
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e Cuantificar la asimetria fluctuante en estructuras morfolégicas de soldados

provenientes de escapos unicoleniales y multicoloniales.

V. MATERIALES Y METODOS

ESPECIE Y SITIO DE COLECTA

'El modelo de estudioc fue N. chilensis cuyo sustrato de nidificacién eran tallos de
inflorescencia (escapos) secos de P. berteroniana (Fig. 4). Esta es una especie nativa de
Chile comiinmente llamada "puya” o "chagual” que presenta inflorescencias en espiga que

pueden alcanzar dos metros de altura, con flores verde azulosas.

Figura 4: Puya berteroniana en Cuesta Las Chilcas, Regidn de Valparaiso.

El sitio de recoleccién fue Cuesta Las Chilcas (32° 52'S; 70° 52'W) en la Region de

Valparafso (Fig. 5). La vegetacidon que se encuentra en esta zona es del tipo matorral y

bosque espinoso. Las especies representativas son espino (Acacia caven), algarrcbo
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(Prosopis chilensis), chagual (P. berteroniana), palhuén (Adesmia arborea), y especies
acompafiantes como colliguay (Colliguaja odorifera) y quisco (Trichocereus chiloensis)

(Gajardo, 1994).

Vi, onaasc, W

TR‘OP{M ATANA

Figura 5: Mapa del sector Cuesta Las chilcas, Region de Valparaiso, donde se manipularon
y recolectaron los escapos.

En el mes de diciembre de 2014, se exirajo un total de 24 escapos secos de P. berteroniana,
los que fueron trasladados al laboratorio en Santiago en forma individual dentro de bolsas de
tul con el fin de evitar la pérdida de individuos. Una vez en el laboratorio se mantuvieron en
oscuridad en una sala de crianza a 16°C. De estos escapos, 14 resultaron ser unicoloniales y
10 multicoloniales (2,22 + 2,21 colonias por escapo, min= 1; max= 8). Los escapos fueron
disecados y de cada uno se exirajeron entre 3 y 5 soldados que fueron almacenados

individualmente en alcohol al 70% v/iv en tubos Eppendorf®. Se extrajeron 31 soldados




provenientes de escapos unicoloniales y 23 soldados provenientes de escapos

multicoloniales.

- _— —_— e — _
MEDICION DE RASGOS EN SOLDADOS 1'

Debido a que los soldados son individuos cuyo térax y abdomen no estén quitinizados, sus
dimensiones son sensibles a su grado de hidratacién, por lo cual no es posible obtener una
medida confiable de su longitud total. En consecuencia, no fue posible corregir cada rasgo
medido por el tamafio corporal del individuo en cuestion. Se midieron veinte caracteres
quitinizados (en duplicado) para obtener una mejor aproximacién del tamafio total del
individuo (Tabla 1). Por otro lado, se midieron 4 pares de caracteres [en ftriplicado y cada
medicion fue realizada en dias distintos con el fin de evitar sesgos dados por una medicién
previa (Palmer, 1994)] hipotéticamente simétricos para realizar el estudio de asimetria
fluctuante, los cuales presentan cambios significativos al pasar de un estadio a ofro
(Koshikawa et al., 2002, 2003; Muller y Korb, 2008). Del mismo modo, se excluyeron las
mandibuias al ser intrinsecamente asimétricas (Tabla 1). Para la medicion de los rasgos se
utilizé un estéreo-microscopio tri-ocular Olympus® Modelo §Z61, con una camara integrada
Mshot 30. Las mediciones de los rasgos fueron realizadas con el programa Mshot Digital
imaging System (Micro-shot Technology Co. 2010) a partir de las fotografias tomadas. En la

Figura 6 se ilustran todos ios rasgos medidos.
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Tabla 1: Rasgos utilizados para el estudio de tamario corporal y asimetria fluctuante en
soldados de N. chilensis. Se informan ademas los respectivos aumentos can los cuales

fueron fotografiados
Analisis Rasgo Abreviacion | Aumento

Longitud cabeza LC 10,5%

‘| Anchura méaxima de cabeza AC 15x

Anchura de cabeza en origen de mandibulas AC2 15x

Altura cabeza AltC 18x

Longitud pronoto LP 18x

Longitud mesanoto LM 18x

Longitud metanoto LMt 18x

® Longitud mandibula derecha LMd 30x

&  [Tongitud mandibula Zquierda LM 30x

§ Distancia interdental 1-2 mandibula derecha, Dit2d 30x

= Distancia interdentat 1-2 mandibula izquierda DI12i 30x
E Longitud posmenium LPm 22,5x
Anchura posmentum APm 22,5x

Area cabeza ArC 15x

Area mandibula derecha ArVd 30x

Area mandibula izquierda ArMi 30x

Perimetro mandibula derecha PMd 30x

Perimetro mandibula izquierda PMi 30x

Perimetro cabeza PC 16x%

P Longitud fémur de patas p;otorécims Lf. 30x

-3 £ | Anchura fémur de patas protorécicas Af 30x

§ "E Longitud tibia de patas protoracicas Lt 30x

< é Perimetro fémur patas protoracicas P 30x
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Figura 6: Rasgos de soldados de N. chifensis utilizados para analizar el tamafio corporal. A)
Vista superior del cuerpo de un soldado que muestra la medicion de los segmentos del torax.
B) Vista superior de la cabeza de un soldado que muestra la longitud, la anchura 1y la
anchura 2 de la cabeza. C) Vista superior de la parte anterior de la cabeza que muestra las
medidas del postmentum. D) Vista lateral de la cabeza que muestra [a altura de la cabeza. E)
Vista superior de las mandibulas izquierda y derecha que muestra la longitud de la
mandibula y el espacio entre dientes 1 y 2. F) Vista superior de las patas protoracicas que
muestra las mediciones que en ellas se hicieron. No se muestran las mediciones de areas y
perimetros medidos. En estas iméagenes se utilizaron las abreviaturas de la Tabla 1 y los
aumentos respectivos también se indican en la misma {abla.
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TAMANO CORPORAL

Cada uno de los rasgos que representan el tamario corporal {Tabla 1) fue medido dos veces;
el promedio entre estas dos medidas fue utilizado en los andlisis. Para evaluar la
significancia de las diferencias de tamafo enire soldados provenientes de escapos
unicoloniales y multicoloniales se realizé un Analisis de Varianza Multivariado de una via
(MANOVA; por sus siglas en inglés) con los veinte rasgos medidos como variables
dependientes. Los datos cumplieron con los supuestos de normalidad, homocedasticidad e
independencia. Los anélisis fueron realizados con el programa STATISTICA v7.0 (Stat Soft

Inc., 2004).

Dado que en ofras especies de temmitas se ha observado que la estabilidad del desarrollo de
soldados se ve afectada por el tamafio de la colonia (Chouvenc ef al., 2014), se evalud el
nimero otal de individuos de cada colonia como medida cuantitativa de su tamario para ser
utilizada como covariable en un MANCOVA (Analisis de Covarianza Multivariado de una via;
por sus siglas en inglés). Sin embargo, a pesar de que la covariable es cuantitativa,
biologicamente relevante y fue medida antes de aplicar el tratamiento, esta no esta
linealmente relacionada con todos los rasgos medidos, de forma tal que no puede ser

utilizada en un MANCOVA (Tabla 2).
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Tabla 2: Correlaciones lineales entre la covariable y los caracteres estudiados, utilizando
correlaciones de Pearson.

Car4cter Coeficiente de p
carrelacién
Area cabeza 0,366 0,008
Area Mandibula derecha 0,116 0,424
Area Mandibula izquierda 0,169 0,241
Perimetro cabeza 0,349 0,013
Perimetro Mi 0,149 0,309
Perimetro Md -0,0124 0,932
Longitud cabeza 0,29 0,041
Anchura pranoto 0,488 < 0,001
Anchura cabeza 1 0,357 0,011
Longitud posmentum 0,019 0,893
Longitud mandfbula derecha 0,182 0,205
{ongitud mandibula izquierda 0,142 0,325
Anchura cabeza 2 0,24 0,049
Altura cabeza 0,069 0,634
Longitud pronato 0,299 0,035
Espacio interdental 1-2 derecho 0,243 0,049
Anchura posmentum 0,282 0,047
Espacio interdental 1-2 izquierdo 0,092 0,522
Longitud mesonoto 0,243 0,047
Longitud metanoto 0,18 0,211

ASIMETRIA FLUCTUANTE

Cada uno de los cuatro rasges sefalados en la Tabla 1 fue medido en triplicado, para

después promediar estas mediciones, de acuerdo a Palmer (1994). Existen numerosos
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indices para medir asimetrfa fluctuante (Palmer, 1994). Sin embargo, antes de usarlos se

debe descartar la presencia de asimetria direccional y antisimetrfa, y luego realizar algunas

pruebas que permitan elegir e! indice adecuado a la muestra (Mgller y Swaddle, 1997). Las

pruebas realizadas con la diferencia entre las medias de! lado derecho y del lado izquierdo

(D-1) fueron las siguientes (Palmer y Strobeck, 1992):

Prueba de normalidad: con la comreccion de Llilliefors, los datos deben ser normales
como uno de los requisitos para realizar un andlisis de asimetria fluctuante.

Prueba de centralidad: para la distribucion de D-I alrededor de cero a través de la
prueba t de Student de una muesfra. La no significancia descarta asimetria
direccional.

ANOVA de 2 vias: se realiza para determinar si la variacion entre lados es
significativamente mayor al error de medicion, o que se demuesira cuando [a
diferencia entre réplicas es mayor a la diferencia entre individuos. Se utiliza el
individuo y el lado (derecho o izquierdo) como factores y la medida dei caracter
corespondiente con sus réplicas como variable dependiente. Una interaccion
significativa entre estos factores da cuenta que la variacion entre individuos es mayor
que dentro de individuos (error de medicidn), por lo tanto, se puede proceder a las
pruebas de asimetria fluctuante.

Regresion: Prueba para comprobar si existe dependencia de la asimetria fluctuante
con el tamafio del caracter. La regresion se realizé entre (D — I) de cada caracter y el

tamario de este. Resultados no significativos descartan esta dependencia
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Se realizd también estadistica descriptiva de (D — 1) para los cuatro rasgos anteriormente
sefialados en ambos tipos de colonialidad, con el fin de caracterizar la distribucién de los
datos y observar la existencia de antisimetria (distribucién platicirtica o bimodal) segin los
valores de curtosis (Tabla 3). Cuando el coeficiente de curtosis {(K) es K>0 la distribucidn
leptociriica, si K=0 es distribucién mesoctrtica y si K<0 se trata de una distribucion
platictrtica. Cabe sefialar que dificilmente un valor de K sera cero, por lo cual se acepia que

la valores que van entre * 0,5 corresponden a distribucién mesoctrtica.

Se utilizaron los siguientes indices para medir asimetria fluctuante (Palmer, 1994):
1. AF1 = Promedio |D-lj
2. AF5=Y(D-1)3N

3. AF11 = }|D: - li| para varios rasgos medidos en un mismo individuo.

donde: Di: Medida del rasgo i derecho.

l: Medida de! rasgo i izquierdo.

Estos indices enfregan el grado de asimetrfa fluctuante de cada individuo, sin fener en
consideracion el tamano del caracter. Los indices de asimetria fluctante fueron comparados
entre soldados provenientes de escapos multicoloniales y unicoloniales utilizando la prueba t-
test para los indices AF1 y AF11 y la prueba F de Fisher para el indice AF5; el valorde F se
calculd con la razén entre AF5 unicolonial y AF5 multicolonial, dejando como numerador al

mayor de estos valores. Los grados de liberiad se calcularon de Ia siguiente manera:

gh=0¢-1 gh=tln-1)
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donde:
t= tratamientos

n= ndmero total de muestras

Se evalud utilizar el tamario de la colonia como covariable tal como en la comparacion de
tamarfio corporal, pero esta vez en un ANCOVA. Sin embargo, los indices de asimetria
tampoco satisficieron el supuesto de relacién lineal, como se indica a continuacion con los
indices de correlacion de Pearson: AF1 con rasgo anchura fémur (= -0,119; P= 0,379) y con
rasgo longitud de tibia (= 0,052; P= 0,698}, y AF11 (= 0,069; P= 0,610). En consecuencia,

no fue posible realizar un ANCOVA y se prefirid una prueba de t.

Los analisis estadisticos previos a los indices de asimetria y los correspondientes a fos de los
indices AF1 y AF11 fueron realizados en e! programa Sigma Plot v12.0 (Systat Software,
2011) mientras que el analisis del indice AF5 se realizé manualmente utilizando tablas de
contingencia de Fisher. Para ia estadistica descriptiva se utilizé STATISTICA v7.0 (Stat Soft

Inc, 2004).
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V. RESULTADOS I

;TAMAEIO CORPORAL

El resultado del MANOVA mostré que los soldados provenientes de escapos multicoloniales
no fueron de tamaio significativamente distinto que los soldados provenientes de escapos
unicoloniales (Fz02¢ = 1,70; P= 0,093). Por otra parte, en el andlisis univariado, donde se
evallla cada caracter por separado, se observaron diferencias significativas en cinco de los
20 rasgos estudiados, siendo estos de mayor tamafio en soldados provenientes de escapos
multicoloniales (Tabla 2 y Fig. 7). Cabe destacar que de los 15 rasgos que no mostraron
diferencias significativas en el analisis univariado, catorce tendieron a ser mayores también

en soldados muiticoloniales (Fig. 7).




Tabla 3: Resultados para cada rasgo del anélisis multivariado (MANOVA). Las tres primeras
mediciones corresponden a dreas y las siguientes a longitudes. Valores de P significativos
son destacados en negrita.

Caricter gl glx Fse1 P
Area cabeza 56 1 2,388 0,128
Area mandibula derecha 56 1 4,669 0,035
Area mandibula izquierda 56 1 2,088 0,154
Perfmetro cabeza 56 1 2,92 0,094
Perimetro mandibula izquierda 56 1 0,008 0,930
Perimetro mandibula derecha 56 1 0,051 0,821
Longitud cabeza 56 1 2,23 0,141
Anchura pronoto 56 1 1,897 0,174
Anchura cabeza 1 56 1 0,781 0,381
Longitud postmentum 56 1 3,813 0,056
Longitud mandibula derecha 56 1 1,448 0,234
Longitud mandibula izquierda 56 1 0,151 0,699
Anchura cabeza 2 56 1 6,516 0,013
Altura cabeza 56 k] 0,437 0,511
Longitud pronoto 56 ki 7,870 0,007
Espacio interdental 1-2 derecha 56 1 7,48 0,008
Anchura postmentum 56 1 1,041 0,312
Espacio interdental 1-2 izqulerda 56 1 0,757 0,388
Longitud mesonoto 56 1 3,588 0,064
Longitud metanoto 56 1 6,258 0,015

35




Area (mm?)

o 1 2 3 4 § 20 25 30 35 40 4

1 i z 11 ] ] 1 ] 1

Area cabeza -I= 1 P20, 128

Area mandibula d. H p=g,035*

Area Mandibula |. — | P=0,154

T 1
Perimetro cabeza T—.——————‘ S———]  ©~0,034
Perimetro mandibula izquierda J— ﬁ P=0,930

Perimetro mandibula derecha -l__—;' | P=0,821

"
e
L.
L.

Longitud cabeza - o ey P=0,141
Anchura pronoto E‘ P=0,174
Anchura cabeza 1 S P=0,381

Longitud posmentum -F———*————“_-——_—_i.*“ﬁ' P=0,058
Longitud mandibula derecha —l— E‘ P=0,234
Longitud mandibula izquierda & P=0,609
Anchura cabeza 2 = E‘ P=0,013*

Altura cabeza _ E P=0,511
Longitud pronoto -=|—" P=0,007*

Rasgos

Distancia interdental 1-2 mandibula derecha - 4 p=0,008"
Anchura posmentum | p=0,312
Distancia interdental 1-2 mandibula izquierda P=0,388
Longitud mesonoto P=0,064 3 Multicolonial
Lengitud metanoto P=0,015* B Unicolonial
0 1 2 5 10 15 20 25
Longitud (mm)

Figura 7: Rasgos {Prom % EE) medidos en soldados provenientes de escapos unicoloniales
y multicoloniales, y analizados con MANOVA.
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ASIMETRIA FLUCTUANTE

L

Los analisis realizados para la distribucién de frecuencias D-l mostraron que no hay asimetria

direccional {prueba de centralidad y ANOVA de dos vias; Tabla 4), ni error de medida

(ANOVA de dos vias; Tabla 4) para los cuatro rasgos analizados. Adicionalmente, {a prueba

de normalidad indicé que la distribucion de frecuencias D-l es normal para todos los rasgos

excepto para longitud y perimetro de fémur en soldados provenientes de escapos

unicoleniales y multicoloniales, respectivamente (Tabla 4).

Tabla 4: Pruebas de normalidad, centralidad alrededor de cero, descarie de asimetrfa direccional y

error de medida (ANOVA de 2 vias) donde P1= Individuo, P2= Lado y P3= (Lado x Individuo) y
dependencia del tamafio del rasge de la distribucion de frecuencias D-I (Regresion) en soldados

provenientes de escapos unicoloniales (U) y multicoloniales (M).

Tipode ANOVA de Regresién
Caracter escapo Normalidad Centralidad 2 vias 1D-1]= A+ fmPcardcter)

p:<0,001 A=2,85
u P=0,006 P=0,16 p2<0,001 m=0,26

Longitud p3<0,001 P=0,61
fémur p1< 0,001 A=3,02
M P>0,2 P=0,79 p2=0,163 m=1,05

pz < 0,001 P=0,61

py<0,001 A=2,85
U P>0,2 P=0,8% p2=0,5159 m=0,57

Anchura p3< 0,001 P=0,58
fémur p1<0,001 A=3,03
M P>0,2 p=0,83 p2=0,125 m=1,69

p3< 0,001 P=0,30

p1<0,001 A=2,97

u P>0,2 P=0,35 p2=0,013 m=0,21

p3< 0,001 P=0,66

Longitud tibla p1<0,001 A=2,98
M P>02 P=0,67 p2<0,001 m=0,65

p3< 0,001 P=0,41

p1< 0,001 A=2,30

U P>0;2 P=0,55 p2< 0,001 m=0,35

Perimetro p3< 0,001 P=0,30
témur p:<0,001 A=3,05
M P=0,002 P=0,75 p2< 0,001 m=0,81

p3< 0,001 P=0,15
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Debido a que los rasgos “longitud de fémur unicolonial” y “perfmetro de fémur multicolonial®
mostraron desviaciones significativas de la normalidad estos fueron excluidos del andlisis de
asimetria fiuctuante. Los valores no significativos de regresion mostraron que no hay
dependencia entre la asimetria fiuctuante y el famario del caracter, mientras que el ANOVA
de dos vias descartd la asimetria direccional y errores significativos de medicion (Ps< 0,001
para todos los caracteres). Finalmente, las pruebas anteriores junto a los resuliados de la
Tabla 5 y la Figura 8 muestran gque los datos de dos rasgos {(anchura fémur y longitud tibia)
cumplen las condiciones para el analisis de asimefria fluctuante, ya que se ajustan a una
distribucién normal (no se observa bimodalidad ni platicurtosis caracteristica de Ia

antisimetria) y estan centradas en cero.
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Histogramas de frecuencias de distribucién de la diferencia D-I de los caracteres medidos para as
fluctuante (longitud fémur, anchura fémur, longitud tibia y perimetro fémur) para soldados de escapos unicoloniales

(panel superior) y muiticoloniales (panel inferior). En el eje x se encuentran los valores de ia diferencia D-l de cada

caracter, mientras que en el gje y sus frecuencias. En rojo se muestra la curva de distribucién de los datos.

Figura 8




Dadas las caracteristicas de los datos y del estudio (independencia del tamaiio del rasgo con

la asimetria, niimero de individuos y tipo de comparacién) se seleccionaron tres de los

indices de asimetrfa fluctuante sugeridos por Palmer (1994): AF1, AF5 y AF11. De estos

indices, calculados para los dos rasgos que cumplieron [as caracteristicas para el analisis de

asimetria fluctuante, sélo AF1 mostré diferencias significativas y lo hizo en el rasgo “Anchura

fémur” (Tabla 6) siendo este rasgo mayor en soldados provenientes de escapos

multicoloniales que de unicoloniales (Fig. 9); mientras que en AF5 (Tabla 7) y AF11 (Tabla 6

y Fig. 9) no se detectaron diferencias significativas.

0,18 4
0,16 -
0,14 -
0,12
0,10 -

0,08 -

Indice asimetria fluctuante

0,06 -
0,04 -

0,02

0,00

N Unicolonial
1 Muiticolonial

Anchurél fémur Longigud tibia
AF1

Colonialidad
AF11

Figura 9: Indices de asimetria fluctuante AF1 y AF11 medidos en dos rasgos de soldados de

N. chilensis provenientes de escapos unicoloniales y multicoloniales. *: P< 0,05
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Tabla 6: resultados de la prueba de t de AF1 (para cada rasgo) y de AF11 (sumatoria de

rasgos) gue muestra la significancia de la diferencia entre los grupos de colonialidad para los

dos rasgos que cumplieron con las condiciones de asimetria fluctuante. Valores de P
significativos son destacados en negrita.

Cardacter gl tss P

Anchura fémur 55 -2,113 0,039
Longitud tibia 55 1,833 0,073
AF11 55 -0,323 0,748

Tabla 7: Prueba de F de los indices AF5 calculados para cada rasgo entre los individuos
unicoloniales y multicoloniales.

Cardcter F11e0 gh glz p
Anchura fémur 2,25 | 1 60| 0,137
Longitud tibia 1,68 1 166 | 0,198
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VI. DISCUSION

En una colonia de termitas, los soldados son individuos encargados casi exclusivamente de
su defensa y su presencia tiene un efecto positivo sobre ia supervivencia de la colonia
(Delinge ef al, 1981). Una situacién andloga ocurre, por sjemplo, en colonias de &fidos
(Foster y Rhoden, 1998) y de hormigas (Hasegawa y Taniguchi, 1993). Debido a sus
adaptaciones para la defensa (grandes mandibulas en las familias mas basales - Lelis vy
Everaerts, 1993; Koshikawa et al., 2002 - y gran desarrollo de {a glandula frontal que produce
sustancias {éxicas de defensa con mandibulas vestigiales en [as familias mas apicales en la
filogenia — Prestwich, 1984), los soldados de las termitas no pueden alimentarse por si solos
y deben ser alimentados por las pseudo-obreras u obreras, lo que implica un gran costo
energético para la colonia y explicaria las bajas proporciones de soldados que generalmente

se observa en sus colonias (Haverty, 1977).

Estudios sobre Ia diferenciacion de castas en termitas han mostrado que en promedio una
pseudo-obrera tarda unos dos meses en convertirse en un soldado funcional, existiendo tan
solo un estadio de pre-soldado entre la pseudo-obrera y el soldado (Eggleton, 2011). En
estudios previos realizados en N. chilensis, se demosird que la proporcion de soldados
aumenta en colonias cuando existe la presencia de una colonia vecina dentro del mismo
sustrato de nidificacion y también durante el periodo de enjambrazén, es decir cuando una
colonia se ve expuesta al riesgo de invasion de su sustrato por individuos de otras colonias
en el mismo escapo y por las parejas fundadoras de nuevas colonias (Aguilera-Olivares et

al., 2017). Estos datos sugieren que existiria la posibilidad de que condiciones ambientales
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estresantes, como la presencia de colonias vecinas, que representaria una competencia

directa por el sustrato, conduzcan a la produccion de scldados.

Por otra parte, se ha observado que el tamafio de un individuo puede ser afectado por el
estrés ambiental al que es sometido (Creighton, 2005). Nuestros resultados muestran que el
25% de los rasgos medidos en los soldados provenientes de escapos multicoloniales son
significativamente mas grandes que aquellos de soldados provenientes de escapos
unicoloniales; esto, en conjunio con los resultados del estudio de Aguilera-Olivares ef al.
(2017), sugieren la percepcion de alguna sefial que produce un estrés a nivel de colonia y
que gatilla un efecto en la tasa de produccion y e! tamafio de los soldados. Es destacable
que varios de los rasgos con diferencias significativas estan directamente relacionados con la
funcién de defensa del soldado (anchura de la cabeza 2, area de la mandibula y distancia
interdental 12 derecha). Esto podria sugerir que una colonia que se encuentra en peligro de
invasién, desarrollara soldados con rasgos ascciados a defensa aumentados. Esios
resultados concuerdan con el mecanismo de defensa dominante en termitas basales, la
“phragmosis®, en el cual los soldados utilizan sus cabezas para bloquear la entrada al nido
(Deligne et al., 1981); ademas, en N. chilensis usan sus mandibuias para morder a sus
enemigos (Aguilera-Olivares et al., 2016a,b). También es razonable pensar que ios soldados
de mayor tamafio sean mas aptos para la defensa en enfrentamientos con depredadores o

competidores (Deligne ef al., 1981; Muller y Korb, 2008).

Dado que N. chilensis es nidificadora de una pieza y por lo tanto ningtn integrante de ia

colonia abandona el nido (salvo los alados cuando salen a fundar nuevas colonias), sus




miembros podrian percatarse de la existencia de colonias vecinas mediante sefiales
vibroactsticas propagadas a través del sustrato que comparten y serian capaces de
diferenciarlas de las emitidas por su propia cofonia mediante el reconocimiento del tipo de
vibracién (Evans ef al., 2007, 2009; Hunt y Richard, 2013; Hager y Kirchner, 2014). También
podrian estar involucradas sefiales quimicas, ya que estudios recientes en N. chilensis
describieron 1a mayor agresividad de los soldados hacia no comparieros de nido que hacia
comparieros de nido, demostrandose que dicho reconocimiento de compafieros de nido se
basaba en sefiales quimicas, particularmente los hidrocarburos cuticulares (Aguilera-Olivares
et al., 2016a,b). Sin embargo, esto sdlo seria posible por contacto directo ya que los
compuestos cuticulares no son voldtiles, por lo que no permean al ambiente. En otras
palabras, s6lo en el caso de que dos nidos llegasen a converger, los soldados serian
capacas de diferenciar a los individuos ajenos a su colonia e intentarian eliminar a los

invasores.

Por otro fado, la asimetria de rasgos bilaterales es reconocida como una estimacion de la
dificultad de los organismos para maniener su desarrolio normal cuando son sometidos a
perturbaciones de origen ambiental, es decir, como un reflejo de la inestabilidad del
desarrollo (Palmer y Sirobeck, 1992; Lens ef al, 1999). La asimetria fluctuante ha sido
empleada frecuentemente como una medida de la adecuacién biclégica, expresada en
términos de supervivencia y éxito reproductivo {(Graham et al., 2000). El estudio de la
asimetria fluctuante en N. chilensis mostré que solo el indice AF1 es sensible hacia la
deteccién de grados de asimetria y lo hace en el rasgo “anchura de fémur”. Este rasgo esta

también relacionado con la funcion de defensa en soldados, ya que para bloquear Ia entrada
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del nido con su cabeza (phragmosis) o repeler el ataque de un intruso con las mandibulas, es
primordial mantener una posicion estable, de lo que se desprende que unas patas
asimétricas en su anchura podrfan resultar menos efectivas al momento de defender la
colonia debido a una menor estabilidad sobre el sustrato. E! indice AF5, menos sensible a
diferencias entre las muestras (Palmer 1994), no mostré diferencia significativa entre
soldados provenientes de escapos unicoloniales y multicoloniales en ninguno de los
caracteres medidos; asi mismo, el indice AF11, que involucra el conjunto de todos los
caracteres medidos, tampoco presenté diferencias significativas entre soldados provenientes
de ambos tipos de escapos, lo que quizds indique que la adecuacién bioldgica de las
colonias permite el desarrollo estable de los soldados pese a las condiciones de competencia

pOr recursos.

El hecho que de los cuatro rasgos estudiados, solo dos reunieran las condiciones para
evaluar asimetria fluctuante, y de éstos, solo uno mostrara diferencias significativas, puede
deberse a que la competencia intraespecifica no sea un factor suficientemente fuerte como
para provocar desviaciones de la simetria durante el desarrollo de pseudo-obreras a
soldados, que otros rasgos mas sensibles a las perturbaciones ambientales no hayan sido
incorporados en este estudio o que el {amafio del rasgo sea mas sensible al estrés que la
asimetria fluctuante. Otra posibilidad es que el nimero de réplicas haya sido insuficiente
como para detectar diferencias de asimetria que pueden ser pequenas entre individuos uniy
multicoloniales. Pese a [a no significancia de la mayoria de las comparaciones con los
indices, estas fueron coherentes entre si ya que los promedios fueron siempre mayores en

individuos provenientes de escapos multicoloniales.
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Se sugiri6 que el tamafio de la colonia podria influir sobre el nivel de estrés y en
consecuencia, sobre el fenotipo (tamafio y simetria) de los soldados. Ya que a inversidn en
soldados conlleva un gran costo (Chouvenc ef al., 2014), el efecto seria mayor en colonias
pequefias, por su reducida capacidad de crianza y acceso a recursos. También estas
colonias serian mas vulnerables a los cambios del medio, asi como también a invasiones y
depredadores (Nutting, 1969). Mas auin, la literatura sugeria que el tamafic de colonia es un
factor importante para el desamollo de la casta defensiva (Chouvenc et al, 2014). Sin
embargo, el nimero de individuos como una medida del tamafio de la colonia no fue una
covariable estadisticamente adecuada para ser utilizada en un MANCOVA. Un motivo
posible es gue las colonias de N. chilensis en escapos de P. berteroniana son muy pequenas
en comparacion a especies de tenmitas subterraneas, utilizadas en estudios previos
(Chouvenc et al., 2014), por lo que el efecto en un amplio rango de tamafios de colonias se

veria disminuido en esta especie de termita.

Durante el desamollo de esta investigacion se presentaron algunas limitaciones, tales como
el conocimiento parcial que se tenia de algunos procesos de la colonizacion de los escapos,
y la imposibilidad de cuantificar variables que pudieron ser significativas, por ejemplo, la
cantidad de recurso disponible, [a distribucion de colonias dentro de cada escapo y el niimero
de individuos en cada una de ellas. Trabajos futuros podrian relacionar el niimero de
colonias, el nimero de individuos de éstas y la proporcion de soldados con la cantidad de
recurso disponible (escapo remanente), asf como fambién con la posible secuencia de

colonizacién del escapo a través del tiempo y la posicion relativa de las colonias dentro de
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éste. Adiclonalmente, se podria tomar en cuenta la presencia de otras especies en los
escapos como una variable mas dentro de los estudios. Por ofra parte, para robustecer el
andlisis de asimetria fluctuante, se podria evaluar un mayor ndmerc de rasgos que
hipotéticamenie sean simétricos, optimizar el protocolo de medicién para incrementar la
fiabilidad de los datos, ademas de aumentar y balancear el niumero de muestras estudiadas.
Finalmente, se podrian hacer experimentos controlados de laboratorio donde se varle el
tamafio y el nimero de colonias que comparten un sustrato de volumen conccido para
determinar y controlar los factores que mas contribuyen al fenémeno que aqui se ha

explorado.




VI, CONCLUSIONES

|
| |
|

En este trabajo se estudio el efecto de la presencia de colonias vecinas, que representan
potenciales amenazas de invasién a una colonia, sobre el desarrollo de soldados de la
termita nidificadora de una pieza N. chilensis habitando escapos de P. berteroniana. Los
resultados muestran que los soldados en escapos multicoloniales son significativamente mas
grandes que los soldados en escapos unicoloniales en cinco de los veinte rasgos medidos,
mientras que en el resto de los rasgos se mantiene esta tendencia aunque no es significativa.
Estos rasgos con diferencias significativas estan asociados principalmente con la defensa, de
modo que estas diferencias estarian asociadas al estrés que puede causar el riesgo de
invasion. Por otro lado, sélo dos de los cuatro rasgos medidos cumplen con las condiciones
para un andlisis de asimetria fluctuante, de los cuales anchura de fémur mostré diferencias
significativas para uno de los indices de esta propiedad. Esto puede indicar que no todos los
rasgos medidos fueron los adecuados, que el nimero de réplicas no fue suficienie o bien
gue, a causa de la adecuacion bicldgica de las colonias, el estrés al que estdn sometidos los
soldados de escapos multicoloniales no es suficiente para evidenciar asimetria fluctuante. A
pesar de que este trabajo podrfa ganar robustez si se eligiera una mayor amplitud de rasgos
en ei caso de asimetria fluctuante y un mayor tamano muestral, los resultados sugieren que
el estrés generado por una colonia vecina afecta el desarrolic de los soldados en M.

chilensis.
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