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RESUMEN
Los conceptos especialismo y generalismo tréfico son ampliamente utilizados en
ecologia Se asume que los organismos predadores generalistas presentan dietas
amplias y marcada versatilidad predadora para capturar distintos tipos de presa. En
contraste, los especialistas presentan una dieta reducida y comportamientos
estereotipados, para la captura de presas focales. Estas caracteristicas se enmarcan
en la hipétesis “Jack of all trades”. Pese a la marcada aceptacion de esta hipotesis,
recientes estudios demuestran que la clasificacion de los organismos Unicamente
basado en este parametro puede ser sesgada y muchas veces no se corresponde con
evidencia empirica. Las arafias son el grupo mas diversificado de predadores
terrestres incluyendo especies “especialistas” y “generalistas”, ademas de sujetos de
manipulacion sencilla, convirtiéndose en un grupo idoneo para el estudio de la
depredaciéon. Este trabajo, evalué la hipotesis “Jack of all trades” contrastando
comportamiento y fisiologia en arafias especialistas araneo6fagas, oniscéfagas y
mirmecoéfagas y sus contrapartes generalistas. A nivel etoldgico se evalué la tasa de
aceptacion, tiempo de inmovilizacion y estrategia de captura frente a las presas. El
efecto del tamafio sobre la captura fue comparado entre las especies generalistas y
especialistas. A nivel de los parametros fisiolégicos, se evalué la tasa asimilacion de
masa y consumo diferencial de distintas estructuras de la presa. Aunque se encontré
evidencia contradictoria a nivel de los aspectos etolégicos en las especies evaluadas,
se registré la captura de presas de mayor tamafio en arafias especialistas aranedfagas
y mirmecofagas. Estos parametros no fueron observados en ninguna de las arafas
oniscofagas, posiblemente debido a su menor especializacion. El consumo de presas
més grandes en arafias especialistas posiblemente se deba a una mayor asimilacién

sobre sus presas focales. A pesar de la evidencia limitada, se espera que este estudio



permita contrastar los resultados obtenidos en otros grupos de organismos

especialistas y generalistas.



INTRODUCCION GENERAL

La alimentacion es uno de los aspectos mas importantes en la historia de vida
de los organismos, regulando aspectos como la supervivencia, el desarrollo y
el éxito reproductivo (Stephens & Krebs 1986, Lomborg & Toft 2009). Debido a
su importancia, los animales deben optimizar muy bien su alimento, de tal
manera que maximicen la relacibn energética costo-beneficio (Charnov

1976, Perry & Pianka 1997).

La hipotesis de “Jack off all trades” (ver Futuyma & Moreno 1988) generada a
partir de la teoria de la dieta 6ptima, asume que los organismos que se
especializan en unos pocos recursos exhibiran una eficiencia energética
méaxima en relaciébn a la asimilacion del alimento; en contraste con los
organismos que no poseen este tipo de especializacion (Futuyma & Moreno
1988, Futuyma et al. 1995, Raubenheimer & Simpson 2003). Basado en lo
anterior, se ha asumido que los organismos especialistas presentan
adaptaciones que optimizan la captura sobre determinados tipos de presa, en
contraste con las especies generalistas, para capturar un reducido nimero de
presas. Aunque este fendmeno ha sido ampliamente estudiado, surge
evidencia contradictoria al evaluarla desde diferentes enfoques como los
ecolégicos, etoldgicos o fisioldgicos, en parte porque no todos los organismos
son estrictamente especialistas 0 generalistas sino que presentan distintos
niveles de especialismo o generalismo (West-Eberhard 2003). Recientemente,
se ha planteado evaluar el especialismo desde una perspectiva

multidisciplinaria en donde se evalian de manera simultanea el especialismo
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en relacién a la amplitud tréfica empleando a las arafias como modelo.

Con mas de 45.000 especies (World Spider Catalogue, 2018), las arafias son
uno de los grupos de predadores terrestres mas diversificados, lo cual
sumado a los diferentes enfoques desde los que se puede estudiar el
comportamiento predador las convierte en un excelente modelo para evaluar la
hipétesis de “Jack of all trades” en arafas (Jackson & Cross 2011).
Adicionalmente, aunque la mayoria de especies son consideradas como
generalistas, existen multiples casos en donde se ha detectado especialismo

trofico (Pekér et al. 2012).

A nivel etologico, los estudios acerca del especialismo trofico se han enfocado
fundamentalmente en algunas especies de arafias aranedfagas de las
familias Mimetidae, Palpimanidae y Salticidae (Jackson & Hallas 1986a,
Cerveira & Jackson 2005, Harland & Jackson 2006, Jackson & Whitehouse
2009), mirmecofagas de las familias Salticidae y Zodariidae (Pekar, 2004;
Huseynov et al., 2008) , lepidopteréfagas del género Mastophora (Yeargan
1988) y oniscofagas del género Dysdera (Rezad et al. 2008, Toft & Macias-
Hernandez 2017). Dichos estudios sugieren que el repertorio comportamental
de las especies estendfagas es mas limitado que el de las eurifagas, y son
poco eficientes al capturar presas distintas a las que se adaptaron,
demostrando asi un nivel de especializacibn semejante al de algunos
parasitoides (Pekéar 2004, Pekar & Toft 2015). Sin embargo y en contraste con
otros grupos como anfibios y reptiles en donde la dieta puede estar relacionada

con la estrategia (forrajeros activos o depredadores “sit and wait’) o que
4



incorporan determinados tipos de presa con el fin de incorporar defensas
quimicas como algunas ranas de la familia Dendrobatidae, no existen patrones

definidos en relacién al especialismo trofico en arafas (Cardoso et al. 2011).

Ademas del tipo de presa, el tamafio juega un rol fundamental y se encuentra
estrechamente ligado a la ganancia energética durante la alimentacion de los
organismos (Begon et al. 2006). Por ejemplo, algunos estudios realizados con
aves y cangrejos demuestran que estos organismos seleccionan los tamafos
de presa en donde se presentan una mayor ganancia energética, sugiriendo
tamafios Optimos cuando se trata de la alimentacion (Elner & Hughes 1978,
Begon et al. 2006) o en algunos casos se debe a limitaciones mecanicas (Toft
1981), sin embargo, este Ultimo aspecto ha sido poco explorado en algunos
grupos como artropodos. La mayoria de los estudios se han centrado en
organismos generalistas mientras que los estudios enfocados en organismos
especialistas son escasos, pero algunas investigaciones sugieren que
organismos especialistas capturan presas de mayor tamafio que especies
generalistas (Yamada & Boulding 1998). Segun la hipdtesis de “Jack of all
trades” planteada en artrépodos y particularmente arafias (Jackson & Hallas
1986b), es esperable que las arafias que se especializan en la captura de un
tipo particular de presa, consuman presas mas grandes en comparacion con

especies generalistas que se alimenten del mismo tipo de presa.

La fisiologia relacionada a la toma de nutrientes y asimilacion de presas ha
despertado un creciente interés en los ultimos afios (ver Despland &

Noseworthy 2006). Por ejemplo, algunos estudios a nivel fisioldgico
5



comparando organismos herbivoros han demostrado que en este grupo de
organismos los especialistas consumen mas eficientemente las plantas de las
gue se alimentan al extraer de manera selectiva ciertos nutrientes (Sorensen et
al. 2013). En el caso de los carnivoros, una tendencia similar ha sido
demostrada (Kohl et al. 2015). Sin embargo, la mayoria de los estudios
enfocados en este aspecto analiza a los depredadores generalistas, mientras
que los estudios a nivel de organismos especialistas son aun escasos. Por
ejemplo, las arafias especialistas y mirmecoéfagas del género Zodarion se
alimentan Unicamente de algunas estructuras de las hormigas como la cabeza
o el abdomen para balancear los nutrientes (Pekar et al. 2010). Aunque se
asume que estos mecanismos son empleados por otros depredadores
especializados sobre un anico tipo de presa, la evidencia empirica es reducida.
Con base en lo anterior, el presente trabajo pretende ampliar los estudios
anteriores evaluando la ganancia de masa y asimilacibn de nutrientes en
arafas especialistas y generalistas, con distintas dietas. Teniendo en cuenta
las tendencias observadas en organismos herbivoros y preliminarmente en
algunos carnivoros, se espera que los organismos especialistas consuman de
manera selectiva los nutrientes de sus presas. Adicionalmente, se espera que,
como consecuencia de una mejor asimilacion, la frecuencia de consumo de
presas en las arafias especialistas sea menor en relacibn a las arafas
generalistas, como se ha sugerido en otras especies de arafias (Michalek et al.

2017).

La tesis se organiza en tres capitulos, el primero es la evaluacion del nicho

trofico y comportamiento de captura de las especies de arafias evaluadas bajo
6



condiciones de laboratorio; el segundo se enfoca en evaluar el efecto del
tamafio de la presa en los tiempos de inmovilizacién y éxito de captura en las
especies evaluadas y el dltimo capitulo evalia la extraccion de nutrientes,
asimilacion de masa y frecuencia alimenticia en dos de las especies de aranas

estudiadas.

OBJETIVOS DEL TRABAJO

Objetivo general

eCaracterizar y comparar el repertorio comportamental respecto a las
adaptaciones fisiol6gicas para el consumo de presas en tres especies de

arafias generalistas y tres especialistas. .

Objetivos especificos

eComparar la tasa de aceptacion (definida como el porcentaje de

aceptacion de una presa particular en relacién al total de presas

ofrecidas) y nicho trofico en arafias generalistas y especialistas.



eCaracterizar la estrategia de captura en araflas especialistas y

generalistas.

e Contrastar la estereotipia del repertorio comportamental y amplitud trofica

en arafas generalistas y especialistas.

eComparar el maximo tamafio de presas capturado y el tiempo de

inmovilizacion de arafias especialistas y generalistas.

eComparar la ganancia de nutrientes, asimilacion y frecuencia de

alimentacion de arafias generalistas y especialistas.
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CAPITULO 1: COMPORTAMIENTO PREDADOR Y CONSUMO DE PRESAS

EN ARANAS GENERALISTAS Y ESPECIALISTAS.

INTRODUCCION

Cuando los depredadores se enfrentan a distintos tipos de presa, deben
emplear estrategias alternativas para someterlas, de tal manera que los costos
asociados a la captura de la presa sean minimos (Pyke et al. 1977).
Tradicionalmente, se ha considerado que los depredadores generalistas son
aguellos que presentan una mayor flexibilidad comportamental lo que les
permite acceder a presas con distintas morfologias y habitos (West-Eberhard
2003). Por ejemplo, cuando se alimentan de distintas presas los leones y bahos
emplean estrategias alternativas de captura de acuerdo con el tamafio y
peligrosidad de las presas (Curio 1976). Un caso similar ocurre en escorpiones,
avispas y hormigas, en donde el uso de venenos se encuentra restringido
Unicamente a presas peligrosas (Dejean 1988, Rein 1993, Richter 2000).

Las estrategias condicionales de captura de presas en arafias, han sido
estudiadas debido a los habitos depredadores y a la diversidad de estrategias
de captura de presas descritas este grupo (Foelix 2011). A pesar de lo anterior,
la mayoria de estudios han estado enfocados en especies generalistas, como

por ejemplo las familias Araneidae y Salticidae, mientras que las especialistas
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han sido proporcionalmente menos estudiadas (Willemart & Lacava 2017). En
el caso de las arafias generalistas, como en otros grupos, se han descrito
estrategias alternativas para la captura de presas, como por ejemplo envolver a
la presa antes de morderlas cuando es peligrosa, en el caso de las arafas
tejedoras (Viera 2005) o usar distintos mecanismos de aproximacion a las
presas segun su grado de peligrosidad en la familia Salticidae (Bartos 2008,
Bartos et al. 2013).

En contraste, la evidencia referente a arafias especialistas es escasa y en
algunos casos contradictoria. Aunque algunos estudios afirman que los
especialistas deberian presentar repertorios mas limitados en relacion con los
generalistas. Algunas arafias especialistas del género Portia utilizan estrategias
condicionales y en algunas ocasiones altamente complejas para la captura de
arafas (Harland & Jackson 2006). Por otra parte, se ha registrado que arafas
altamente especializadas de las familias Zodariidae y Ammoxenidae presentan
estrategias de captura altamente estereotipadas frente a sus presas focales:
hormigas y termitas respectivamente (Pekar 2004, Petrakova et al. 2015).
Recientemente, Pekar & Toft (2015) definen el especialismo trofico como la
accion simultanea de factores ecoldgicos y evolutivos. De acuerdo con estos
autores, dentro de los factores ecoldgicos se han definido la amplitud de la
dieta estenofagia y eurifagia como dos extremos de un mismo gradiente. Una
situacion similar se presenta a nivel de los factores evolutivos como el
especialismo y el generalismo trofico que se refieren a las adaptaciones que le

permiten a un organismo capturar y consumir un tipo particular de presa.
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Estos autores sugieren ademas que los comportamientos altamente
estereotipados se presentan principalmente en especies que son
simultdneamente estenofagas y especialistas, mientras que las especies
también especialistas pero con una dieta amplia, presentarian un
comportamiento mas versatil. A pesar de lo anterior, la evidencia empirica
relacionada con la estereotipia y el nivel de especialismo es escasa, no solo en
el caso de las arafas, sino también de otros animales en general.

En el presente capitulo se comparara el nivel de estereotipia comportamental
utilizando como modelo tres especies de arafias generalistas y tres de arafas

especialistas.

OBJETIVOS

Objetivos especificos

»  Caracterizar y comparar el repertorio comportamental en arafias
especialistas y generalistas con distintos tipos de especializacién

relacionandolo con la amplitud tréfica

Objetivos especificos

eComparar la tasa de aceptacion y nicho tréfico en arafias especialistas y
generalistas, frente a los mismos tipos de presa.
eCaracterizar la estrategia de captura de presas de arafias especialistas y

12
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generalistas, frente a los mismos tipos de presa

e Contrastar la estereotipia del repertorio arafias especialistas y generalistas

frente a los mismos tipos de presa

MATERIALES Y METODOS

Seleccién de especies.

La metodologia se basé en la comparacién de especies generalistas y su
respectiva contraparte especialista, Se utilizaron dos criterios para elegir las
especies a estudiar:1) que la especie generalista y su contraparte la especie
especialista estuvieran emparentadas taxonomicamente; 2) que las especies
generalistas consumieran el mismo tipo de presa que la especie especialista.
Teniendo en cuenta la disponibilidad y el acceso a los ejemplares, se
seleccionaron especies araneéfagas, mirmecofagas y oniscofagas descritas a
continuacion. En cada caso se especifica la especie generalista y la contraparte

especialista.

Aranedfagas: se utlizaron ejemplares subadultos de la especie
especialista Nops sp. nov. (Caponiiidae) (tamafio promedio + error
estandar: 1.54 + 0.94 mm, n=20), recolectados en Neiva, Colombia
(2°55'39"N 75°17'15"0) y denominada Nops sp. a lo largo del texto. Como

generalistas se seleccionaron hembras adultas y subadultas de la
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especie Harpactea rubicunda Koch 1838 (Dysderidae) (3.48 + 0.21mm,
n=20), recolectadas en Brno, Republica Checa (49°11'43"N 16°36'30"E).
Ambas especies pertenecen a la superfamilia Dysderoidea (Wheeler et al.
2017). Las especies utilizadas, fueron seleccionadas teniendo en cuenta
experimentos piloto realizados en la tesis con especies de la familia
Caponiidae (Caponia sp., Caponina sp, y Nops spp.), en los que todas
mostraron habitos similares a los de Nops sp., por lo que esta familia
podria estar compuesta en su totalidad por arafias araneodfagas. La
araneofagia ha sido registrada ademas en otras especies dentro de esta
familia (Platnick 1993).

Ambos taxa utilizados presentan ademas habitos similares como la
bdsqueda activa y nocturna de presas. Por otro lado, aunque existen
familias mas relacionadas filogenéticamente con la de la especie
especialista de referencia (Caponiidae) se presentan algunas diferencias
importantes: presentan habitos tejedores como en el caso de la familia
Sicariidae, poseen tamafios reducidos que dificultarian la comparacion
como en el caso de la familia Oonopidae o pueden ser de dificil obtencion

como en el caso de las otras familias.

Mirmeco6fagas: Como especialista se seleccionaron subadultos y
hembras de Zodarion rubidum Simon, 1914 (0.99 + 0.08 mm, n=20),
recolectada en Brno (Republica Checa) y como generalista se emplearon

subadultas y hembras de la especie Cybaeodamus taim Lise, Ott &
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Rodrigues, 2009 (3.29 = 0.15 mm, n=20), recolectada en Marindia,
Uruguay (34°46'29"S 55°49'13"0). Ambas especies pertenecen a la

familia Zodariidae.

Oniscofagas: La oniscofagia no es un fendmeno comun en arafas,
generalistas y especialistas ya. Como especie generalista se utilizaron
adultos y subadultos de Dysdera verneaui Simon 1883 (3.43 + 0.39 mm,
n=20) recolectados en Tenerife, Espana (28°16'07"N 16°36'20"0). Como
especialista se utilizaron hembras adultas y ejemplares subadultos
recolectados en Montevideo (34°52'01"S 56°10'00"0O) de la especie

Dysdera crocata Koch 1838 (4.87 = 0.98 mm, n=20)

El uso de ejemplares juveniles y hembras adultas se realizé teniendo en cuenta
que en experiencias piloto no se evidencié diferencia a nivel de las estrategias
de captura en ambos grupos. Adicionalmente, la variacion en los tamafios de
las hembras y juveniles permiti6 mantener la relacion de tamafio entre el
depredador y la presa, de tal manera que la proporcién entre ambos grupos
fuera similar. Antes de cada experimento todos los ejemplares de Nops sp.
fueron alimentados hasta saciarse con arafias (Araneus sp.), mientras que los
ejemplares de Z. rubidum fueron hormigas (Pheidole sp.). En las especies
restantes, incluyendo ambas especies oniscofagas de arafias se utilizaron
tenebrios (T. molitor.) Los experimentos se iniciaron tras una semana de ayuno,

posterior al saciamiento. Todos los ejemplares fueron mantenidos en
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condiciones de laboratorio similares a la localidad de colecta mediante la

regulacion de la temperatura y humedad con el fin de evitar

Analisis de latasa de aceptacion y nicho trofico.

Para la tasa de aceptacion se ofertd aleatoriamente a las arafias una de las
siguientes presas: araflas (Lycosidae, Pardosa sp.), cucarachas (Blattidae),
colémbolos (Entomobryidae), hormigas (Formicidae, Solenopsis invicta),
isépodos (Porcellio sp.), larvas de lepidépteros (Lepidoptera:Pyralidade),
moscas (Drosophilidae, Drosophila sp.) y termitas (Termitidae). Las presas
fueron seleccionadas teniendo en cuenta que fueran simpatricas de las
especies estudiadas o ampliamente consumidas por varias especies de arafas,
los tamafios de las presas empleadas se ilustran en la tabla 1.1. Los
experimentos realizados con las especies araneoOfagas se realizaron en el
laboratorio de aracnologia de la Universidad de Masaryk Brno,Republica
Checa, mientras que los demas fueron realizados en el laboratorio de Ecologia
del Comportamiento, Instituto de Investigaciones Bioldgicas Clemente Estable
en Montevideo, Uruguay. A pesar de la diferencia en las localidades, las

condiciones fueron similares al lugar de colecta en todos los casos.
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Tabla 1.1. Presas ofertadas y tamafo (promedio * error estandar) a las arafias

en los experimentos de tasa de aceptacion y nicho troéfico.

Nombre comun Tamaifo

Presa (Categoria taxondémica) (mm)
Hymenoptera/Formicidae Hormiga de fuego 43+0.8
Dictyoptera/ Blattillidae Cucaracha 8704
Collembola/Entomobryidae Colémbolos 29+05
Diptera/Drosophilidae Mosca del vinagre 48+0.6
Lepidoptera/Pyralidae Polilla de la harina 5.9+0.7
Araneae/Lycosidae Arafa lobo 6.9+15
Isoptera/Termitidae Termitas 3.72+ 0.2
Isopoda/Porcellionidae Bicho bolita 11.46+1.14

Las arafias fueron ubicadas en cajas de Petri, de tamafio variable acorde a su

tamafo corporal. Las presas se ofertaron luego del periodo de habituacion (30

minutos). Si durante diez minutos la presa no era aceptada, se consideraba

rechazada y se ofertaba la siguiente presa en forma aleatoria, hasta que una

de las presas fuera consumida. Si existia consumo, se esperaba una semana

hasta ofertar la proxima presa. La tasa de aceptacion se estimd utilizando la

férmula de Nentwig (1986).
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T= Tasa de aceptacion

na= NUumero de individuos consumidas para la presa a evaluada

N= Total de presas evaluadas

La tasa de aceptacion entre las distintas presas por cada especie se evalud
mediante un modelo lineal generalizado con distribucion binomial donde
porcentaje de captura fue tomado como variable respuesta mientras que el tipo
de presa y la especie de arafias se tomaron como variables explicativas. Se

aplicé este analisis por grupo de arafias comparadas (Pekar & Brabec 2016).

Aungque la tasa de aceptacion refleja el consumo de distintas presas, la
medicion del nicho tréfico es complementaria y permite medir la amplitud tréfica
de un organismo, este parametro fue analizado mediante el indice

estandarizado de Levin, mediante la ecuacion (tomado de Krebs 1999):

()

(n—1)

By =

Donde

Ba= Valor del indice estandarizado de Levin,
pj=Proporcién de aceptacion de cada tipo de presay
n =Total de artrépodos ofrecidos

Los valores cercanos a 0 indican un nicho reducido, mientras que los valores

cercanos a 1 muestran una amplitud mayor, con una proporcion de consumo
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similar entre todos los tipos de presa. Teniendo en cuenta el elevado nimero
de rechazos o valores con 0 en los datos, no fue posible realizar pruebas de
estadistica inferencial con el método empleado para comparar este tipo de
indices como el analisis Bootstrap, por lo que los resultados fueron analizados

Unicamente de manera descriptiva.

Todos los datos fueron analizados utilizando el programa estadistico R. Los
datos correspondientes a los indices de Levin fueron calculados construyendo

una version para tal fin en entorno R (R Core Team 2016).

Determinacion de la estrategia de captura

Utilizando las capturas exitosas obtenidas en la tasa de aceptacion, se
caracterizaron los comportamientos involucrados en la captura de presas. Una
vez caracterizada la secuencia de captura, se elabor6é un listado de
comportamientos los cuales fueron descriptos con base en estudios anteriores
de comportamiento de captura en otras arafias, incluyendo especies
relacionadas (Pekar 2004, Rezag et al. 2008, Garcia et al. 2016). La secuencia
de comportamientos se evalud utilizando una cadena de Markov de primer
orden (Lehner 1996). Las secuencias de captura se registraron utilizando el

programa J Watcher versién 1.0 (Blumstein & Daniel 2007).

La estereotipia se evalué mediante el indice de entropia de Shannon, que mide
la diversidad de transiciones observadas en la estrategia de captura

(Gabadinho et al. 2011). Mediante este indice se compararon las secuencias
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de captura de cada arafia generalista y especialista frente al mismo tipo de
presa. Lo anterior se realiz6 teniendo en cuenta que las arafias especialistas
tendian a capturar un unico tipo de presa. El indice de entropia de Shannon se

calcula con la siguiente férmula:

Donde:

h= indice de estereotipia.

pi= Proporcién de transiciones del estado evaluado.

s= Numero total de comportamientos registrados.

Los valores del indice oscilan entre 0 cuando una Unica proporcién de las
transiciones se repite a lo largo de las observaciones y es maxima cuando
todas las transiciones tienen la misma probabilidad de ocurrencia. El valor del
indice de Shannon entre cada especie especialista y su contraparte generalista
fueron comparados mediante un analisis de bootstrap con 1000 iteraciones y

nivel de confiabilidad del 95% (Crawley 2012).

Todos los andlisis estadisticos se realizaron utilizando el software R version

3.03.
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RESULTADOS

Andlisis de latasa de aceptacion y nicho trofico

La tasa de aceptacion presento distintos patrones segun el grupo evaluado. Se
encontré una interaccién significativa entre el tipo de presa y la especie de
depredador usado en arafias mirmecéfagas (X?,=52.00, p<0.001) vy
araneéfagas (X%,=69.91, p<0.001). En el caso de las arafias especialistas de
hormigas (Z. rubidum) y especialistas de arafias (Nops sp.) se registré un
consumo significativamente mayor sobre hormigas y arafias respectivamente,
ignorando o rechazando los demas tipos de presa ofrecidos. En el caso de C.
taim, se observé un consumo similar sobre la oferta de presas, como en el caso
de las arafias H. rubicunda. En el caso de las arafias del género Dysdera, se
encontré6 que ambas especies evaluadas presentaron un consumo marcado
sobre la mayor parte de presas ofrecidas, sin una interaccion significativa entre

la tasa de aceptacion y el tipo de presa (X%,=13.43, p=0.06). (Figura 1.1).
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Figura 1.1. Comparacion de la tasa de aceptacion en las especies generalistas
y especialistas de arafias utilizadas. A) araneofagas, B) mirmecofagas y C)
oniscéfagas. Los generalistas se representan con barras blancas, los

especialistas con barras negras.
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Estos resultados coincidieron con el indice de amplitud trofica en donde los
resultados mas bajos se presentaron para las especies estendfagas en relacion

con las eurifagas (Tabla 1.2).

Tabla 1.2. Valores del indice de amplitud tréfica de Levin en arafias

especialistas y generalistas,

Especialista Generalista

Aranedfaga O 0.79
Mirmecofaga 0 0.78
Oniscoéfagas 0.61 0.79

Determinacion de la estrategia de captura

Se caracterizo la estrategia de captura de cada una de las especies de arafias
frente a las presas. Las especialistas aranedfagas y mirmecéfagas no
aceptaron otra presa distinta de arafias y hormigas respectivamente, por lo que
las caracterizaciones se realizaron Unicamente a nivel de las presas focales en
las especies evaluadas, para evitar posibles sesgos. Se comparo la estrategia
de captura en arafias especialistas araneéfagas y su contraparte generalista
frente a arafias unicamente, en el caso de las especies mirmecéfagas frente a
hormigas y en el caso de arafias oniscéfagas frente a isépodos Unicamente.
Los comportamientos de captura de presas en cada una de las especies

evaluadas se describen a continuacion. En el caso de estas especies, la unidad
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“‘mordedura” estuvo seguida de manera ininterrumpida del consumo de la

presa, por lo que todas las secuencias terminaban con la unidad de "consumo”.

Arafias araneoOfagas: ElI comportamiento de captura de las arafas

araneofagas de ambas especies se describe en la tabla 1.3 y figura 1.2.

Tabla 1.3. Descripcion de las unidades comportamentales observadas en la

captura de presas en las arafias Nops sp. y Harpactea rubicunda.

Unidad comportamental Descripcion

Orientacion La arafa se orienta y se aproxima hacia la presa.
Embestida La arafa salta hacia la presa

Mordedura La arafa sujeta la presa con los queliceros
Quietud La arafia permanence inmdvil cerca de la presa

La arafa sujeta la presa utilizando los dos primeros

Sujecién pares de patas.
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V.

Figura 1.2. Descripcién de algunas unidades comportamentales de captura
representados en Nops sp. A) Orientaciéon B) embestida C) sujecion D)
mordedura. Las unidades se presentan utilizando las arafias del género Nops

sp. como modelo.

El comportamiento de captura en las arafias Nops sp. siguié un patron mas

simple en relacién con la generalista H. rubicunda (Figura 1.3).
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A) B)
Orientacion Orientacion D
— .
Sujecion Quietud Sujecion Quietud

—_
\ Embestida \ Embestida

l |

— Mordedura

——) | \ordedura

7-25% «—
25-50% +—o
50-75% 4=
75-100%
Figura 1.3. Secuencia de captura de A) Nops sp. y B) H. rubicunda frente a
arafas (Pardosa sp.). Las lineas en la parte inferior corresponden a la
frecuencia de las distintas transiciones. Esto se ve respaldado por el indice de

entropia de Shannon, que fue significativamente menor (p<0.05) en Nops sp.,

en relacion a H. rubicunda (Figura 1.4).
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indice de entropia

| |
Nops sp H. rubicunda

Especie

Figura 1.4. indice de entropia de Shannon en Nops sp. y Harpactea rubicunda.
Los puntos representan el promedio, las lineas representan los intervalos de

confianza. La falta de solapamiento indica diferencias significativas.

Arafias mirmecofagas: En el caso de las arafias mirmecéfagas los
comportamientos observados se describen en la tabla 1.4. Algunos

comportamientos de captura se ilustran en la figura 1.5.
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Tabla 1.4. Descripcion de las unidades comportamentales observadas en la

captura de presas en las arafias Cybaeodamus taim y Zodarion rubidum.

Unidad comportamental

Descripcion

Acercamiento

Alejarse

Consumo

Exploracion

Mordedura

Orientacién

Persecucioén

Quietud

Sujecion

Toqueteo

Transporte

La arafia se desplaza lentamente tras la presa tras haber
tenido un primer contacto

La arafia se retira lejos de la presa

La arafa fija los queliceros a la presa una vez ésta se
encuentra inmovilizada.

La arafia camina lentamente por el recipiente tocando el
sustrato con los dos primeros pares de patas

La arafia sujeta la presa con los queliceros

La arafia se orienta y se aproxima hacia la presa por
primera vez.

La arafia se desplaza rapidamente tras la presa

La arafia permanece inmovil cerca a la presa

La arafia sujeta la presa utilizando los dos primeros
pares de patas.

La arafia permanece inmovil sobre la presa con una o
dos patas sobre ésta

La arafia se desplaza con la presa en sus queliceros
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Figura 1.5. Descripcion de algunas de las unidades comportamentales de

arafas de la familia Zodariidae utilizando Zodarion rubidum. A) “Orientacién” B)

“Persecucion”, C) “Toqueteo”, D) “Alejarse”.

El patrén de captura de las arafias especialistas fue mas complejo en relacién a
las generalistas (figura 1.6), donde se evidencié en la mayor transicion de

unidades.
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Figura 1.6. Secuencia de captura de A) Zodarion rubidum y B) Cydaeodamus
taim frente a hormigas (Solenopsis invicta.). Las lineas en la parte inferior

corresponden a la frecuencia de las distintas transiciones.

El mayor nimero de secuencias en Z. rubidum se reflej6 en mayores valores

del indice de entropia. Sin embargo, no se encontraron diferencias
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significativas entre las dos especies (p>0.05) teniendo en cuenta el nivel de

solapamiento de los intervalos de confianza (Fig. 1.7)

0 _|
(R,
g 2 o
T
@
@
©
@
(&
© 0 —
L

D —

| |
C. taim Z. rubidum

Especie

Figura 1.7. indice de entropia de Shannon en Cybaeodamus taim y Zodarion
rubidum. Los puntos representan el promedio, las lineas representan los
intervalos de confianza. El solapamiento indica que no hay diferencias

significativas.
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Arafias oniscéfagas: Los comportamientos observados se describen en la

tabla 1.5 y las principales unidades se describen en la figura 1.8.

Tabla 1.5. Descripcion de las unidades comportamentales observadas en la

captura de presas en las arafias Dysdera verneaui y Dysdera crocata

Unidad comportamental Descripcion

La arafia gira la presa antes de iniciar a

Rotacion

consumirla

La arafa sujeta la presa con los dos
Sujeciéon

primeros pares de patas

La arafia se orienta y se aproxima hacia la
Orientacion

presa por primera vez.

La arafa fija los queliceros a la presa una vez ésta se
Consumo

encuentra inmovilizada

La arafa sujeta la presa con los
Mordedura

gueliceros

La arafia permanece inmévil sobre la presa con una o
Toqueteo

dos patas sobre ésta

La arafia permanece inmovil
Quietud

cerca a la presa

La arafa libera a la presa luego de haberla
Soltar

sujetado previamente
Transporte La arafla se desplaza con la
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presa en sus queliceros
A) B)
D)

Figura 1.8. Descripcién de algunas de las unidades comportamentales de

C)

arafas de la familia Dysderidae utilizando Dysdera crocata como modelo. A)

“Orientacion”, B) “Toqueteo”, C) “Mordedura”, D) “Rotacion”.

Como en el caso de las especies mirmecofagas se observan mayor cantidad
de transiciones en el caso de las arafias especialistas en relacién con las
generalistas (Figura 1.9), que se observo en los valores levemente menores del
indice de entropia (Figura 1.10). A pesar de lo anterior, no se encontraron

diferencias significativas entre ambos grupos (p>0.05)
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Figura 1.9. Captura de A) Dysdera verneaui y B) Dysdera crocata frente a

isbpodos (Porcellio sp.). Las lineas en la parte inferior corresponden a la

frecuencia de las distintas transiciones.
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Indice de entropia

I T
D. verneaui D. crocata

Figura 1.10. indice de entropia de Shannon en Dysdera verneaui y Dysdera
crocata. Frente a isopodos. Los puntos representan el promedio, las lineas
representan los intervalos de confianza. El solapamiento indica que no hay

diferencias significativas.

DISCUSION
Ambas especies (Z. rubidum y Nops sp.) mostraron una aceptacion muy
marcada en relacién con las presas consumidas. Estos resultados estuvieron
representados por la tasa de aceptacion sobre un Unico tipo de presa (arafias

en el caso de Nops sp y hormigas en el caso de Z. rubidum) que a su vez se
35
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confirmd mediante la interaccion significativa entre el tipo de presa y la especie
de arafia empleada. Adicionalmente, los valores de O obtenidos para ambas
especies en el caso del indice de amplitud trofica de Levin sugieren que estas
presas consumirian un unico tipo de presa (Krebs 1999). En el caso de las
arafas de la familia Dysderidae, no se encontré una interaccion significativa
entre el tipo de presa y la especie y los valores obtenidos para la amplitud

trofica fueron bastante similares en las dos especies estudiadas.

Los resultados relacionados con la amplitud tréfica de Z. rubidum coincidieron
con estudios previos que consignan a las hormigas como principal presa de
este grupo de arafias (Pekar 2004, Pekar et al. 2013). En el caso de las arafias
del género Nops, el hallazgo fue inesperado, porque pese a que el
especialismo sobre arafias habia sido registrado en esta familia (Platnick 1993)
también lo habia sido el consumo de otras presas, como termitas y escorpiones
(Sanchez-Ruiz & Teruel-Ochoa 2000, Pekar et al. 2012). A pesar de lo
anterior, los registros de presas distintas a las arafias en la familia Caponiidae,
se basa principalmente en registros preliminares ya que el consumo de
escorpiones y termitas es netamente anecdotico. Adicionalmente ofertas
preliminares sobre usando ambos tipos de presa, no mostraron consumo por
parte de ejemplares de Nops sp. Nuestros resultados sugieren que las arafias
del taxdn Nops sp. se alimentan Unicamente de arafias, lo cual es un registro
nuevo, puesto que en otras especies araneotfagas el consumo de arafias se ve
complementado por insectos como dipteros o termitas. Ejemplo de ello ocurren
en otras araflas aranet6fagas altamente estenofagas de las familias
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Palpimanidae o Salticidae, que en condiciones de laboratorio aceptan otras
presas ademas de las arafas (Harland & Jackson 2006, Pekar et al. 2011). Por
lo anterior, estos resultados sugieren que la especie Nops sp. podria ser el
primer registro de una especie de arafia estrictamente araneéfaga. En el caso
de las arafas de la familia Dysderidae, los resultados de D. crocata coindicen
con resultados previos en donde se habia registrado el consumo de esta
especie frente a otras presas distintas a isépodos (Pollard et al. 1995).
Posiblemente, aunque esta especie presenta adaptaciones para el consumo
de is6podos, no seria un estendfago estricto como en el caso de las demas

aranas especialistas.

Aunque se esperaban conductas altamente estereotipadas en el caso de las
especies marcadamente estenofagas, €sto no ocurrié en todas las especies
evaluadas. Se observé una mayor estereotipia Unicamente en el caso de la
arafa especialista Nops sp. frente a otras arafias. La marcada estereotipia en
esta familia, coincide con observaciones sobre depredadores altamente
especializados como peces, en donde una Unica estrategia de captura permite
capturar con mayor eficiencia la presa focal (Sanderson 1991). De manera
similar, en otras especies aranetfagas especialistas de la familia Lamponiidae
se ha registrado un comportamiento altamente estereotipado en relacion con
araflas generalistas de la familia Gnaphosidae (Michalek et al. 2017). De
acuerdo con Michalek et al. (2017), la marcada estereotipia observada en la
familia Lamponiidae se debe a que el consumo de presas peligrosas como las
arafas requiere de gran precision debido a su capacidad de retaliacion y
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posible contrataque (Michalek et al. 2017), por lo que posibles fallas durante su
captura pueden resultar muy perjudiciales para el depredador. En el caso de la
familia Caponiidae, se puede presentar una tendencia similar, adicionalmente
el patron podria ser explicado por la marcada velocidad de las arafias de la
familia Lycosidae. Teniendo en cuenta que en general las arafias de esta
familia tienen velocidades de desplazamiento altas (Nelson & Formanowicz
2005), una estrategia simple puede permitir al depredador evitar el ataque de la
presa y simultdneamente capturar eficientemente una presa con una alta
velocidad de escape. La mayor complejidad observada en el caso de la especie
generalista H. rubicunda probablemente no se debié a una diferencia de las
unidades observadas, sino a la dificultad que tuvieron en capturar la presa, por
lo que la misma estrategia tuvo que ser empleada repetidamente antes de
lograr la captura. Aunque el nimero de intentos no se cuantificé directamente,
la mayor complejidad en la secuencia de captura e indice de entropia de H.
rubicunda, se debidé probablemente a su menor efectividad de captura en

relacion con Nops sp.

En el caso de la familia Zodariidae, se esperaba una menor complejidad del
repertorio en el caso de Z. rubidum respecto a C. taim, que no fue observada.
Estos resultados contrastan con los observados en esta especie frente a otro
tipo de hormigas, donde el repertorio resultaba bastante simple (Pekar 2004).
Una posible explicacion para las diferencias observadas puede ser que el
rango de tamafio de hormigas era bastante mayor en relacién al tamafio de Z.
rubidum, sin embargo, era menor o igual en relacion a C. taim. Nuestra
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hipotesis sugiere que al consumir hormigas que eran mucho mas grandes que
el depredador, la captura de presas fue necesariamente mas compleja en Z.
rubidum, teniendo en cuenta que se ha demostrado que el tamafio tiene una
relacion directa con el uso de mas unidades comportamentales (Japyassu &
Viera 2002). Adicionalmente en el caso de las hormigas, al ser una presa
peligrosa y de movimientos lentos, la estrategia de Z. rubidum consiste en
realizar multiples ataques y evitar el contacto con la presa, una estrategia que
es ampliamente utilizada por varios depredadores cuando capturan presas
peligrosas (Mukherjee & Heithaus 2013) En contraste la estrategia de C. taim
consiste en efectuar una Unica mordedura y esperar la inmovilidad de la presa,
este comportamiento puede estar influenciado por el tamafio de la presa, ya
que al consumir hormigas de menor tamafio, una Unica mordedura alcanza
para inmovilizarlas. La tendencia observada corresponde con la registrada en
serpientes especialistas, que presentan un mayor repertorio que las
generalistas, para prevenir posibles tacticas defensivas o antipredadoras de la

presa (Drummond 1983)

Los resultados encontrados en la familia Dysderidae, no fueron concluyentes
como en los deméas grupos evaluados. Probablemente se debe a que los
niveles de amplitud tréfica y selectividad de presas fueron similares en ambas
especies. Un patrén similar se observdo a nivel de la complejidad en la
estrategia de captura, donde los valores del indice de entropia fueron
ligeramente mayores en D. crocata, pero no fueron significativamente distintas
entre ambas especies. La captura de presas en ambos grupos presento el
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mismo repertorio, quizas debido a que las arafias de este género han sido
consideradas como especialistas de isOpodos en distintos niveles de
especialismo (Toft & Macias-Hernandez 2017). Posiblemente si se hubiera
utilizado para este estudio, una especie con mayor grado de especialismo
como Dysdera abdominalis o Dysdera dubrovinni (Rezac et al. 2008), se
habrian detectado distintos patrones. A pesar de ello, y contrario a lo esperado,
los is6podos no fueron la presa consumida en mayor proporcién. Este hecho
puede atribuirse a que estas presas tienen un reducido valor nutricional (Pekar
et al. 2016), incluso para los depredadores especializados en su consumo, por
lo que la depredacion sobre especies alternativas de presa puede ayudar con
el balanceo nutricional, tal y como ha sido demostrado en otras especies de

arafas generalistas (Pekar et al. 2016)

De acuerdo con nuestras observaciones y siguiendo la clasificacion propuesta
por Pekar & Toft (2015) es posible categorizar a Nops sp. y Z. rubidum como
organismos estenofagos especialistas teniendo en cuenta que presentan una
dieta enfocada en un Unico tipo de presa asi como comportamientos
especificos para su captura y en el caso de Z. rubidum se registraron ademas
adaptaciones fisiolégicas para el consumo de hormigas como el balanceo
nutricional Unicamente consumiendo distintas partes del cuerpo de la hormiga
(Pekar et al. 2010). Las arafias del género Dysdera, podrian clasificarse como
eurifagos y generalistas. Sin embargo, debido a las adaptaciones para
consumir isopodos, la poca especificidad comportamental y la seleccion de
isbpodos como presa, se considerarian eurifagos especialistas. Esa evaluacion
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se presentard en los siguientes capitulos, teniendo en cuenta el tamafo,
asimilacion y extraccion nutricional. Se tendran ademas en cuenta los demas

aspectos para determinar el grado de especialismo de las especies evaluadas.
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CAPITULO 2: EVALUACION DEL TAMANO DE PRESA EN ARANAS

ESPECIALISTAS Y GENERALISTAS.

INTRODUCCION

El tamafio es un factor determinante en la captura de presas (Breed & Moore
2016). En algunos organismos tales como cangrejos, que se alimentan de
almejas, se ha demostrado que la mayor preferencia es por tamafios, donde la
ganancia energética es maxima (Elner & Hughes1978). Una tendencia similar
ha sido registrada en aves que se especializan en gusanos (Quinney & Davison
1985) o en anfibios donde existe una asociacion entre el tamafio del

depredador y la presa (Toft 1981)

A pesar de ser el tamafio un factor importante, consumir presas demasiado
grandes puede ser un factor contraproducente para algunos depredadores
(Erickson & Morse 1997), pues los costos asociados pueden ser mayores a los
beneficios (Griffiths 1980). Dentro de los costos mas evidentes se encuentran
los asociados a la captura, en donde el depredador puede verse dafiado al
enfrentarse a presas de gran tamafio (Mukherjee &Heithaus 2013). A pesar de
lo anterior existen predadores altamente especializados que consumen presas
que son varias veces mas grandes. Es el caso de algunas chinches
especializadas en la captura de hormigas, la presa puede ser hasta 400 veces
mas pesadas que el depredador (Bulbert et al. 2014), una tendencia similar se

ha registrado en arafas especialistas de hormigas capaces de consumir presas
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varias veces mas grandes.(Pekar et al. 2014). Aunque el consumo de presas
mas grandes ha sido registrado en arafias especialistas, las comparaciones
entre carnivoros especialistas y generalistas en relacion a este aspecto son
escasas. Por ejemplo, se ha demostrado que a causa de adaptaciones
morfologicas de las pinzas, los cangrejos especialistas en consumir almejas
pueden acceder a presas mas grandes comparado con las especies
generalistas (Yamada & Boulding 1998). De manera similar, se ha encontrado
gue algunas arafias especialistas en consumir arafias o araneéfagas consumen
presas de mayor tamafio respecto a las especies generalistas (Michélek et al.
2017). En el caso de los anfibios en contraste existe evidencia que sugiere que
los anfibios especialistas consumen presas de menor tamafio en relacion con
los especialistas (Toft 1981). Sin embargo, no existe mayor evidencia sobre

gué tan comun es este fendbmeno en otros carnivoros.

En arafas, el tamafio de presa es altamente variable segun la historia de vida
de la especie evaluada. Por ejemplo, Nentwig y Wissel (1986) demostraron que
las arafias sociales y tejedoras capturan presas de mayor tamafio en relacion a
las no tejedoras. Estos mismos autores demuestran el especialismo en ciertos
grupos de arafias de las familias Thomisidae y Salticidae por grandes presas,
aunque lo evalian Unicamente de manera preliminar. A pesar de lo anterior y
de que existe evidencia preliminar del consumo de presas de mayor tamafio en
arafnas especialistas, los antecedentes son aun escasos. Sin embargo, dados
los habitos generalistas y especialistas de varias especies de arafas, este

grupo es en un modelo util para evaluar el efecto del tamafio en la captura de
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presas.

En el presente capitulo comparamos los maximos tamafios de presa
capturados por arafias generalistas y especialistas. Teniendo en cuenta que las
arafas especialistas presentan adaptaciones morfologicas, fisiolégicas y
comportamentales para la captura de presas, se espera que cuando se
enfrentan al mismo tipo de presa, las especialistas capturen presas de mayor
tamafio en relacidbn con las especies generalistas. Adicionalmente y como
consecuencia de la especializacion, se espera una mayor incidencia del
tamafio en el tiempo de captura en especies generalistas en relacion con las

especialistas.

OBJETIVOS
General
e Comparar el tamafio maximo de presas capturadas por arafas
generalistas y especialistas.
Especificos
e Determinar el efecto del tamafio en la tasa de aceptacion en arafas
especialistas y generalistas.
e Evaluar el efecto del tamafio en el tiempo de inmovilizacion en arafias

especialistas y generalistas.
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MATERIALES Y METODOS

Seleccion de especies, recolecta y mantenimiento de los ejemplares

Dentro de las especies seleccionadas, se emplearon arafias generalistas y

especialistas sobre distintos tipos de presa. Con base en lo anterior se

utilizaron las siguientes categorias:

1)

2)

3)

Aranedfagas: se utilizaron ejemplares subadultos de la arafia
especialista Nops sp. (1.67 £ 0.58 mm, n=29), recolectados en Neiva,
Colombia (2°55'39"N 75°17'15"0). Como generalistas se seleccionaron
hembras adultas y subadultas de la especie Harpactea rubicunda (3.64 +
0.94 mm, n=26), recolectadas en Brno, Republica Checa (49°11'43"N
16°36'30"E).

Mirmeco6fagas: Como especie especialista se seleccionaron subadultos
y hembras de a Zodarion rubidum (1.10 £ 0.15 mm, n=26), recolectada
en Brno (Republica Checa). Como generalista se emplearon subadultas
y hembras de la especie Cybaeodamus taim (3.10 £ 085 mm, n=33)
recolectada en Marindia, Uruguay (34°46'29"-S 55°49'13"0).
Oniscofagas: La oniscofagia no es un fenOmeno comun en arafas, por
ello se eligieron especies donde el consumo de isépodos habia sido

registrado en especies generalistas y especialistas. Como especie
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generalista se utilizaron ejemplares adultos y subadultos recolectados en
Tenerife, Espafia (28°16'07"N 16°36"20"0) de Dysdera verneaui (3.39 +
0.34 mm, n=24). Como especialista se utilizaron hembras adultas y
ejemplares subadultos recolectados en Montevideo, Uruguay
(34°52'01"S 56°10'00"0) de la especie Dysdera crocata (4.24 + 0.92

mm, n=29).

El uso de ejemplares adultos y subadultos se realizé teniendo en cuenta que en
observaciones piloto no se registraron diferencias entre ambos grupos,
adicionalmente tanto juveniles como hembras son mas voraces que los machos
y fundamentalmente, su uso permite variar la relacibn de tamafo entre el
depredador y la presa que era el principal objetivo (Pekar et al., 2017). Todos
los ejemplares fueron mantenidos en condiciones de laboratorio similares a la
localidad de colecta mediante la regulacion de la temperatura y humedad. Los
experimentos realizados con las especies araneofagas se llevaron a cabo en el
laboratorio de aracnologia de la Universidad de Masaryk Brno,Republica
Checa, mientras que los demas fueron realizados en el laboratorio de Ecologia
del Comportamiento, Instituto de Investigaciones Biolégicas Clemente Estable
en Montevideo, Uruguay. A pesar de la diferencia en las localidades, las

condiciones fueron similares al lugar de colecta en todos los casos.

Experimentos relacionados con el maximo tamafio aceptado

Para la evaluacién de la aceptacion en relacion al tamafio, se seleccionaron
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distintas presas en relacion a las arafias seleccionadas. En el caso de las
aranas de la familia Zodariidae, se les ofrecid6 como presa hormigas obreras de
la especie Solenopsis invicta, de distinta longitud en relacién con el depredador
(C. taim: 2.47-4.02mm; Z. rubidum: 2.16-5.26 mm). En el caso de las especies
Dysdera crocata y D. verneaui, se ofreci6 como presa isopodos de la especie
Porcellio sp., de distintas longitudes (D. crocata: 4.37-16-12m, D.
verneaui:1.67-15.61mm). En el caso de las arafias Nops sp. y H. rubicunda, se
emplearon como presa arafias de distintas longitudes de la especie de arafia
Pardosa sp(H. rubicunda: 1.50-9.50mm, Nops sp.: 1.20-16.84mm). El nivel de
hambre de las arafias se estandarizo al alimentarlas hasta saciarse una
semana antes con arafias (Araneus sp.) y hormigas (Pheidole sp.) en el caso
de Nops sp y Z. rubidum respectivamente mientras que los demas ejemplares
fueron alimentados con larvas de T. molitor.

En cada uno de los experimentos, se ofrecio la presa a su correspondiente
depredador y se registro si habia 0 no consumo durante 10 minutos. Cuando se
presentaba consumo, se tomaba ademas el tiempo de inmovilizacién, estimado
como el intervalo de tiempo transcurrido entre la primera mordedura del
depredador hasta que la presa dejaba de moverse. La aceptaciéon y rechazo
fueron registrados de manera binomial. Cuando se presentaba rechazo por la
presa ofertada se ofertaba otra presa del mismo tipo pero de menor tamafio a
los depredadores especialistas, en el caso de los generalistas se ofertd una
mosca de la especie Drosophila sp. Lo anterior, para controlar que el rechazo
no se debiera a otros factores intrinsecos del depredador, como un tiempo

insuficiente de ayuno o que se encontrara en estado de deterioro. S6lo aquellos
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experimentos en donde hubo rechazo y la arafia posteriormente consumio la
presa alternativa fueron tenidos en cuenta.

La comparacion entre el tamafio de presas capturados por cada especie
generalista y su contraparte especialista se realiz6 utilizando un modelo lineal
generalizado que tuvo en cuenta la relacion de tamafio entre el depredador y la
presa, asi como la especie de arafias como variables explicativas y la
aceptacion como variable respuesta. La proporcion de tamafio entre el
depredador y la presa, correspondié al cociente entre la longitud del prosoma
de la arafia y la longitud total de la presa, La longitud del prosoma se utilizd
teniendo en cuenta que no genera variacion en relacion al estado de
alimentacion de la arafia y que ademas fue el pardmetro que mejor se ajusto
para las mediciones en los experimentos realizados en todas las especies
evaluadas, pues otras variables empleadas como el ancho del prosoma
mostraron una variacion marcada entre las especies usadas. Adicionalmente el
tamafo del prosoma ha sido ampliamente utilizado como referencia del tamafio
corporal en arafias (Michalek et al. 2017).

Las presas y arafas fueron medidas utilizando el software Image J (Schneider
et al. 2012). En el caso de los tiempos de inmovilizacion, se tomaron las
mismas variables explicativas utilizadas para evaluar la tasa de aceptacion, sin
embargo, en este caso se utilizd el tiempo de inmovilizacibn como variable
respuesta. Los datos fueron analizados mediante un modelo lineal o un modelo
lineal generalizado con distribucibn gamma (funcién de enlace Logaritmo)
cuando se registrO un incremento de la varianza con la media entre las

variables explicativas y las variables respuesta. Cuando fue necesario se
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empled regresion polindmica (Pekar & Brabec 2016). Los resultados fueron

analizados mediante el software R version 3.03.

RESULTADOS

Arafias aranedfagas

En el caso de las arafias araneodfagas se encontré que Nops sp. se alimento de
presas que eran proporcionalmente mas grandes en relacion con H. rubicunda
(X? = 8.69, p<0.05). El tamafio medio de presas capturadas por Nops sp., fue
hasta tres veces el tamafio de la arafia, mientras que en el caso de H.
rubicunda el tamafio medio fue de aproximadamente el doble en relacion a las
presas capturadas (Figura 2.1A). Cuando se evalu6 el tiempo de
inmovilizacién, se encontré una interaccion significativa entre el tamafio y las
especies evaluadas (F (141) = 19.18, p<0.05), lo cual puede explicarse teniendo
en cuenta que la relacion entre el tiempo de inmovilizacibn mostré una
tendencia exponencial respecto al tamafio en el caso de H. rubicunda, mientras
qgue en el caso de Nops sp. no se observd una relacién entre el tiempo y el

tamafio de presa (Figura 2.1B).
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Figura 2.1. A) Relacion entre el tamafio y la aceptacion de arafas de distintos
tamafios en Harpactea. rubicunda y Nops sp. B) Tiempo de inmovilizacion

sobre arafas de distintos tamanos.

Arafias mirmecoéfagas

Como en el caso de las arafias araneotfagas se encontré que Z. rubidum
capturd presas proporcionalmente mas grandes en relacion a C. taim. En el
caso de Z. rubidum las presas capturadas fueron hasta cinco veces mas
grandes que la arafa, mientras que en el caso de C. taim las presas fueron
hasta el doble del tamafio de la arafia (Fig. 2.2A). A diferencia de las especies
araneofagas, se encontré una asociacién significativa entre el tamafio de presa

capturado y las especies evaluadas, con un aumento exponencial a nivel del
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tiempo de inmovilizacion y el tamafio de presa (F (315=22.26, p<0.05). El
tiempo de inmovilizacion fue significativamente distinto (F (1,15=7.66, p<0.05),
siendo menor en el caso de Z. rubidum en relacion con C. taim. Los mayores
incrementos en el tamafio de presa se presentan a partir del consumo de
presas tres veces mas grandes en Z. rubidum, mientras que la misma
tendencia se presenta en C. taim a partir del consumo de presas ligeramente

superiores a la misma longitud de la arafia (Fig. 2.2B).
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Figura 2.2. A) Relacion entre el tamafio y aceptacion de hormigas de distintos
tamafios en Cybaeodamus taim y Zodarion rubidum. B) Tiempo de

inmovilizacién sobre hormigas de distintos tamafios.

Arafas onisco6fagas
Se encontré una asociacion significativa entre la tasa de aceptacion y las

proporciones de tamafio evaluadas (X?1=5.06, p<0.05). Sin embargo, no se
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encontraron diferencias significativas a nivel de los tamarios relativos de presa
capturados entre las dos especies de arafias oniscéfagas (X?,=0.25, p=0.61),
donde ambas especies capturaron presas aproximadamente tres veces mas
grandes que la arafa (Fig. 2.3A). Adicionalmente, no se presentd una
interaccion significativa entre el tamafio de presa y la especie evaluada
(X?,=0.07, p=0.93). Se encontré una asociacion significativa entre el tamafio de
presa capturado y el tiempo de inmovilizacion (F (1,23=5.09, p<0.05), con un
incremento en el tiempo en relacién al tamarfio de la presa (Fig. 2.3B). El tiempo

de inmovilizacion fue similar en ambas especies (F (1,24=2.45, p=0.13)
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Figura 2.3. A) Relacion entre el tamafio y aceptacion de isopodos de distintos
tamafios en Dysdera crocata y Dysera verneaui. B) Tiempo de inmovilizacién

sobre arafas de distintos tamafos.
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DISCUSION

Nuestros resultados indicaron que en el caso de las especies mas
especializadas en el consumo de presas como Nops sp. y Z. rubidum, se
presentd un consumo de presas de mayor tamafio relativo, en contraste con las
especies menos especializadas en donde el consumo implicé presas de
tamafos similares entre los depredadores y las presas.

Aunque el consumo de presas de mayor tamafio al depredador ha sido
registrado en organismos altamente especializados como otras especies de
arafas y algunas chinches (Bulbert et al. 2014, Pekar et al. 2014), los estudios
que han evaluado de manera comparativa su variacion a nivel de especies
generalistas y especialistas son escasos, con algunos ejemplos en cangrejos
(Yamada & Boulding 1998) y chinches, donde se ha demostrado que el
comportamiento juega un rol importante (Wignall & Taylor 2009, Bulbert et al.
2014)

La estrategia de la especie Nops sp., que consiste en sujetar a la arafia por el
prosoma sin liberarla, puede permitirle a la arafia atacar presas mucho mas
grandes que ella, sin exponerla a estructuras defensivas como los queliceros.
Por otra parte, H. rubicunda debe someter rapidamente a la arafia tras sujetarla
y morderla, por lo cual la captura de presas de gran tamafo puede resultar
altamente riesgosa, como ha sido registrado en otros depredadores (Mukherjee
Heithaus 2013). La estrategia de captura de atacar el prosoma de la presa,

donde se alojan los centros nerviosos ha sido también registrado en otros
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organismos que se especializan en el consumo de arafias (Konno et al. 2016).
Posiblemente al emplear este mecanismo la arafia sea capaz de capturar
presas de gran tamafo en tiempos similares, lo cual explica que el tiempo no
presentara un incremento notable con el tamafio como sucedi6 con H.
rubicunda. Una explicacion alternativa podria ser la presencia de toxinas
especificas que actien sobre las arafias. En depredadores altamente
especializados como las serpientes la presencia de toxinas especificas para la
captura de presas peligrosas ha sido registrada en especias especializadas en
consumir presas peligrosas, como escorpiones (Barlow et al. 2009), por lo que
presentar toxinas especificas le permitirian a la arafia Nops sp capturar presas
de mayor tamafio.

En el caso de Z. rubidum, el consumo de presas mas grandes fue un resultado
esperado, teniendo en cuenta que las arafias de este género han sido
registradas consumiendo hormigas varias veces mas grandes. Este consumo
ha sido explicado en funcion de la composicion del veneno que parece ser
altamente especifica para el consumo de hormigas (Pekéar et al. 2014). La
estrategia de captura también les permitiria a estas arafias capturar presas de
gran tamafo. Al morder y retirarse instantaneamente, las arafias pueden
minimizar el contacto con la presa y evitar posibles dafios durante la captura.
Adicionalmente, aunque se presenté un incremento en los tiempos de
inmovilizacién en relacion al tamafio, éstos fueron mas reducidos para Z
rubidum en relacion con C. taim. Lo anterior podria reforzar la hipétesis de
toxinas especificas para el consumo de hormigas en esta especie. El consumo

de hormigas por C. taim confirma ademas la presencia de “preadaptaciones”
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ya reportadas para la mirmecofagia en esta familia (Pekar et al. 2013), que le
permiten capturar a las hormigas de manera efectiva.

Los resultados obtenidos en las arafias del género Dysdera, muestran una
tendencia muy similar para ambas especies que son capaces de capturar
presas aproximadamente tres veces mas grandes que la arafia. Esta tendencia
era esperable teniendo en cuenta que ambas especies presentan un
comportamiento de captura similar, y un consumo similar de presas.
Previamente fueron categorizadas como arafias especialistas eurifagas (Pekar
& Toft 2015), confirmado en nuestro estudio porque fueron capaces de
capturar presas proporcionalmente mas grandes en relacién con C. taim, pero
mas pequefias que las especies con un mayor grado de especializacion como
Z rubidum o Nops sp. Aunque estos resultados pueden verse en parte
influenciados por la filogenia de las especies estudiadas, sugiere que las
especies mas especializadas podrian capturar presas de mayor tamafo,
mientras que en las especies que consumen tienen un menor grado de
especializacién y amplitud tréfica no consumen presas tan grandes en relacion
al depredador.

De acuerdo con la teoria de la dieta Optima, los depredadores especialistas
deberian exhibir un mejor aprovechamiento de la presa asi como una menor
frecuencia de alimentacion (Begon et al. 2006). Posiblemente, al consumir
presas de mayor tamafno, los depredadores puedan acceder a una mayor
cantidad de alimento de una vez y como consecuencia, reducir los periodos de
alimentacion, fenomeno muy comun en la mayoria de los carnivoros que

poseen reservas y pueden soportar largos periodos de ayuno (Pompozzi et al.,
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en prensa). Esta estrategia resulta de particular importancia en el caso de
arafas altamente especializadas como el caso de Nops sp., 0 Z. rubidum,
donde la disponibilidad de las presas focales es menor en relaciéon a las
especies generalistas, aun cuando como Z. rubidum consuman insectos con
defensas antipredadoras, como las hormigas. Algunos estudios preliminares,
han demostrado que existe una mayor asimilacion de masa y una menor

frecuencia de alimentacion (Pompozzi et al. En prensa).
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CAPITULO 3: ASIMILACION DE MASA Y TASA DE CONSUMO EN ARANAS

ESPECIALISTAS Y GENERALISTAS

INTRODUCCION

El consumo y aprovechamiento de las presas es un factor determinante
en la alimentacion de los organismos, pues la ganancia energética se
encuentra estrechamente relacionada con cuan eficiente son los depredadores
extrayendo los nutrientes y la energia de las presas (Pyke et al. 1977) . Estos
aspectos han sido plasmados en las hipotesis de dieta éptima y la hipotesis de
balanceo de nutrientes (Sih & Christensen 2001). Mientras que la primera
sugiere que los organismos deberian mostrar un mayor aprovechamiento de
las presas que consumen con mayor frecuencia, la segunda sugiere que
cuando se alimentan, los organismos deberian poder balancear los nutrientes
ingeridos de acuerdo a sus necesidades (Schoener 1971). Ambos aspectos
pueden ser complementarios, y han sido evaluados en organismos con
distintos tipos de dieta, fundamentalmente en herbivoros con algunas
evidencias en otros grupos como carnivoros y omnivoros (Breed & Moore

2016).

En el caso particular de los carnivoros, se ha demostrado que estos consumen
las presas que representan una mayor ganancia energética (Kohl et al. 2015).
Estos aspectos se han medido en términos de ganancia neta energética o
asimilacion de la masa, con la evidencia empirica obtenida de varios
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depredadores como cangrejos, aves y mantidos (Pyke et al. 1977). En estos
grupos se ha encontrado ademas que la seleccion de distintos tipos o tamafos
de presa se encuentra estrechamente relacionada con la asimilacion de
energia (Elner & Hughes 1978). Aunque ha demostrado ser un factor en
algunos casos mas importante que la ganancia energética, la asimilacion de
nutrientes, ha sido en comparaciéon, poco explorada. Por ejemplo, el consumo
de plantas con reducido valor energético en el caso de herbivoros como los
alces fue explicado como consecuencia del balance de nutrientes (Bryant et al.
1983). Adicionalmente, la hipotesis del balanceo nutricional ha permitido
también explicar el consumo excesivo de nutrientes como proteinas en el caso

de organismos carnivoros (Jensen et al. 2012).

Los estudios acerca de la ganancia energética en organismos generalistas y
especialistas se han enfocado fundamentalmente en organismos herbivoros,
en donde se ha demostrado que los especialistas son mas eficientes cuando se
alimentan de determinadas especies de plantas, siendo capaces de sintetizar
incluso compuestos que resultan toxicos para otras especies (Ali & Agrawal
2012). Adicionalmente, los organismos especialistas, contrario a los
generalistas, tienen una menor flexibilidad relacionada con el balanceo
nutricional, al estar mas estrechamente ligado con la composicién de las
plantas que consumen (Raubenheimer & Simpson 2003). Aunque este aspecto
no ha sido extensivamente evaluado de manera comparativa, algunos estudios
demuestran que los depredadores especialistas tienen una mayor eficiencia de
alimentacion. Por ejemplo, cuando se comparé la eficiencia de consumo de

babosas en serpientes especialistas de babosas y especies generalistas, se
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encontré que la ganancia energética era mayor en el caso de las especialistas
en comparacion con las generalistas (Britt et al. 2006). De manera semejante,
en el caso de arafias se ha demostrado que las especialistas presentan una
mayor asimilacion de masa en comparacion con las generalistas (Michélek et
al. 2017). Sin embargo, en el caso de arafias mirmecofagas, el balance de
nutrientes se realiza mediante el consumo de distintas partes de la presa y
segun las necesidades nutricionales (Pekar et al. 2010). A pesar de lo anterior,
los estudios que han evaluado de manera comparativa la eficiencia alimenticia
y balance de nutrientes en depredadores especialistas y generalistas son
escasos y se encuentran limitados fundamentalmente a algunos grupos de

vertebrados como las serpientes (Britt et al. 2006, Britt & Bennett 2008)

En el presente capitulo se compard la eficiencia alimenticia en arafias
especialistas y generalistas evaluada como la eficiencia de asimilacion y
asimilacion de masa (expresada mediante la ganancia de masa).
Adicionalmente se evalu6 el balance de nutrientes en arafias especialistas y
generalistas. Teniendo en cuenta que en organismos herbivoros y otras
especies de carnivoros la eficiencia de alimentacion es mayor en organismos
especialistas, se esperaba observar una tendencia similar en el caso de las
arafas especialistas. Adicionalmente, teniendo en cuenta que el balance de
nutrientes varia en herbivoros generalistas y especialistas, se esperaba que los
organismos especialistas consumieran determinados nutrientes, como
proteinas en una mayor proporcion que los generalistas, teniendo en cuenta
que este compuesto es una parte fundamental de la constitucion fisica en

algunos depredadores (Mayntz et al. 2009).
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OBJETIVOS

Objetivo general
e Comparar la eficiencia de alimentacion y extraccion de nutrientes en

arafas especialistas y generalistas

Objetivos especificos

e Comparar la asimilacion de masa en arafias especialistas y generalistas
en funcién al tamafio de las presas.

e Comparar la eficiencia alimenticia expresada como la ganancia de masa
por unidad de tiempo (velocidad de extraccidon) entre arafias

especialistas y generalistas.

MATERIALES Y METODOS

Seleccion y acondicionamiento de los ejemplares

Dentro de las especies seleccionadas, se emplearon arafias generalistas y
especialistas sobre distintos tipos de presa. Con el fin de hacer los resultados
comparables, se seleccionaron las mismas especies de arafias generalistas y
especialistas empleadas en las secciones anteriores.
1) Aranedfagas: Se utilizaron ejemplares subadultos de la arafia
especialista Nops sp. (tamafio Caponiidae) (promedio + error estandar:

2.14 £ 0.12 mm, n=20), recolectados en Neiva, Colombia (2°55'39"N
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75°17'15"0). Como generalistas se seleccionaron hembras adultas vy
subadultas de la especie Harpactea rubicunda (Dysderidae) (22.21 *
4.71 mm, n=16), recolectadas en Brno, Republica Checa (49°11'43"N
16°36'30"E). Ambas especies pertenecen a la superfamilia Dysderoidea.

2) Mirmecofagas: El estudio se realizO con especies de la familia
Zodariidae. Como especie especialista se seleccionaron subadultos y
hembras de a Zodarion rubidum (1.13 £ 0.08 mm, n=12), recolectada en
Brno (Republica Checa). Como generalista se emplearon subadultas y
hembras de la especie Cybaeodamus taim (3.09 £ 0.31 mm, n=10)
recolectada en Marindia (34°46'29"S 55°49'13"0).

3) Oniscofagas: La oniscofagia no es un fenébmeno comdn en arafas, por
ello se eligieron especies donde el consumo de isépodos habia sido
registrado en especies generalistas y especialistas. Se seleccionaron
dos especies de la familia Dysderidae. Como especie generalista se
utilizaron ejemplares adultos y subadultos recolectados en Tenerife,
Espafia (28°16'07"N 16°3620"0) de Dysdera verneaui (3.07 + 0.51 mm,
n=12). Como especialista se utilizaron hembras adultas y ejemplares
subadultos recolectados en Montevideo, Uruguay (34°52'01"S

56°10'00"0) de la especie Dysdera crocata (4.80+0.24mm, n=15).

Teniendo en cuenta que en observaciones preliminares no se registraron
diferencias entre juveniles y ejemplares adultos. De acuerdo con Pekar et al.
(2017), el uso de ejemplares con distintas etapas de desarrollo, que presentan

distintos tamafios funciona como una alternativa para evaluar el efecto del
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tamafio de la presa en el comportamiento depredador. Debido a ello se
seleccionaron individuos de ambas etapas de desarrollo teniendo asi
variaciones de tamafo de los individuos en ambos grupos. Con el fin de reducir
el posible efecto de aprendizaje, los ejemplares fueron expuestos
aleatoriamente al tamafio de presa evaluada. Todos los ejemplares fueron
mantenidos en condiciones de laboratorio similares a la localidad de colecta

mediante la regulacion de la temperatura y humedad.

Para la medicion del tamafio de los ejemplares se empled el programa ImageJ
(Schneider et al. 2012). Por cada experimento se estimé la proporcion de
tamafo entre el predador y la presa, que correspondié al cociente entre la
longitud del prosoma de la arafia y la longitud total de la presa, la longitud del
prosoma se utilizd teniendo en cuenta que no genera variacion en relacion al
estado de alimentacion de la arafia y que ademas fue el parametro que mejor
se ajusté para las mediciones en los experimentos realizados en todas las

especies evaluadas (Michalek et al. 2017).

Consumo y asimilacién de presas

Para determinar la asimilacion de masa se evalu6 la ganancia de masa en los
ejemplares. Para lo anterior, se registré el consumo de las presas focales
evaluadas de cada uno de los grupos especialistas. En el caso de las araias,
se usaron como presa ejemplares de Pardosa sp., en el caso de las hormigas
se usO como presa la hormiga Solenopsis invicta y en el de los isépodos se

utilizaron ejemplares de Porcellio sp. Las arafias fueron alimentadas hasta
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saciarse una semana antes de los experimentos con presas distintas a las
focales, en el caso de Nops sp. y Z. rubidum, se utilizaron arafias (Araneus sp.)
y hormigas (Pheidole sp.) respectivamente mientras que para los demas
ejemplares fueron alimentados con larvas de Tenebrio molitor.

Antes de iniciar los experimentos, los ejemplares fueron pesados utilizando una
balanza (precision: 0.01 mg). Posteriormente se les ofertd una de las presas
focales, hasta que fuera consumida. Por cada ejemplar, se registr6 el tiempo de
consumo de las arafas, asi como el tiempo invertido en el consumo de cada
estructura de la presa. Para lo anterior, se registr6 cada 15 minutos la
estructura de la presa que estaba siendo consumida por la arafa,
adicionalmente se registr6 el momento en el que la presa terminaba de ser
consumida. Una vez finalizado el consumo las arafias fueron pesadas
nuevamente. En el caso de las arafias el cuerpo se dividio en cefalotérax y
abdomen; en el caso de las hormigas el cuerpo se dividié en cabeza, térax y
abdomen; mientras que en los isépodos se dividio en regidn cefalica y toracica.
El porcentaje de asimilacion de la presa en las arafias se estim6 mediante la
ecuacion

T = Wy — W,)/W,

Donde:

T= Proporcion de asimilacion de masa.

Wf= Masa final de la arafia

Wo= Masa inicial de la arafa.

La proporcién de asimilacion entre las especies evaluadas fue comparado para

cada arafa especialista y su contraparte generalista, utilizando un modelo
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lineal, con la especie y el cociente de tamafio presa/depredador como variables
explicativas. El porcentaje de ganancia se utiliz6 como variable respuesta.

La proporciéon de tiempo invertida en el consumo de cada estructura fue
estimada para todas las especies evaluadas. La comparacion entre las
especies generalistas y su contraparte especialista se realizé utilizando un
modelo lineal con la estructura de la presa y la especie de arafia como
variables explicativas y la proporcion de tiempo invertida como variable
respuesta. Cuando fue necesario, los datos fueron transformados utilizando la
transformaciéon logaritmica o angular (Arcoseno de la raiz cuadrada de la

variable) segun correspondiera.

Velocidad de extraccion

La velocidad de extraccion utilizada como factor para determinar la eficiencia
de alimentacién (Cohen & Tang 1997),se estim6 como el cociente entre la
ganancia de masa (diferencia entre la masa final y la masa inicial), y el tiempo
total de alimentacién. De esta manera, las unidades obtenidas para medir la
tasa de extraccion fueron expresadas en mg por minuto. Con el fin de
homogeneizar la velocidad de extraccién, la velocidad se corrigié al dividirla por
la proporcién de tamafio. La comparacion de la tasa de extraccién entre las
arafas generalistas y especialistas, se realiz6 mediante un modelo lineal
generalizado con distribucion gama, teniendo en cuenta la relacion observada
entre la varianza y la media en los datos evaluados o mediante modelos
lineales con transformacion logaritmica de los datos segun su distribucion

(Pekar & Brabec 2016).
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RESULTADOS

Los resultados se organizaron de acuerdo a cada una de las secciones
evaluadas, discriminados entre las arafas especialistas y generalistas, sobre

cada uno de los grupos evaluados.

Arafias aranedfagas

Asimilacién de masa. Se encontr6 una interaccién significativa entre la
asimilacion de masa y el tamafio (F 332 = 26.62, p < 0.05). H. rubicunda mostré
un incremento en relaciéon con el tamafio de la presa, mientras que en Nops

sp., la tendencia se mantuvo constante (Figura 3.1).
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Figura 3.1. Asimilacion de masa (con transformacion angular) en las arafas
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Nops sp. y Harpactea rubicunda cuando se alimentan de arafias (Pardosa sp.)

de distintas longitudes. Los datos presentan una transformacion angular.

Velocidad de extraccién: La velocidad de extraccion no fue significativamente

distinta para ambas especies (GLM-g, F(1,34 = 0.002, P =0.98, Figura 3.2).
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Figura 3.2. Velocidad de extraccidon de masa corregida por la proporcion de
tamafo en las arafias Harpactea rubicunda y Nops sp. cuando se alimentan de

arafnas (Pardosa sp.). Las letras distintas indican diferencias significativas.

Consumo de partes: El consumo de las estructuras mostré una interaccion
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significativa entre las especies evaluadas (F 3,36y = 42.11, p <0.05). En el caso
de H. rubicunda, las arafas invirtieron una proporcion de tiempo similar en
ambas estructuras, mientras que Nops sp invirtio una proporcion de tiempo
significativamente mayor en el consumo del prosoma de la arafia en relacion

con el abdomen (Fig. 3.3).
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Figura 3.3. Proporcién de alimentacién de Nops sp. y Harpactea rubicunda
sobre las distintas estructuras de arafias (Pardosa sp.). Las letras diferentes

denotan diferencias significativas entre los grupos.

Arafias mirmecofagas:

Asimilacion de masa. En el caso de las especies mirmecofagas evaluadas,
no se encontrd una interaccion significativa entre el tamafio y la asimilacién de
masa en las especies evaluadas (F 1,21)=0.02, p=0.88). Sin embargo cuando se

tuvo solo en cuenta la asimilacion, esta fue significativamente mayor (F21) =
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8.16, p<0.05) en el caso de Z. rubidum en relacion con C. taim. (Figura 3.4).
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Figura 3.4. Asimilacion de masa en las araflas Zodarion rubidum vy
Cybaeodamus taim alimentadas con hormigas (Solenopsis invicta). Las letras

diferentes denotan diferencias significativas entre los grupos.

Velocidad de extraccion: La velocidad de extraccion fue significativamente
distinta para ambas especies (F (1,22=22.68, p<0.001) y present6 una tendencia
decreciente con el tamafio en el caso C. taim, mientras que en el caso de Z.

rubidum se mantuvo constante con el aumento de tamafo (Figura 3.5).
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Figura 3.5. Velocidad de extraccidbn de masa corregida por la proporcion de
tamafio en las araflas Zodarion rubidum y Cybaedoamus taim cuando se
alimentan de hormigas (Solenopsis invicta). Las letras distintas indican

diferencias significativas.

Consumo de partes: El consumo de las estructuras mostré una interaccion
significativa entre las especies evaluadas (F (266=8.77, p<0.05). Aunque en
ambas especies la mayor inversion del consumo se registrdo en el caso del
térax, este fue proporcionalmente superior en el caso de Z. rubidum en relacion

con C. taim (Figura 3.6).
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Figura 3.6. Consumo sobre las distintas estructuras corporales de Zodarion
rubidum y Cybaeodamus taim cuando se alimentan de hormigas (Solenopsis

invicta). Las letras denotan diferencias significativas entre los grupos.

Arafas oniscofagas:

Asimilacion de masa. En el caso de las especies oniscofagas se registrdo una
interaccion significativa entre la asimilacion de masa y la especie (F,19) =
59.79, p<0.05). Mientras que en el caso de D. crocata se registrO una
asimilacion mayor conforme el tamafio aumentaba, en el caso de D. verneaui
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se observé una relacion inversa entre el tamafio y la asimilacion. (Figura 3.7).

0.06 1 ’,
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Proporcion de tamano (presa/depredador)

Figura 3.7. Asimilacion de masa en las arafias de Dysdera crocata y Dysdera
verneaui cuando se alimentan de isépodos (Porcellio sp.). Los datos presentan

una transformacion angular.
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Velocidad de extraccion: La velocidad de extraccion mostré una tendencia
similar a la registrada en relacibn con otras especies sin encontrarse
diferencias significativas entre ambas especies (Fu,149 =0.0004, p=0.98),
mientras que en el caso de D. crocata esta variable incrementd con el tamafio,

en el caso de D. verneaui mostré una disminucién marcada (Figura 3.8).
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Figura 3.8. Velocidad de extraccion de masa de Dysdera crocata y Dysdera
verneaui corregida por tamafio cuando se alimentan de isépodos (Porcellio

sp.). Los datos presentan una transformacién angular.

Consumo de partes: El consumo de las estructuras fue similar entre ambas

especies, mostrando una mayor proporcion en el caso de la regiéon predefinida
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como toracica en relacion con la cefalica (F(14s = 54.00, p<0.05), como se

ilustra en la figura 3.9.
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Figura 3.9. Proporcion de alimentacion sobre las distintas estructuras de la
presa en Dysdera crocata y Dysdera verneaui cuando se alimentan de

is6podos (Porcellio sp.).

DISCUSION
Aunque se esperaba obtener tendencias similares a nivel de todas las

especies generalistas y especialistas observadas, esta hipétesis no se cumplié
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y se observaron distintos patrones. En el caso de las arafias araneodfagas, se
encontr6 una mayor asimilacion de masa en Nops sp. en relacion con H.
rubicunda. Sin embargo, no presenté un incremento notable en relacion al
tamafio como en H. rubicunda. De manera similar, la asimilacion de masa fue
mayor también en el caso de la arafia especialista de hormigas Z. rubidum en
relacion a C. taim, sin encontrarse una relacion directa con el tamafio. En el
caso de las dos arafias del género Dysdera, se observd una tendencia similar
donde la asimilacion de masa mostré una relacion directa con el tamafio de la
presa.

La relacion observada en el caso de H. rubicunda fue esperable, teniendo en
cuenta que a mayor tamafo se encontraria una mayor asimilaciéon de masa y
por ende, una mayor asimilacion. Sin embargo, este no fue el caso para Nops
sp. contradiciendo lo esperado. La ganancia de masa en la alimentacion de
muchos organismos tiene valores optimos que varian con el tamafio (Quinney
& Davison Ankney 1985, Erickson & Morse 1997). Posiblemente, los rangos de
tamafios de presa seleccionados por las arafias de este género se
correspondian con los valores Optimos de alimentacién, por lo que no fue
posible detectar un incremento asintotico. Si las arafias hubiesen consumido
presas de menores tamafios, probablemente este incremento hubiera sido
registrado como en el caso de H. rubicunda. A pesar de lo anterior, la mayor
ganancia nutricional observada en Nops sp. en relacion al tamafio de presas,
sugiere que el consumo de presas mas grandes en esta especie, puede ser
explicado como consecuencia de una mayor ganancia de masa. Este resultado
parece estar sustentado, ademas, por la eficiencia alimenticia, que es similar

en ambas especies. En el caso particular de Nops sp., sugieren que esta
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especie podria consumir presas grandes de manera eficiente y similar a las
arafias generalistas. Aunque Nops sp. no fue mas eficiente a nivel de la
velocidad de extraccion en relacion a H. rubicunda, el hecho de consumir la
presa por un mayor tiempo le puede permitir aprovecharla en una mayor
proporcidn que su contraparte generalista.

En el caso de las especies mirmecofagas evaluadas no se observd un
incremento entre la ganancia de masa o tamafio. Esto puede ser explicado de
manera similar a Nops sp., ya que posiblemente los rangos de tamafio
aceptados por ambas especies no permitieron detectar dichos incrementos. Sin
embargo, como en el caso de las arafias araneofagas, la asimilacion de masa
observada en Z. rubidum fue significativamente mayor en relacion con C. taim.
En contraste, la velocidad de extraccion fue significativamente mayor en la
arafa generalista, lo cual puede sugerir, que C. taim podria consumir la presa
de manera mas rapida pero con una menor asimilacion. Este resultado es
esperable teniendo en cuenta que las hormigas son presas con un valor
nutricional reducido (Pekar et al. 2010).

En las dos especies de Dysdera se observé una tendencia similar a las
especies generalistas analizadas en arafias mirmecdéfagas y aranedfagas,
donde hubo un incremento en la ganancia de masa. Estos resultados pueden
ser explicados parcialmente teniendo en cuenta que ambas especies tienen un
menor grado de especialismo en relacién con las demas especies evaluadas
(Capitulos 1 y 2). A pesar de lo anterior, la velocidad de extraccién corregida
por tamafio mostrd una tendencia similar en ambas especies. Estos resultados
contradicen previos registros que mencionaban que a pesar de poseer

adaptaciones metabdlicas para el consumo de isG6podos, como una mayor
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eficiencia a nivel de la extraccidbn de nutrientes y ganancia de masa, D.
verneaui seria menos especifica en relacién con otras especies de este género
(Toft & Macias-Hernandez 2017). Posiblemente de haber empleado especies
con mayor grado de especializacion, las diferencias a nivel de la ganancia de
peso y velocidad de extraccion habrian sido registradas. Adicionalmente al
haber empleado mediciones relacionadas con la velocidad de extraccién puede
dificultar la comparacion con otras especies de este mismo género. De manera
similar, D. crocata presenta adaptaciones metabdlicas ligadas al consumo de
isépodos, lo que puede explicar por qué la tasa de extraccion aumenté con el
tamafio de la presa (Liznarova & Pekar 2016). Posiblemente de haber
extendido el rango de presas utilizados, habria sido posible detectar los
tamafos optimos de consumo en cada especie evaluada.

En general, nuestros resultados muestran que las arafias especialistas
presentan una mayor ganancia nutricional en relacién con las generalistas. La
captura de presas de mayor tamafio por parte de las arafias mirmecéfagas
sugiere que en los grupos estudiados, la captura de presas mas grandes puede
realizarse con el fin de adquirir una mayor cantidad de masa por parte de las
presas. Una tendencia similar es observada en arafias araneotfagas. Estas
observaciones contrastan con las dos especies oniscéfagas evaluadas, lo que
puede explicarse porque el nivel de especialismo en estas especies no es tan
marcado como en Nops sp. y C. taim.

De manera similar, la mayor ganancia de masa observada en arafas
especialistas en relacibn con las generalistas puede ser explicada con la
hipétesis de limitacion intestinal (Samu 1993). Esta hipoétesis sugiere que el

consumo de presas en organismos que se alimentan por digestion externa
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como las arafias o chinches, viene limitado por el tamafo del intestino, por lo
cual la extraccion de masa disminuye conforme aumenta la relacion de tamario
entre la presa y el depredador (Cohen & Tang 1997). Tomando como
referencia esta hipétesis, es posible determinar que los organismos
especialistas tienen mayores volimenes intestinales que los generalistas.
Teniendo en cuenta que las araflas cuentan con una marcada capacidad de
almacenamiento del alimento (Wise 1995), dicha asimilacién puede generar
gue las especies altamente especializadas se alimenten menos frecuentemente
que las especies generalistas. Adicionalmente, el mayor aprovechamiento
sobre las presas evaluadas en los depredadores altamente especializados que
fueron utilizados podria ser explicado también por el uso de enzimas
especificas, como en el caso de algunos organismos hematéfagos, sin
embargo, este aspecto ha sido poco explorado en organismos depredadores.
La diferencia en el consumo de estructuras también manifesto diferencias a
nivel de las arafias especialistas y generalistas. En el caso de las especies
araneofagas evaluadas, se registré6 un sesgo marcado hacia el consumo del
prosoma en Nops sp., mientras que en el caso de H. rubicunda el consumo de
ambas partes presentd proporciones similares de tiempo.

Las diferencias en el consumo de distintas estructuras corporales encontrada
entre arafias especialistas y generalistas estd en concordancia con registros
previos, en donde las arafias especialistas presentan un mayor consumo sobre
ciertas estructuras (Pekar et al. 2010). En el caso del prosoma, este ha sido
registrado como una estructura con mayor concentracidon de proteinas en
relacion con el abdomen, que presenta fundamentalmente lipidos vy

compuestos toéxicos (Michélek et al. 2017). Posiblemente. Posiblemente por
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alimentarse preferentemente de la region cefalica, Nops sp. sea capaz de
acceder a una mayor proporcion de proteinas en relacion con H. rubicunda.

En el caso de las especies de la familia Zodariidae, el consumo de presas
mostré una tendencia similar en ambas, aunque el consumo de la presa fue
mayor en el térax en relacion con las demas estructuras. Este es un resultado
esperado teniendo en cuenta que esta estructura, en particular la parte terminal
del térax es una estructura de gran valor nutricional para otras especies del
género Zodarion, dado su alto contenido de nitrégeno (Pekar et al. 2010, Pekar
& Mayntz 2014). Adicionalmente, esta estructura fue consumida
proporcionalmente en mayor proporcion en las arafias especialistas que en C.
taim, sugiriendo que posiblemente tengan una mayor demanda de compuestos
como el nitrégeno.

En las arafias del género Dysdera, la tendencia observada en ambas especies
fue muy similar, registrandose un mayor consumo sobre la region toracica en
relacion con la cefélica. Lo anterior puede deberse a que la superficie corporal
ocupada por la regién toracica es varias veces mayor a la cefalica, o también
podria explicarse si esta zona presentara una mayor concentracion de
nutrientes. Futuros estudios deberian evaluar la variacion en el contenido
nutricional de las distintas partes del cuerpo de los is6podos teniendo en
cuenta que los estudios donde los isépodos son evaluados como presa, son
escasos.

En conclusion, estos resultados sugieren que las arafias especialistas estrictas
presentan un consumo de presas de mayor tamafio, posiblemente para
incrementar la adquisicién de una mayor cantidad de masa. Adicionalmente, el

consumo de algunas estructuras de la presa es mas marcado en especialistas
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estrictas, lo cual puede deberse a la mayor concentracion de algunos nutrientes

fundamentales, como las proteinas en estas estructuras.
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DISCUSION GENERAL Y CONSIDERACIONES FINALES

Los resultados de este estudio presentaron evidencia contrastante en relacion
con los diferentes aspectos evaluados. A nivel de la estereotipia relacionada
con el comportamiento depredador se debid fundamentalmente a los resultados
opuestos observados en las especies altamente especializadas donde Nops
Sp. presentd un comportamiento altamente estereotipado mientras que en Z.
rubidum este no fue el caso. Posiblemente esto se haya debido a la variacion
en el tamafio de presas, que fue superior para las arafias mirmecoéfagas en
relacion con las especies araneofagas. En algunas especies, se ha demostrado
qgue el tamafio de la presa tiene efecto directo sobre el repertorio (Japyassu &
Caires 2008), asi que posiblemente este aspecto haya influido en el tamafio del
mismo para las especies mirmecofagas. Aunque en el andlisis del repertorio la
relacion de tamafo entre el depredador y la presa tratd de mantenerse
constante en todas las especies, esto no fue posible en el caso de las arafias
mirmecofagas con Z. rubidum, siendo una limitante en los resultados. A pesar
de lo anterior, la evidencia encontrada en arafias araneodfagas de la especie
Nops sp. en donde los tamafios no variaron, mostré resultados concordantes
con las hipétesis de “Jack of all trades” y reformulada por Pekar & Toft (2015),
donde repertorios mas estereotipados se esperan en el caso de especies
especialistas-estentdfagas. Las arafias de la familia Dysderidae en contraste,
muestran un ejemplo de eurifagos-especialistas en donde pese a tener
adaptaciones para el consumo de is6podos, se encontré un consumo marcado

por otros tipos de presa.
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Los tiempos de alimentacion exhibieron una tendencia similar a los patrones

observados a nivel de las estrategias de captura. Mientras que las especies
araneofagas especialistas paralizaron a su presa mas rapidamente que las
generalistas, los tiempos empleados por las especies mirmecofagas y su
contraparte generalista fueron similares. Esto puede deberse a la estrategia de
captura de presas empleada y también al tipo de presa. En el caso de Z.
rubidum, la estrategia se basaba en atacar y seguir a la presa, la cual puede
ser ubicada por estas arafias teniendo en cuenta sus movimientos lentos y
trazas de feromonas (Pekar 2004). En contraste, por su velocidad y posible
mayor peligrosidad de las arafias como presa (Nelson & Formanowicz 2005,
Pekér et al. 2011), éstas deben ser sometidas en intervalos menores que eviten
su escape. A pesar de lo anterior, cabe resaltar que ambas especies altamente
especializadas consumieron presas de tamafios mucho mayores en tiempos
similares en el caso de las especies mirmecoéfagas especialistas y tiempos mas
reducidos en el caso de las especies aranetdfagas especialistas, sugiriendo una
mayor eficiencia de captura sobre las presas focales. En contraste la tendencia
observada en los tiempos de inmovilizacion en arafias oniscéfagas fue
semejante en especialista y en generalistas, sugiriendo que ambas especies
presentan adaptaciones similares para el consumo de presas focales.

A nivel del tamafio de las presas, las especies altamente especializadas tanto
de especies aranedfagas como mirmecéfagas consumieron presas
notablemente mas grandes que las especies generalistas. Aunque el consumo
de presas varias veces mas grandes que el depredador ha sido documentado

en algunas arafas generalistas de las familias Thomisidae y Salticidae
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(Guseinov 2006, Nyffeler et al. 2017), son pocos los estudios que han evaluado

este aspecto de manera comparativa por lo que aun se desconoce la variacion
respecto al tamafio de las presas capturadas en araflas generalistas y
especialistas de estas familias.

De acuerdo con los resultados sobre el tamafio de presas capturadas y con
base en las tendencias observadas a nivel de la tasa de asimilacion de presas
y el consumo de algunas regiones corporales, se hipotetiza que los
depredadores especialistas se alimentan de presas mas grandes para obtener
un mayor aprovechamiento en términos energéticos y nutricionales. Estos
resultados se han visto confirmados por resultados no publicados (Pompozzi et
al. Sometido), en donde se encontré que las arafias especialistas no soélo
ganan mas masa sino que ademas se alimentan con menos frecuencia en
relacion con las especies generalistas.

Aunque estos resultados se limitan fundamentalmente a las especies
estudiadas, los patrones observados en relacibn con la frecuencia de
alimentacion y el mayor tamafio de presas capturadas por las arafias
especialistas coinciden con observaciones realizadas en otros organismos
(Bulbert et al. 2014), por lo que este fendbmeno podria ser comin a otros
organismos especialistas. Futuros estudios deberian evaluar la relacion entre el
tamafio, asimilacion de presas y frecuencia de alimentacibn en otros
depredadores especialistas teniendo en cuenta no sélo la importancia que este
aspecto tiene a nivel ecolégico y evolutivo sino también en una escala aplicada,
ya que la frecuencia de alimentacién tiene implicaciones directas en algunas

areas como el control biolégico donde el uso de organismos especialistas es
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una practica comun. Finalmente, con base en los resultados obtenidos, fue

posible determinar patrones claros relacionados con la hipétesis del “Jack of all
trades” en relacién al tamafo y el consumo diferencial de presas en arafas
altamente especializadas como Z. rubidum ubidum y Nops sp., no siendo el
caso de las especies del género Dysdera, en donde la especializacién no es
tan evidente.

Los resultados relacionados a la captura de presas no siguieron los supuestos
de la hipotesis sugiriendo que la estereotipa del comportamiento puede estar
fuertemente influenciado por el tipo de presa que la arafia consuma.
Finalmente, y aunque no se encontré una mayor eficiencia en la alimentacion
de las arafias especialistas, si lo fue la asimilacion de masa, sugiriendo que
este parametro estaria fuertemente influenciado por el tamafio de presa

capturado por las arafias especialistas.
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