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Resumen

Se ofrece una lista de las 89 glandulas exocrinas que se
conocen hasta el momento en la familia Formicidae,
con informacion sobre su clasificacién anatémica y con
comentarios sobre la amplia variaciéon de funciones que
realizan sus secreciones.

Abstract

A survey of the 89 exocrine glands that are currently
known among the Formicidae is offered. Morecover,
information on their anatomical classification, and
comments on the wide variety of functions their secretions
can play is discussed.

Introduccion

Los insectos sociales y las hormigas en particular son unas
maravillosas criaturas pequenas que desde hace tiempos
han fascinado al hombre. Su vida en colonias, desde
unas pocas decenas hasta varios millones de individuos,
les ha dado una dimension extra, que de lejos excede
la de una tnica hormiga. Sin embargo, cada individuo
contribuye al funcionamiento 6ptimo de la sociedad y

toma activamente parte en los sistemas de comunicacion
y organizacion social de la colonia. Un papel importante
en esto se debe a su sistema exocrino extremadamente
bien desarrollado, ya que las secreciones exocrinas estan
involucradas en varios aspectos de la vida social (Billen,

2008).

El nimero de glandulas exocrinas puede variar mucho
entre las especies, en especial en las hormigas ponerinas,
las cuales exhiben una impresionante plétora de glandulas,
p- ¢j. 28 glandulas abdominales en Pseudoneoponera tridentata
(antes Pachycondyla tridentata) (Jessen y Maschwitz, 1983).
El ntmero total de glandulas conocidas en hormigas se
ha incrementado significativamente de manera reciente,
con 38 glandulas listadas hace 20 afios (Billen, 1993) a
63 (Billen y Morgan, 1998), y recientemente a 75 (Billen,
2009a). En este capitulo, se incrementa el conocimiento
y se listan 89 glandulas conocidas dentro de la familia
Formicidae.

Clasificacion de las gldndulas exocrinas

Las glandulas exocrinas de insectos se han clasificado
tradicionalmente en dos clases principales (Noirot y
Quennedey, 1974): clase-1, glandulas formadas por células
epiteliales, derivadas directamente de la epidermis de una
capa (verde en la figura 7.1) y clase-3, glandulas formadas
por una o generalmente mas de una unidad bicelular
(rojo en la figura 7.1), cada unidad comprendiendo una
célula secretora y un ducto celular.

Esta terminologia de clase-1 y clase-3 viene directamente
de la publicacién de Noirot y Quennedey (1974) y se ha
seguido ampliamente desde entonces. Dicha publicacién
también menciona células de clase-2, las cuales después
se han considerado homoélogas con los oenocitos (Noirot
y Quennedey, 1991). Ademas de esta clasificaciéon basada
en la organizacion a nivel celular, las glandulas también
se clasifican anatémicamente con respecto a la presencia
o ausencia de un reservorio, con la distinciéon de cinco
tipos (figura 7.1): glandulas sin reservorio (tipos A y C),
las cuales descargan su secrecién directamente afuera,
mientras que glandulas con reservorio (tipos B, D y E)
pueden almacenar su secrecion y liberarla cuando sea
necesario. Como resultado de su capacidad de almacenar
secreciones, estas glandulas estan mas accesibles para
analisis quimico (Billen y Morgan, 1998). La figura 7.2
muestra la localizacion de las glandulas mas importantes.

Las glandulas también pueden clasificarse de acuerdo
al tagma donde estén presentes, encontrando asi las
glandulas de la cabeza (cuadro 7.1), mesosoma (cuadro
7.2), y metasoma (cuadro 7.3), que en total suman 89
glandulas. Se listan con un unico nombre aquellas
glandulas que se encuentran en mas de un lugar, como
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A B C D E
Figura 7.1. Esquemas de los principales tipos anatomicos de glandulas exocrinas: A. epiteliales sin reservorio, B. epiteliales con

reservorio, C. unidades bicelulares sin reservorio, D. unidades bicelulares con reservorio, E. unidades bicelulares abriéndose a través de
la membrana de articulaciéon. Negro: cuticula, verde: células de glandulas epiteliales, rojo: células de glandulas de unidades bicelulares.

Cuadro 7.1. Lista de las glandulas exocrinas en la cabeza, con notas de su tipo de anatomia como se ilustra en la figura 7.1. Glandulas
con * se encuentran en todo el cuerpo y por ello aparecen también en los cuadros 7.2y 7.3.

Glandulas de los antenémeros

Antennomere glands

Glandulas subepiteliales (¥)

Subepithelial glands (¥)

Nombre en espaiiol Nombre en inglés Tipo

Glandula agregada intramandibular Clustered intramandibular gland @
Glandula de la base de la antena Antennal base gland E
Glandula de la base de la mandibula Basimandibular gland A
Glandula de la pared faringeal Pharyngeal wall gland B
Glandula del epitelio intramandibular Intramandibular epithelial gland A
Glandula del escapo de la antena Antennal scape gland c
Glandula del estipe Stipes gland E
Glandula del hoyo mandibular Mandibular pit gland A
Glandula del pedestal del pelo (*) Pedestal hair gland (*) G
Glandula del tegumento (*) Tegumental epithelium (*) A
Glandula epitelial del estipe Stipes epithelial gland A
Glandula hipostomal de seda Hypostomal silk gland G
Glandula infrabucal Infrabuccal gland B
Glandula intramandibular Intramandibular gland c
Glandula mandibular Mandibular gland D
Glandula maxilar Maxillary gland E
Glandula posfaringeal Postpharyngeal gland B
Glandula profaringeal Propharyngeal gland D

c

®

aquellas que estan presentes en todas las patas o en series
repetidas como los intersegmentos del metasoma. Por
otro lado, glandulas pedestales del pelo, subepiteliales y
epitelio glandular tegumental se encuentran sobre todo
el cuerpo, y por lo tanto aparecen en la lista teniendo en
cuenta cada uno de los tres tagmas (marcadas con *). Esta
lista fue construida teniendo en cuenta hormigas adultas
e incluye obreras, reinas y machos. Las figuras en este
capitulo representan una selecciéon de varias glandulas
solo en obreras, a menos que se indique otra cosa; el
muestreo taxonémico intentd incluir a las principales
subfamilias de la regiéon Neotropical. Las secciones
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mostradas corresponden a cortes longitudinales, y el lado
posterior siempre estard a la derecha.

Gldndulas cefdlicas (figura 7.3)

Las estructuras exocrinas en la cabeza incluyen glandulas
asociadas con las partes bucales, asi como las que estan
dentro o cerca de las antenas. Las mas conspicuas entre
estas glandulas cefalicas son las mandibulares, las cuales
frecuentemente estan involucradas en sistemas de alarma-
defensa, y la glandula posfaringeal. Esta ultima distingue
alas hormigas de otros insectos sociales, y es de particular
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Figura 7.2. Perfil esquematico de una obrera de hormiga con las principales glandulas mostradas (verde: epiteliales, rojo: unidades

bicelulares).

importancia en la regulaciéon del reconocimiento de
obreras del mismo nido. La glandula posfaringeal contiene
una mezcla especifica de hidrocarbonos muy similar a la
de la epicuticula (Bagnéres y Morgan, 1991), no obstante,
la dinamica y relacion entre la glandula y la cuticula se
conoce parcialmente. La glandula profaringeal y algunas
de las glandulas asociadas con las partes bucales pueden
desempenar un papel en el inicio del procesamiento
del alimento junto con la accién de enzimas digestivas.
Diferentes tipos de glandulas intramandibulares se
pueden encontrar, siendo mas comunes las de la clase-3,
con ductos individuales que se abren en la superficie
mandibular (Schoeters y Billen, 1994); sin embargo,
una clase especial de glandulas intramandibulares de la
clase-3 con ductos agrupados se describio en Tatuidrs
tatusia (Billen y Delsinne, 2014). Ademas de estas
glandulas intramandibulares clase-3, también existe
una glandula epitelial clase-1, recientemente descrita en
Protanilla wallace: (Billen et al., 2013a). Otra nueva glandula
intramandibular clase-1, la glandula del hoyo mandibular,

fue descrita recientemente en Brachyponera sennaarensis
(Billen y Al-Khalifa, 2016).

Gldndulas mesosomales (figura 7.4)

Debido a la falta de alas, las obreras de las hormigas
tienen un térax reducido, aunque el ntmero limitado
de glandulas mesosomales “reales” (principalmente las
glandulas labiales y metapleurales) se compensa bien
con la impresionante variedad de mas de 20 glandulas
diferentes que se encuentran en las patas (Billen, 2009b;
Billen et al., 2013b). El reciente descubrimiento de cuatro
nuevas glandulas en el mesosoma de Myopias holland:

incrementa el nimero de glandulas mesosomales (Billen
y Ito, 2018).

Entre las principales glandulas mesosomales “reales”,
las labiales (= salivares) en el protérax estan presentes en
todos los insectos, siendo en hormigas del tipo epitelial. En
avispasy algunas hormigas ponerinas, las glandulas poseen
una apariencia acinar, aunque su ontogenia muestra su
origen epitelial (Lommelen ¢t al., 2003). En el metatorax
de las hormigas se encuentra la glandula metapleural, la
cual es una glandula tnica de las Formicidae (Holldobler y
Engel-Siegel, 1984); su funcién principal es la produccion
de antibidticos que protegen a las hormigas contra
microorganismos en general. En este mismo sentido, otra
glandula interesante es la presente en la placa propleural
de las hormigas cultivadoras de hongos (Attinas), la cual
aloja bacterias especializadas que producen antibiéticos
contra el altamente patogénico Escovopsis (Currie et al.,
2006). Esta glandula esta involucrada en la elaboracion
de antibidticos altamente especificos, mientras que la
glandula metapleural es mas activa en la producciéon de
antibiéticos de amplio espectro.

Las numerosas glandulas de las patas pueden desempefiar
una variedad de funciones, siendo las principales la
produccién de feromonas y sustancias lubricantes (Billen,
2009b). El rastro quimico (“trail-laying”) solamente
esta restringido a varias glandulas ubicadas en las patas
traseras, mientras que las glandulas que producen
sustancias lubricantes se encuentran en las inmediaciones
de las articulaciones entre varias partes de las patas.

Gldndulas metasomales (figura 7.5)

El metasoma comprende muchas glandulas involucradas
en una variedad de funciones diferentes. Las glandulas
con funcién reproductiva se encuentran tanto en machos
y hembras (reinas); estas glandulas pueden, a través de sus
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Figura 7.3. Glandulas cefélicas. A. Seccién longitudinal a través de la parte anterior de la cabeza de Pseudomyrmex schuppt, con glandula
intramandibular epitelial (GEI), de la pared faringeal (GPF), profaringeal (GPrF) y posfaringeal (GPoF). DGL: ducto de la glandula
labial, Ib: labio. B. Seccién a través de la region anterior de la cabeza de Camponotus sp., mostrando l6bulos de la glandula posfaringeal
(*). C. Imagen de diseccién de la mandibula (md) con la glandula mandibular adjunta de Atta sexdens sexdens (CS: células secretoras,
r: reservorio). D. Seccion a través de las células secretorias agrupadas (CS) y células ducto (CD) de la glandula mandibular de Atta
sexdens sexdens. E. Micrografia de la superficie mandibular superior de Acromyrmex octospinosus con poros tnicos de ductos de glandula
intramandibular (flechas). . Seccion a través de la mandibula de Atta sexdens sexdens, mostrando la glandula intramandibular (GIM) con
células ducto tnicas aisladas (flechas). G. Seccion a través de la mandibula de Zatuidris tatusia, mostrando la glandula intramandibular
agrupada (GAIM), con ductos abriéndose a través de la abertura hacia una placa filtradora centralizada (flecha grande). H. Micrografia
del citoplasma de la glandula profaringeal de Solenopsis invicta con reticulo endoplasmico granular (REG) para la produccién de enzimas
digestivas (gotitas oscuras muestran acumulacién de secrecion). I. Micrografia de la parte apical de la glandula celular posfaringeal de
Paraponera clavata con reticulo endoplasmico liso (REL) para la elaboraciéon de material no proteinico. ant: antena, c: cerebro, ct: cuticula,
f: faringe, gso: ganglio subesofagico, M: mitocondria, mv: microvilli, pr: pared del reservorio.
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Cuadro 7.2. Lista de las glandulas exocrinas en el mesosoma, con notas de su tipo de anatomia como se ilustra en la figura 7.1. Glandulas
con * se encuentran en todo el cuerpo y por ello aparecen también en los cuadros 7.1y 7.3.

Nombre en espaiiol

Nombre en inglés

Tipo

Glandula anterolateral del propodeo

Anterolateral propodeal gland

C

Glandula basicoxal

Basicoxal gland

Glandula basitarsal

Basitarsal gland

Glandula coxal

Coxal gland

Glandula de la base de la pata

Foot-sole gland

Glandula de la huella Footprint gland

Glandula de la placa propleural Propleural plate gland
Glandula del limpiador de antena Antenna cleaner gland
Glandula del apice de la tibia Apicotibial gland
Glandula del apice del fémur Apicofemoral gland
Glandula del arolio (= pretarsal) Arolium (= pretarsal) gland
Glandula del espolén tibial Tibial spur gland
Glandula pedestal del pelo (*) Pedestal hair gland (¥)

Glandula del saco distal del fémur

Distal femoral sac gland

Glandula del tegumento (*)

Tegumental epithelium (¥)

Glandula del tenddn tibial

Tibial tendon gland

Glandula del tercer tarsémero

Third tarsomere gland

Glandula del trocanter

Trochanter gland

Glandula distal del fémur

Distal femoral gland

Glandula gemular

Gemma gland

Glandula del hoyuelo propleural Propleural pit gland
Glandula labial (= salival) Labial (= salivary) gland
Glandula metapleural Metapleural gland
Glandula metatibial Metatibial gland

Glandula posterolateral del pronoto

Posterolateral pronotal gland

Glandula del proceso metasternal

Metasternal process gland

Glandula protoracica

Prothoracic gland

Glandula tibial distal

Distal tibial gland

Glandula tibial proximal

Proximal tibial gland

Glandulas de las tibias

Tibial glands

Glandulas de los tarsémeros

Tarsomere glands

Glandulas del tarsomero proximal

Proximal tarsomere glands

Glandulas del tarsomero distal

Distal tarsomere glands

Glandulas subepiteliales (*)

Subepithelial glands (*)

Q|0 |OQ|F |0 Q) Q|| |Q|F|> Q% | |>|> (> Q|F|F|=|0Q|»>
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Cuadro 7.3. Lista de las glandulas exocrinas en el metasoma, con notas de su tipo de anatomia como se ilustra en la figura 7.1. Glandulas

con * se encuentran en todo el cuerpo y por ello aparecen también en los cuadros 7.1y 7.2.

Nombre en espaiiol

Nombre en inglés

tipo

Glandula accesoria del macho

Male accessory gland

B

Glandula anal

Anus gland

Glandula central del peciolo

Central petiole gland

Glandula cloacal Cloacal gland
Glandula de Dufour Dufour gland
Glandula de la camara del aguijon Sting chamber gland
Glandula de la cubierta del aguijon Sting sheath gland

Glandula epitelial de la cubierta del aguijon

Epithelial sting sheath gland

Glandula de la espermateca Spermathecal gland
Glandula de la placa cuadrada Quadrate plate gland
Glandula de la placa del espiraculo Spiracular plate gland
Glandula de la placa rectangular Oblong plate gland
Glandula de la placa subgenital Subgenital plate gland
Glandula de la placa triangular Triangular plate gland
Glandula de la vaina del aguijon Sting shaft gland
Glandula de la valva Valve’s gland
Glandula de Pavan Pavan gland

Glandula del aguijon Sting gland

Glandula del bulbo del aguijéon Sting bulb gland

Glandula epitelial del esterno

Epithelial sternal gland

Glandula del peciolo Petiole gland
Glandula del pedestal del pelo (*) Pedestal hair gland (¥)
Glandula del pene Penis gland

Glandula del reservorio de la espermateca

Spermatheca reservoir gland

Glandula del tegumento (¥)

Tegumental epithelium (¥)

Glandula de veneno

Venom gland

Glandula esternal

Sternal gland

Glandula esternal en par

Paired sternal gland

Glandula esternal impar

Unpaired sternal gland

Glandula lateral del pospeciolo

Lateral postpetiole gland

Glandula pigidial Pygidial gland
Glandula pospeciolar Postpetiolar gland
Glandula postpigidial Postpygidial gland
Glandula rectal Rectal gland

Glandula tergal epitelial

Epithelial tergal gland

Glandulas dorsolaterales

Dorsolateral glands

Glandulas lateroventrales

Lateroventral glands

cHicliF-CHicBlicEiclioNicliclioNivaFl--NiclloNIoNkFicHicEFlclicllcllcBlcBicBlclivE i IeoNicli--Riclie!

170




Diversidad y morfologia de las glandulas exocrinas en las hormigas

Glandulas subepiteliales (*) Subepithelial glands (¥) C
Glandulas tergales Tergal glands E
Glandulas tergosternales Tergosternal glands E
Glandula de las papilas rectales Rectal papillae B

100 pm
I

Figura 7.4. Glandulas mesosomales. A-C: glandula tubular salivar de Paraponera clavata (A. microscopia por escaneo, B. microscopia de
luz, C. microscopia electrénica). D. Mesosoma posterior y peciolo (p) de Daceton armigerum mostrando la abertura en forma de hendidura
(flecha) de la glandula metapleural. E. Glandula metapleural (GMP) de Heteroponera dolo; los ductos atraviesan la cuticula (flecha) hasta
el reservorio (r). I\ Vista ventral de la unién entre la tibia de la pata posterior (th) y el basitarso (bt) de Eciton burchellii con cuticula lisa
descansando sobre la glandula metatibial (GMT). G. Detalle con muchos aumentos del area lisa en la figura 7.4F mostrando quiebres
cuticulares en forma de hendidura para descarga de secreciones. H. Seccion transversal a través de la tibia de la pata posterior de
Cylindromyrmex whymperi. Obsérvese la apariencia modificada de la cuticula en la regiéon que cubre la glandula metatibial (GMT). L.
Seccidn a través del pretarso de la pata posterior de reina de Atta sexdens sexdens con la glandula del arolio (GA). ar: arolio, e: estigma, L:
lumen, N: ntcleo, REG: reticulo endoplasmico granular, t: tendén de la pata.

171



Capitulo 7
|

Figura 7.5. Glandulas metasomales. A. Seccion longitudinal a través del abdomen posterior de Linepithema humile mostrando las glandulas
pigidial (GP), de Pavan (GPv), de Dufour (GD) y la abertura de la glandula de veneno (GVd) a través del aguijon reducido (A). B.
Seccién transversal a través de la punta del abdomen de Atta laevigata mostrando la glandula de la valva alar (GV) y ductos de la
glandula de Dufour (GDd) y del veneno (GVd) abriéndose hacia la base del aguijon (A). C. Seccion longitudinal a través de los tergos
posteriores de Platythyrea punctata con senalamiento de la glandula tergal (GT), pigidial (GP), pospigidial (GPP) y ductos de la glandula
pospigidial (GPPd). D. Micrografia electrénica de la glandula de la espermateca de Dinoponera quadriceps con la unioén entre célula del
ducto (CD) y célula secretora a través del extremo final del aparato (AT). E. Detalle del citoplasma de la glandula pigidial de Dinoponera
australis mostrando el reticulo endoplasmico liso (REL), el cual esta en linea con secreciones no proteinicas. I. Detalle del citoplasma
de la glandula del veneno de Fciton burchellii mostrando el reticulo endopldsmico granular (REG), el cual estd en linea con secreciones
proteinicas. E6,7: esternos 6,7, FM: fibras musculares, ga: aparato de Golgi, GPvr: reservorio de la glandula de Pavan, GT: glandula
tergal, M: mitocondria, mv: microvilli, N: nacleo, R: recto, T5,6,7: tergos 5,6,7.
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secreciones, asegurar la transferencia eficiente de esperma
durante la copula (p.ej. la formacion de espermatéforo por
la glandula accesoria del macho) y mantener el esperma
vivo dentro de la espermateca hasta que se fertilice el
huevo. Como el apareamiento inicia al comienzo de la
vida adulta de la joven reina, ella necesita almacenar
suficiente esperma para ser utilizado en su vida, la cual a
menudo es muy larga, por lo tanto, para la espermateca
es de crucial importancia mantener el esperma vivo
(Wheeler y Krutzsch, 1994). Aunque las obreras, en
general, son incapaces de aparearse y reproducirse, varias
especies de subfamilias filogenéticamente basales retienen
una espermateca funcional, la cual se diferencia de la
espermateca no funcional de las obreras “no-sexuales”
por la presencia de un revestimiento glandular de una
parte de la pared del reservorio (Gobin ¢t al., 2006, 2008).
Otras glandulas metasomales desempenan un papel en
el sistema alarma/defensa y la captura de las presas. El
ejemplo mas conocido es la glandula del veneno, que se
abre por el aguijon (Billen, 1987), o a través del acidoporo
en las Formicinae. También estd la glandula pigidial, que
se abre entre los tergos 6 y 7, también con frecuencia se
ve involucrada en comportamiento de alarma/defensa,
especialmente en Dolichoderinae, donde esta glandula,
muy agrandada, se le ha llamado desde hace tiempos
glandula anal (Billen, 1986).

Diversas glandulas metasomales se conocen como
fuente de feromonas del rastro, ya que sus aberturas
pueden convenientemente entrar en contacto con el
sustrato mientras caminan, permitiendo la deposicién
de la feromona. De acuerdo a la especie, esta funcion
se puede atribuir a la glandula de Dufour, glandula del
intestino posterior y rectal, del veneno, de Pavan, pigidial,
pospigidial, y varias esternales (Billen y Morgan, 1998).
Ademas de esas multiples posibilidades, se mencioné que
algunas glandulas de las patas posteriores también realizan
esta funcion, lo cual lleva a una docena de glandulas de
produccién de feromonas de rastro en hormigas.

Otra posible funcién para algunas glandulas metasomales
es la de produccion de lubricantes. Esto se sugiere de
varias glandulas intersegmentales que pueden encontrarse
entre los tergos y esternos, especialmente en las ponerinas
de tegumento muy esclerotizado (p.¢j. glandulas tergal,
esternal, dorsolateral, lateroventral y tergosternal (Jessen
y Maschwitz, 1983)).

Algunas glandulas metasomales nuevas han sido descritas
muy recientemente. En Myopias se encontraron dos
glandulas antes desconocidas, asociadas al aguijon
(glandula de la placa rectangular y glandula de la cubierta
del aguijon (Billen et al., 2013a), mientras que en Protanilla
wallacer, se conocen nuevas glandulas asociadas al peciolo
y pospeciolo (Billen et al., 2013b).

Conclusiones

La relacion de glandulas presentadas en este capitulo
ilustra la descripcion de que “la tipica obrera de hormiga es una
bateria caminante de glandulas exocrinas” (Holldobler y Wilson,
1990, p. 229). Las secreciones exocrinas desempenan un
papel crucial en muchos aspectos de la vida social de las
hormigas, entre las cuales la funcién de varias feromonas
se conoce comunmente como de rastro y reclutamiento,
alarma y sexo, reconocimiento de reina y sustancias
de marcaje del ambito de territorio (Billen y Morgan,
1998). Otras funciones son la produccion de veneno,
utilizado tanto para la defensa o para la captura de presas
(glandula de veneno), antibioticos (glandulas metapleural
y propleural), varias funciones reproductivas (formacion
de espermatoforo y transferencia de esperma en machos,
almacenamiento de esperma y puesta de huevos en
hembras), produccién de sustancias digestivas (glandulas
profaringeal y salivar) y la producciéon de sustancias
lubricantes.

El impresionante nimero de 89 glandulas conocidas ha
crecido considerablemente en las ultimas décadas, para
lo cual ha sido clave la disponibilidad y mejoramiento de
las técnicas apropiadas de diseccion. Debido a su origen
ectodermal, todas las glandulas estin muy cerca de la
cuticula, la cual por largo tiempo ha comprometido las
posibilidades histologicas de su estudio. El conocimiento
de muchas de esas glandulas en hormigas obviamente
lleva al deseco de explorar su funciéon, ya que en muchas
de ellas atin no se conoce su utilidad. La evolucién de
las técnicas y de los equipos para los analisis quimicos
de cantidades muy pequefias de secreciones glandulares,
junto con observaciones cuidadosas de comportamiento,
seran muy importantes para el entendimiento de la
organizacion social de estos insectos tan impresionantes.
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