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RESUMEN

En las arafias subsociales, algunas causas de dispersion desde la colonia son la
dificultad al acceso de los recursos alimentarios, el tamafio del individuo y su
estado nutricional. Se han evidenciado costos relacionados con la competencia
dentro del grupo, por el acceso a los recursos, asociados con el tamafio del grupo
y la cantidad de alimento. Investigamos experimentalmente la influencia del
tamafio del grupo y la cantidad de alimento en la dispersion de la arafia subsocial
Anelosimus vierae. Para ello, se conformaron tres colonias constituidas por
juveniles entre el cuarto y quinto estadio de desarrollo, con los siguientes tamafios:
pequefio (15 arafas), intermedio (30 arafias) y grande (60 arafas). La
alimentacion fue proporcional al niumero de arafias: cinco, diez y 20 moscas
(Drosophila spp.) por cada tipo de colonia, respectivamente. Ademds, se
conformaron dos colonias de 30 arafias, cada una asignada a un tratamiento
diferente: alimento abundante (20 moscas) y alimento escaso (dos moscas). Cada
colonia fue colocada en un arbol pequefio de Pitanga (Eugenia uniflora) plantado
en una maceta. Después de 28 dias, se extrajeron los nidos, se abrieron y se
contaron las arafias que quedaban; mediante la diferencia con el nimero inicial de
arafas, se determiné el niumero de individuos que abandonaron cada colonia.
Mediante un modelo lineal generalizado (GLM) se evalué el efecto del tamafio del
grupo, la cantidad de alimento y del sexo sobre la dispersion. La proporcion de
arafas que abandonaron el nido fue significativamente alta en las colonias de
tamafio intermedio y grande, siendo maxima en las colonias de tamafio grande. La
proporciébn de arafias que abandonaron el nido, considerando diferentes
cantidades de alimento fue significativamente mayor en las colonias que se
encontraban en condiciones de escasez de alimento. La proporcion de arafias que
abandonaron el nido diferenciadas por sexo, al evaluar ambos factores (tamafio
del grupo y cantidad de alimento), fue significativa para hembras y machos, siendo
mayor en hembras. Se puede concluir que en las colonias de A. vierae,
constituidas por individuos juveniles grandes, el tamafio del grupo, la cantidad de
alimento y el sexo de las arafas tienen una influencia significativa en la decision
de abandonar la colonia.
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INTRODUCCION GENERAL

El estilo de vida solitario caracteriza a la mayoria de las especies de arafias (Lubin
& Bilde, 2007); sin embargo, algunas especies han desarrollado un cierto grado de
comportamiento social (Avilés et al., 2001). Este comportamiento puede ir desde el
agrupamiento de telas individuales hasta la formacion de nidos colectivos con
cuidado comunitario de las crias (Buskirk, 1981; Avilés, 1997; Uetz & Hieber,
1997). Las arafas sociales se clasifican en cuatro categorias, de acuerdo a la
presencia o ausencia de telas o “territorios” y si los miembros del grupo
permanecen juntos durante parte o todo su ciclo vital (Avilés et al., 2001). Se
clasifican en: 1) Territoriales de sociabilidad periédica: agregaciones de telas
individuales de individuos familiares que se dispersan antes del apareamiento. 2)
Territoriales de sociabilidad permanente: agregaciones de telas individuales que
pueden persistir por varias generaciones. 3) No territoriales de sociabilidad
periodica: las crias de una hembra, en presencia o no de la madre, se mantienen
juntas en un nido comun por parte de su ciclo vital (“subsociales” o “materno-
sociales”). 4) No territoriales de sociabilidad permanente: los miembros de los
grupos sociales permanecen juntos en un nido comudn durante todo su ciclo de

vida (“cuasisociales” o "cooperativas”).

La vida en colonias no territoriales es la forma mas comun de vida en las arafas
sociales (Lubin & Bilde, 2007). Existen 53 especies de arafias coloniales o de
agregacion facultativa, distribuidas en 31 géneros y 13 familias (Whitehouse &
Lubin, 2005). De las arafias que viven juntas en comunidad, sOlo unas pocas
cumplen el criterio principal de la sociabilidad, la cooperacion en la captura de las
presas y el cuidado de las crias (Foelix, 2011). Existen 31 especies de arafias
subsociales (que muestran cuidado maternal) distribuidas en 14 géneros y siete
familias. Asimismo, existen 23 especies de araflas sociales (cooperativas)

distribuidas en nueve géneros y seis familias (Whitehouse & Lubin, 2005;

Luis Carlos Ferreira Ojeda 9



Factores que influyen en la dispersién de Anelosimus vierae

Agnarsson et al., 2006; Lubin & Bilde, 2007; Agnarsson et al., 2015). La mayoria
de estas especies se encuentran dentro de la familia Theridiidae (Lubin & Bilde,
2007).

Evolutivamente han habido por lo menos 18 derivaciones independientes de la
sociabilidad en arafias (Agnarsson et al., 2006). Actualmente se asume que la
evolucion de un estilo de vida solitario a uno social se ha desarrollado a través de
varios estados subsociales (Foelix, 2011). Se asume como mas probable que las
especies no territoriales de sociabilidad permanente se originaron a partir de
ancestros periodico-sociales, en los que la fase de tolerancia intraespecifica se
prolongo hasta incluir estadios adultos. El origen de la sociabilidad en las especies
territoriales es menos claro y se sugiere una ruta agregativa o parasocial, en que
individuos de una misma edad (no necesariamente emparentados) se asocian con

fines de beneficio mutuo (Avilés et al., 2001).

El comportamiento social de los animales genera costos y beneficios asociados a
la vida en grupo. Generalmente, se asume gue los sistemas sociales se mantienen
porque los beneficios superan a los costos inherentes de la vida en grupo, es
decir, la vida en grupo aumenta la eficacia biolégica de los individuos que aceptan
los perjuicios que implica la vida en grupo, por encima de la eficacia biol6gica de
individuos solitarios (Alexander, 1974). Estos beneficios se asocian generalmente
con ventajas en el forrajeo, defensas contra depredadores y establecimiento y
mantenimiento de sitios o nidos. No obstante, la vida en grupo implica costos,
asociados principalmente con la competencia por los recursos y conflictos por la
reproduccion (Alexander, 1974; Choe & Crespi, 1997).

En arafias se han evidenciado beneficios asociados a la vida en grupo. Algunas

especies agregan sus telas individuales dentro de un andamiaje de sostén comun,
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lo que permite ubicar sus telas en zonas abiertas, que serian inaccesibles a
individuos solitarios, y donde la abundancia de presas podria ser mayor (Uetz &
Hieber, 1997; Powers & Avilés, 2007). En otras especies de arafas, los individuos
ocupan un espacio comun dentro de un nido colectivo, los miembros cooperan en
la construccion y mantenimiento del nido y en la captura y consumo de las presas
(Avilés et al., 2001). Las crias de una o varias hembras pueden ser cuidadas; el
cuidado consiste en la proteccion de sacos de huevos y juveniles contra
depredadores y parasitos, el mantenimiento del nido y el aprovisionamiento de
alimento por regurgitacion o captura (Buskirk, 1981). Varios individuos pueden
simultaneamente atacar a una misma presa, esto permite a estas arafias atrapar
presas mucho mas grandes que aquellas que podrian ser atrapadas por individuos
solitarios (Nentwig, 1985; Pasquet & Krafft, 1992; Rypstra, 1993; Powers & Avilés,
2007). Otro beneficio de la vida en grupo podria ser el aumento en la probabilidad

de la supervivencia de las crias (Avilés & Tufifio, 1998).

Igualmente, en arafias sociales se han evidenciado costos relacionados con la
competencia por los recursos (Rypstra, 1993). Estos se pueden asociar con el
tamafio del grupo y la cantidad de alimento. En nidos mas grandes de arafas
sociales, la competencia por los recursos aumenta con el incremento del tamafio
del grupo (Ward, 1986; Seibt & Wickler, 1988a). La ingesta media de alimentos por
arafia disminuye con el aumento del tamafio del grupo. En nidos mas grandes las
araflas alcanzan tamafios mas pequefios (Ward & Enders, 1985). El éxito
reproductivo individual disminuye como resultado del aumento del tamafio de la
colonia (Avilés & Tufifio, 1998; Bilde et al., 2007). El aumento de la colonia
conlleva a la vulnerabilidad a los depredadores y a los parasitos (Uetz & Hieber,
1997). La captura de presas por individuo disminuye con el aumento del tamafio
del grupo (Jones & Parker, 2000). En nidos donde la cantidad de alimento
disponible es menor que los requerimientos caléricos, las arafias alcanzan un
menor tamafio en estado adulto o maduran mas tarde (Bodasing et al., 2002). Otro

costo es la invasion de parasitos (heteroespecificos) en nidos comunales con
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duefios permisivos o tolerantes, como ha sido reportado en algunas arafias
sociales (ver Seibt & Wickler, 1988b).

Considerando lo anterior, Lubin (1974) sugiere que es ventajoso para las arafias
permanecer juntas en las colonias y compartir los recursos, ya que los beneficios
son mayores que los costos potenciales (competencia por presas y el aumento de
la agresion). Contrariamente, si los recursos son menores que las necesidades
individuales es preferible abandonar la colonia natal, para mejorar la probabilidad
de la obtencion de recursos (Gillespie & Caraco, 1987). El principal beneficio de la
dispersion es la posibilidad de alcanzar un parche rico, libre de competencia por
los recursos esenciales. No obstante, seria beneficioso para el organismo retrasar
o renunciar a la dispersion, si los parches disponibles son de mala calidad, los
parches adecuados ya estan ocupados, o la probabilidad de encontrar un

compariero es baja (Koenig et al., 1992; Emlen, 1994).

La dispersion y el establecimiento de una nueva colonia son etapas criticas de la
historia de vida de las especies sociales. En la mayoria de las especies que viven
en grupo, los animales se dispersan poco después gue nacen o eclosionan, para
obtener méas alimento o espacio, (hipétesis fundador), o para escapar de la
depredacion, el hambre o las altas cargas parasitarias (hipétesis de escape)
(Bodasing et al.,, 2002). La dispersion contribuye al mantenimiento de la
variabilidad genética y a la colonizacion de nuevos habitats potenciales; disminuye
el riesgo de endogamia, la competencia intersexual o por recursos, e influye en la
dindmica de la poblacion (Corcobado et al., 2012). La decisiébn de dispersarse
depende de una combinacion de limitaciones ecolégicas independientes de la cria
(la disponibilidad de recursos y el tamafio del parche) y los costos y beneficios de

la vida en grupo (Rao & Lubin, 2010).
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En las arafias sociales, puede haber ventajas a la dispersion antes de la
reproduccion, cuando hay un gran aumento del ndmero de individuos de la
colonia, y cuando los efectos de la depredacion o cargas parasitarias son
demasiado altos (Bodasing et al., 2001). De igual manera, las razones préximas
qgue conducen a la decision de dispersarse incluyen: escapar a la competencia
intra-grupo, el acceso a los recursos alimentarios, el tamafio del individuo y su
estado nutricional (Ward, 1986; Seibt & Wickler, 1988a; Miller & Miller, 1991,
Miyashita, 1992; Henschel, 1998). Los recursos alimentarios se han propuesto
como un estimulo proximal para la dispersion en las arafias (Bodasing et al.,
2002). Por otra parte, la distribucion asimétrica del alimento en las colonias induce
a una gran variacion en el tamafio de las arafias del mismo nido (Rypstra, 1993;
Ebert, 1998). La consecuencia, a corto plazo, de la reduccion del tamafio de las
arafas puede ser la dispersion (Miyashita, 1992). No obstante, es probable que
los costos para dispersarse sean muy altos y las arafias pequefias no tengan
ninguna posibilidad de sobrevivir fuera del nido (Ward, 1986). Consecuentemente,
la decision de dispersarse de un organismo esta determinada en base a los costos
y beneficios que representa la vida en grupo y de las condiciones nutricionales de

las arafias (Gonzaga & Vasconcellos-Neto, 2001).

Anelosimus vierae Agnarsson, 2012 (Fig. 1) es una arafia subsocial de Uruguay
gue se encuentra principalmente asociada a plantas nativas de hoja perenne y
citricos. Vive en nidos conformados por la madre con sus crias, que pueden
alcanzar hasta 100 individuos, debido a la unién de varias colonias (Viera et al.,
2002). La proporcion sexual primaria es 2:1 sesgada en favor de las hembras
(Albo et al., 2007; Viera et al., 2007a). Los machos maduran en el sexto estadio
post-emergencia, mientras que las hembras maduran en el sexto o séptimo
estadio (Viera et al., 2007a). La madurez temprana de los machos favorece su
dispersién, minimizando asi la endogamia (Viera et al., 2002). Las hembras
maduran de forma asincrénica y adoptan una de dos tacticas: pueden permanecer

en el nido materno (nidos multi-hembras) o dispersarse como subadultas y
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construir nidos individuales (Albo et al., 2007). Las hembras adultas muestran
cierto grado de intolerancia entre si, sobre todo después del apareamiento (Viera
et al., 2007a). Los machos adultos son frecuentes durante la primavera (octubre-
noviembre); han sido vistos durante octubre cohabitando nidos multi-hembra con
pocas hembras adultas y muchas subadultas (Viera et al., 2007a). Los machos
reconocen la edad y el estado de las hembras, prefiriendo copular con hembras
adultas maduras (Viera & Albo, 2008). Algunas hembras subadultas asumen el
comportamiento de una hembra adulta receptiva y mantienen una pseudocopula.
Los machos compiten por el acceso a las hembras realizando peleas notables, el
ganador copula con la hembra, mientras que, el perdedor se mantiene como
satélite a la espera poder copular (Albo et al., 2007). Las hembras son madres
devotas, abren el saco de los huevos y permiten que las crias puedan salir en
perfecta sincronia entre la apertura del saco de los huevos y la eclosion de los
huevos (Viera et al., 2007b); también, protegen a las crias de las inclemencias del
clima, de depredadores y de otros enemigos (parasitos, hongos y bacterias)
(Viera, 2011). La madre muere cuando los juveniles estan entre el cuarto o quinto
estadio, por lo tanto, la regurgitacién entre los juveniles juega un papel importante
para la colonia, dado que, la transferencia de alimento de las hermanas
subadultas a los machos subadultos contribuye a su madurez temprana,
reduciéndose asi la endogamia y ofreciéndoles ventajas competitivas para el

apareamiento (Viera et al., 2005; Gémez et al., 2015).

A pesar del conocimiento que se tiene de la arafia subsocial A. vierae, aln se
desconocen los aspectos bioldgicos, ecoldgicos y comportamentales que influyen
en la decision de permanecer o abandonar la colonia natal de esta especie.
Considerando lo anterior, la presente investigacion se llevd a cabo con el fin de
evaluar la influencia de dos factores en la dispersion de la arafia subsocial A.

vierae: 1) tamafio del grupo y 2) cantidad de alimento.
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Figura 1. Hembra (arriba) y macho (abajo) adultos de la arafia subsocial A. vierae.

Luis Carlos Ferreira Ojeda
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CAPITULO 1

INFLUENCIA DEL TAMANO DEL GRUPO SOBRE LA DISPERSION DE
ANELOSIMUS VIERAE

INTRODUCCION

Los sistemas sociales se mantienen porque los beneficios superan a los costos
inherentes de la vida en grupo, es decir, la vida en grupo aumenta la eficacia
biolégica de los individuos que aceptan los perjuicios de ese tipo de organizacion
(Alexander, 1974). El tamafio 6ptimo de grupo se puede definir como el tamafio en
el que la eficacia biolégica de los miembros alcanza su maximo rendimiento; sin
embargo, los grupos de tamafio 6ptimo son inestables (Sibly, 1983). Hay un
tamafio de grupo estable, mas grande que el tamafio del grupo 6ptimo, donde la
eficacia biologica de los miembros del grupo es mayor que si el individuo decide
guedarse solo (Sibly, 1983; Giraldeau & Gillis, 1985). La mayoria de los grupos en
la naturaleza son mas grandes que el tamafio 6ptimo (Ward & Enders, 1985;
Purcell et al., 2012). Un animal debe unirse a un grupo de tamafio supraéptimo
para que su eficacia bioldgica sea mayor que si se queda solo. No obstante, mas
alla del tamafio de grupo estable, si los beneficios son demasiado pequefios o los
costos son demasiado altos para compensar las ventajas de la vida en grupo, los

individuos deben dispersarse (Kramer, 1985).

Las arafias sociales son raras, debido a sus caracteristicas bien conocidas de
agresividad y canibalismo (Agnarsson et al., 2006). Sin embargo, algunas
especies han desarrollado un cierto grado de comportamiento social (Avilés et al.,
2001). La mayoria de especies sociales se encuentran dentro de la familia
Theridiidae (Lubin & Bilde, 2007) y, dentro de esta familia, el género Anelosimus,

gue actualmente tiene 63 especies descritas, presenta varias especies sociales
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(Agnarsson et al., 2006; Agnarsson et al., 2015). Anelosimus vierae, es una arafia
subsocial que construye sus nidos entre hojas secas, y son usados como refugio
para ocultarse y protegerse. Cada nido contiene entre 30 y 100 individuos,
principalmente juveniles, una Unica hembra adulta y algunos machos adultos
(Viera, 2011). El numero de arafias promedio por saco de huevos en esta especie
es de 31,96 arafias (DE = 12,92; Rango = 0 - 74) (Viera et al., 2007a). Sin
embargo, en la naturaleza se pueden encontrar nidos de A. vierae de diferentes
tamafo de grupo (numero de arafas): desde nidos pequefios, compuestos por
una hembra penultima con un macho adulto (Viera et al., 2007a) hasta nidos de
gran tamafio (100 arafias), que resultan de la union de varias colonias (Viera et al.,
2002). Resulta importante destacar que los nidos de A. vierae generalmente son
mas grandes que los nidos de A. Studiosus en Florida, pero mas pequefios que
los nidos de este mismo grupo de especies en Tennessee (ver Viera et al., 2007a).

En cuanto a la decisién de permanecer o abandonar la colonia natal en A. vierae
sélo se conoce que la madurez temprana de los machos favorece su dispersion
(Viera et al., 2002), debido a que llegan a la edad adulta en el sexto estadio (Viera
et al., 2007a). Mientras que las hembras, que maduran de forma asincrénica,
pueden permanecer en el nido materno (nido multi-hembra) o dispersarse como
subadultas y construir nidos individuales (nido uni-hembra) (Albo et al., 2007). Sin
embargo, los aspectos bioldgicos, ecolégicos y comportamentales, asociados al
tamafio de grupo, que influyen sobre la decisibn de permanecer o abandonar la

colonia natal en esta especie se desconocen.

Considerando lo anterior, se plantea como objetivo especifico evaluar la influencia
del tamafio del grupo sobre la dispersién de A. vierae. Asimismo, se establece
como hipotesis que en las colonias de mayor tamafio la proporcion de dispersion

sera mayor que en las colonias de menor tamafio.
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MATERIALES Y METODOS
Recoleccidén y mantenimiento de individuos

Se recolectaron 50 nidos de A. vierae en Montevideo (Uruguay), entre los meses
de mayo y septiembre de 2013, época en la cual la proporcion de individuos
antepenultimos y penultimos es mayor (Viera et al., 2007a). Los nidos fueron
transportados al Laboratorio de Ecologia del Comportamiento del Instituto de
Investigaciones Bioldgicas Clemente Estable, donde se abrieron para contar los
individuos y determinar su sexo y edad. Es importante destacar que, los individuos
de A. vierae se pueden sexar desde el antepenultimo estadio: los machos
subadultos pueden ser asignados al antependltimo o penultimo estadio debido a
diferencias inequivocas en el abultamiento del palpo (Viera et al., 2007a).
Asimismo, las hembras pueden ser asignadas al antepenultimo o pendltimo
estadio debido a diferencias en el epigino, que se pueden observar por la
transparencia del tegumento. Los individuos de cada una de las colonias se
mantuvieron juntos en cajas de petri a 22°C y 70% de humedad relativa. Se
alimentaron ad libitum tres veces por semana con mosca de la fruta (Drosophila
spp.) y se les suministr6 agua. Los individuos con desarrollo entre el
antepenultimo y penultimo estadio post-emergencia, fueron utilizados en cada uno

de los tratamientos.

Influencia del tamafio del grupo en la dispersion

Se conformaron colonias con tres tamafos de grupo, constituidas por juveniles
entre el cuarto (antependltimos) y quinto (penudltimos) estadio post-emergencia
(Fig. 2a). Las arafas de cada una de las colonias, conformadas en el laboratorio,
provenian de un mismo nido recolectado en campo. Las colonias fueron de
tamafo pequeio (15 arafas), intermedio (30 arafias) y grande (60 arafas). Los
tamafios de grupos fueron definidos considerando el numero de arafias promedio
por saco de huevos de esta especie (31,96 arafas; DE = 12,92; Rango = 0 - 74)

(Viera et al., 2007a), es decir, la mitad de una camada, una camada y el doble de
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una camada, respectivamente. Por lo tanto, se espera que las colonias de A.
vierae, en la naturaleza contengan en promedio un nimero similar de arafias. En
cada una de las colonias se mantuvo la proporcion de sexos que tenia
naturalmente. Posteriormente, las colonias fueron colocadas en arbustos de
Pitanga (Eugenia uniflora, Myrtaceae), ubicados en maceta, con una altura entre
60 - 80 cm. Los arbustos se establecieron en un invernadero (Fig. 2b), ubicado en
una superficie de 100 m?, para evitar cualquier efecto producido por el viento. Las
macetas fueron dispuestas en varias filas y se ubicaron a una distancia minima de
1,5 metros entre si. La distancia entre las colonias se definio considerando la
distancia promedio de dispersion de otra arafia subsocial (86 - 124 cm) (Powers &
Avilés, 2003). Por lo tanto, se considera que existe poca posibilidad de intercambio
de individuos entre las colonias. Las colonias se encerraron, durante 48 horas,
dentro de una fina malla de nylon para evitar que se escaparan las arafias, y se
dejaron sin mas intervenciones para fomentar la construccién del nido (Fig. 2c).
Después se retird la malla que cubria las colonias, con cuidado para no dafar el
nido, para que las arafias tuvieran la posibilidad de dispersarse. En el caso que se
observaron arafias fuera del nido comun fueron reubicadas en el nido. Cada
colonia se alimentdé tres veces por semana, con mosca de la fruta y se rocié agua
sobre el nido. La alimentacién fue proporcional al nimero de arafias de cada
colonia: la colonia pequefia se alimentd con cinco presas, la intermedia con diez
presas y la colonia grande con 20 presas (Fig. 2d). El criterio para establecer el
namero de presas por colonia, fue la densidad y complejidad de cada nido. Es
importante destacar que la densidad y complejidad del nido esta relacionada con
el tamafio del grupo (Tietjen, 1986) y puede mejorar la capacidad del grupo para
capturar presas (Kim et al., 2005). Después de 28 dias, se extrajeron los nidos y
se abrieron en el laboratorio. Se registro el numero de arafias que permanecieron
en cada nido, mediante la diferencia con el numero inicial de arafias de cada
colonia, se establecié el numero de individuos que se dispersaron en cada nido.
Se realizaron 10 repeticiones simultaneas, de cada uno de los tamafios de grupo,

sumando un total de 30 colonias.
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Figura 2. a) Conformacion de las colonias que fueron utilizadas en cada uno de los tratamientos:
15 arafias en la fila més distante, 30 en la fila del medio y 60 arafias en la fila més proxima. b)
Invernadero donde se ubicaron los arbustos con las colonias de A. vierae. c¢) Colonia encerrada
con una malla de nylon para evitar que se escaparan las arafias, y fomentar la construccion del

nido. d) Individuos de A. vierae alimentandose en su respectivo nido.

Analisis de datos

Mediante un modelo lineal generalizado (GLM), modelo binomial, se evalu6 el
efecto del tamafio del grupo y el efecto del sexo de las arafias sobre la dispersion,
evaluandose también la interaccion de ambos factores. Posteriormente, se
determindé cual de los modelos se ajustaba mejor los resultados obtenidos,
mediante el Criterio de Informacion de Akaike (AIC), indice que evalla el ajuste

del modelo a los datos y la complejidad del modelo, y permite comparar modelos
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similares con distinto grado de complejidad. Cuanto mas pequefio es el AIC mejor
es el ajuste. También, se calcul6 la cantidad de varianza explicada por el modelo o
la Devianza (comparando la Devianza del modelo nulo con la Devianza residual)
para determinar cual de los modelos explicaba mejor la variabilidad de los
resultados. Los analisis se llevaron a cabo con el software R version 3.0.2 (R Core
Team, 2013).

RESULTADOS

La proporcién de sexos registrada en los nidos recolectados para este tratamiento
fue 65,35 - 73,96% sesgada hacia las hembras. Las colonias de tamafo pequefio
utilizadas en este tratamiento estaban conformadas por 10,6 hembras (DE = 0,52;
Rango = 10 - 11) y 4,4 machos (DE = 0,516; Rango = 4 - 5), las de tamafio
intermedio constituidas por 20,5 hembras (DE = 0,53; Rango = 20 - 21) y 9,5
machos (DE = 0,53; Rango = 9 - 10) y las colonias de tamafio grande
conformadas por 41,5 hembras (DE = 0,53; Rango =41 - 42) y 18,5 machos (DE =
0,53; Rango = 18 - 19).

La proporcion de arafias que abandonaron el nido, considerando diferentes
tamafios de grupo, fue 80% (DE = 11,84; Rango = 60 - 93,33%) en nidos de
tamafio pequefo, 76,67% (DE = 6,25; Rango = 66,67 - 86,67%) en nidos de
tamafo intermedio y 88,33% (DE = 5,15; Rango = 78,33 - 93,33%) en nidos de

tamafio grande (Fig. 3).
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Figura 3. Proporcion de arafias que abandonaron el nido considerando los distintos tamafios de

grupo. Se proporcionan los valores de mediana, cuartiles y rango de los tres tamafios de grupos.

Al evaluar el efecto del tamafio del grupo mediante un GLM, se registré que la
proporcién de arafias que abandonaron el nido fue significativa en las colonias de
tamafio intermedio y grande. Sin embargo, la proporcibn de arafias que
abandonan el nido fue significativamente mayor en las colonias de tamafio grande.
La proporcion de arafias que abandonaron el nido en las colonias de tamafio
pequefio no fue significativa, lo que indicaria que este tamafo de grupo tiene un

efecto nulo sobre la dispersion de estas arafias subsociales (Tabla 1).
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Tabla 1. Resultados del GLM que evalla el efecto del tamafio de grupo sobre la dispersion. Cédigo
de significancia: *“** 0,001 **’ 0,01 * 0,05.

Coeficientes:

Estimacion Error estandar z valor Pr(>|z|)
Intermedio -0,37205 0,08906 -4,178 2,95e-05 ***
Grande 1,02389 0,12932 7,918 2,42e-15 ***
Pequefio -0,25609 0,13658 -1,875 0,0608

Devianza nula: 316,75 de 59 grados de libertad
Devianza residual: 212,12 de 57 grados de libertad

AIC: 409,36

En las colonias de tamafio pequefio la proporcién de hembras que abandonaron el
nido fue 90,91% (DE = 12,16; Rango = 72,73 - 100%) y la de machos 37,5% (DE =
20,58; Rango = 25 - 75%), en las colonias de tamafio intermedio la proporcién de
hembras que abandonaron el nido fue 90,48% (DE = 5,70; Rango = 80,95 - 100%)
y la de machos 44,44% (DE = 11,77; Rango = 22,22 - 55,56%) y en las colonias
de tamafio grande la proporcion de hembras que abandonaron el nido fue 88,09%
(DE = 6,02; Rango = 73,81 - 92,86%) y la de machos 86,111% (DE = 7,96; Rango
=72,22 - 100%) (Fig. 4).
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Figura 4. Proporcion de arafias, diferenciadas por sexo, que abandonaron el nido considerando los
distintos tamafios de grupo. Se proporcionan los valores de mediana, cuartiles y rango de los tres

tamafios de grupo, diferenciados por sexo.

Al evaluar el efecto del sexo, considerando distintos tamafios de grupo, mediante
un GLM, se registré que la proporcion de arafias que abandonaron el nido fue
significativa tanto para hembras como para machos. Sin embargo, la proporcion
de las hembras que abandonan el nido fue significativamente mayor en relacion

con la proporcion de los machos (Tabla 2).
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Tabla 2. Resultados del GLM que evalla el efecto del sexo de las arafias sobre la dispersion.
Cadigo de significancia: ***’ 0,001 ** 0,01 ' 0,05.

Coeficientes:
Estimacion Error estandar z valor Pr(>|z|)
Hembras 0,24538 0,07262 3,379 0,000727 ***
Machos -0,72123 0,10773 -6,694 2,16e-11 ***

Devianza nula: 316,75 de 59 grados de libertad
Devianza residual: 271,15 de 58 grados de libertad

AIC: 466,4

Al analizar simultineamente el efecto del tamafio del grupo y del sexo, y su
interaccion sobre la dispersion de las arafias, se observl que el efecto del sexo
fue significativo sobre la dispersion, especificamente los machos abandonan el
nido en una proporcion significativamente menor. Asimismo, la interaccion de
tamafio del grupo y el sexo fue significativa, concretamente los machos de las
colonias de tamafio grande abandonan el nido en wuna proporcion

significativamente mayor que la de otros grupos (Tabla 3).
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Tabla 3. Resultados del GLM que evalla el efecto del tamafio de grupo y del sexo de las arafias

sobre la dispersion. Codigo de significancia: **** 0,001 **’ 0,01 *’ 0,05.

Coeficientes:

Estimacion Error estandar z valor Pr(>|z|)
Intercepto 0,2048 0,1173 1,747 0,0807
Grande 0,2630 0,1674 1,571 0,1161
Pequefio -0,2492 0,1897 -1,314 0,1889
Machos 1,4491 0,1975 -7,337 2.18e-13 ***
Grande: Machos 1,9144 0,2773 6,904 5.05e-12 ***
Pequefio: Machos 0,3304 0,2917 1,133 0,2574

Devianza nula: 316,75 de 59 grados de libertad
Devianza residual: 119,18 de 54 grados de libertad

AIC: 322,42

Segun el Criterio de Informacién de Akaike el modelo que mejor explica los
resultados obtenidos es el que considera ambos factores y su interaccion. En base
a la Devianza el modelo que considera ambos factores y su interaccidon explica un
62,37% de la variabilidad. Por lo tanto, en las colonias de arafias subsociales el
tamafo del grupo y el sexo de las arafas, tienen una influencia significativa en la

decision de permanecer o abandonar la colonia natal.
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DISCUSION

Los resultados obtenidos, permiten inferir que la dispersion es mayor en las
colonias de tamario grande de A. vierae. Experimentalmente, esto podria atribuirse
a que, la cantidad de alimento proporcionado (20 presas) no fue suficiente para el
namero de arafias (60 arafias) de este tamafio de grupo. Por otra parte, en nidos
mas grandes, con condiciones de disponibilidad de alimento proporcional al
tamafo de la colonia, la competencia intra-grupo y la variabilidad en el acceso a
los recursos es mayor (Schneider, 1995; Bodasing et al., 2001). En los nidos de
arafas sociales, la competencia por los recursos aumenta con el incremento del
tamafo del grupo y las arafias son mas cooperativas y menos competitivas en
nidos pequefios (Ward, 1986; Seibt & Wickler, 1988a; Yip et al., 2008). Hay una
menor cantidad de alimentos disponibles para cada arafia a medida que aumenta
el tamafio del grupo (Ward, 1986; Seibt & Wickler, 1988a; Rystra, 1993). La
ingesta media de alimentos, por arafia, disminuye con el aumento del tamafio del
grupo, y las arafias requieren mas tiempo para obtener la misma cantidad de
alimento en nidos mas grandes. Por lo tanto, en nidos mas grandes las arafas
alcanzan tamafios mas pequefos (Ward & Enders, 1985; Ward, 1986; Ruch et al.,
2009a), y cuanto mas grande sea el grupo, menor es la masa corporal media de
los individuos (Seibt & Wickler, 1988a; Schneider, 1995; Ruch et al., 2009a).
Considerando lo anterior, si los recursos son menores que las necesidades
individuales, como consecuencia del aumento de la competencia intra-grupo y la
variabilidad en el acceso a los recursos, es preferible dispersarse para mejorar la

probabilidad de la obtencion de recursos (Gillespie & Caraco, 1987).

Sin embargo, la dispersién puede ser fisicamente exigente y riesgosa para las
arafas jovenes (Agnarsson et al., 2006; Purcell et al., 2012), y es probable que los
costos para dispersarse sean muy altos y pueden desalentar a las arafias para
abandonar sus grupos (Avilés & Tufifio, 1998). El costo de dejar el nido es mayor
cuando la arafia es de menor tamafo (Vollrath, 1980), por lo tanto, las arafias de

menor tamafio no tendrian posibilidad de sobrevivir fuera del nido (Ward, 1986).
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La dispersion implica un gran gasto energético, y es posible que los individuos
mA&s pequefos no se dispersen, porque no tienen las condiciones para hacerlo con
éxito (Gonzaga & Vanconcellos-Neto, 2001; 2002). Por lo tanto, solo las arafias
previamente bien alimentadas pueden tener los recursos necesarios para
dispersarse (Bodasing et al., 2002). Los individuos que emigran de una colonia
podran estar en gran peligro por causa de los depredadores, el hambre, la
desecacion durante el movimiento o pueden ser incapaces de localizar nuevos
habitats adecuados (Seibt & Wickler, 1988a; Ruch et al., 2009b; Purcell et al.,
2012). Por otra parte, para arafias en estado sub-adulto, que estan cerca de la
madurez sexual, la dispersién de una colonia con presas suficientes tendra altos
costos (Johannesen et al., 2012). Un individuo que permanece en la colonia evita
los costos de buscar un nuevo sitio y disminuye los riesgos de mortalidad durante

el movimiento (Rao & Lubin, 2010).

La proporcién de las hembras que abandonan el nido fue mayor en relacién con la
proporcion de los machos. Sin embargo, se esperaba que los machos
abandonaran el nido en una proporcién mayor, dado que, la madurez temprana de
los machos favorece su dispersion (Viera et al., 2002). Los resultados obtenidos
podrian atribuirse a que, en arafias subsociales, ambos sexos presentan mayor
tendencia a dispersarse en nidos con un suministro de alimentos pobres y a
permanecer en nidos con un buen suministro de alimentos. No obstante, las
hembras son méas sensibles a los niveles de alimento debido a que son mas
grandes que los machos (Ruttan, 1990). Igualmente, el éxito reproductivo de las
hembras puede ser mas dependiente del tamafio y de la disponibilidad de
alimentos (Bricefio, 1983; Ruttan, 1990), y existe una correlacion entre el tamafo
de las hembras con su fecundidad y con el tamafio de la nidada (Eberhard, 1979;
Schneider, 1995; Gonzaga & Vasconcellos-Neto, 2001; 2002). Las hembras con
mayor tamafio tienen una ventaja competitiva sobre las mas pequefias, porque
tienden a reproducirse mas temprano (Ulbrich & Henschel, 1999) y ponen un

mayor numero de huevos en relacion a las hembras mas pequefias (Gonzaga &
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Vasconcellos-Neto, 2001; 2002). Las hembras que se dispersan como solitarias
pueden tener un rendimiento reproductivo mayor que aquellas que deciden
permanecer en grupos (Wickler & Seibt, 1993 citado por: Henschel, 1998). Debido
a que, las hembras que permanecen en colonias exponen sus nidadas a una
situacion de competencia mas intensa, mientras que, en nidos solitarios sus crias
no tendran competencia con las crias de otras hembras (Gonzaga & Vasconcellos-
Neto, 2001). Por otra parte, las hembras, que son generalmente mas agresivas,
son las primeras que se dispersan y forman nuevas colonias (Pruitt et al., 2011) y
se ha evidenciado en A. vierae cierto comportamiento agonistico entre hembras de

la misma colonia (observacion personal).

Por otra parte, las hembras de A. vierae maduran de forma asincrénica y pueden
permanecer en el nido materno (nidos mutihembras) o dispersarse como
subadultas (Albo et al., 2007). Los resultados obtenidos sugieren que las hembras
asumen, preferiblemente, la tactica de dispersarse en estado subadulto, cuando
existe mayor competencia intra-grupo y hay mayor variabilidad en el acceso a los
recursos. Por otra parte, es probable que en A. vierae se presente dispersion
sesgada, sexualmente, como resultado de la competencia intersexual por el
acceso a los recursos alimentarios, debido a que se han visto machos adultos
capturando y monopolizando presas (observacion personal). Cabe destacar, que
la aparicion de comportamiento depredador (agresion dirigida contra la presa)
puede contribuir a comportamientos agonisticos contra hermanos, y provoca un
debilitamiento de la cohesion del grupo y da lugar a una eventual dispersién (Kim,
2000). Igualmente, la desintegracién completa de las colonias antes del periodo de
reproduccion y la construccion de nidos solitarios por hembras que se dispersan
se observé anteriormente en varias especies de Anelosimus (ver Gonzaga &
Vasconcellos-Neto, 2001). Por otra parte, algunas hembras dejan su nido natal
poco antes de la maduracion como consecuencia de una fuerte presion de
seleccion para maximizar la ingesta de alimentos antes de la temporada de
postura (Avilés & Gelsey, 1998).

Luis Carlos Ferreira Ojeda 30



Factores que influyen en la dispersién de Anelosimus vierae

No obstante, los machos de las colonias de tamafio grande abandonan el nido en
una proporcion significativamente mayor. Contrariamente, la dispersion es
relativamente sesgada hacia los machos cuando la cantidad de alimento es
abundante (Ruttan, 1990). Esto podria atribuirse a que, probablemente, en
condiciones donde aumenta la competencia intra-grupo y hay mayor variabilidad
en el acceso a los recursos, el comportamiento agonistico entre machos adultos
puede ser mas marcado y podria inducir la dispersion, debido a que la
competencia por el alimento induce un aumento en el comportamiento agonistico
(Krafft et al., 1986). Ademas, el aumento de la agresividad puede servir para
reducir la cohesién del grupo, y dar lugar a una eventual dispersién (Kim, 2000;
Pruitt et al., 2011). Por otra parte, el éxito reproductivo masculino esta
positivamente relacionado con el tamafio corporal. Los machos mas grandes
tienen mas éxito, ya que se aparean con mas frecuencia; por lo tanto, los machos
deben crecer, tanto como sea posible, antes de la maduracion para ganar durante
los conflictos intersexuales (Maklakov et al., 2004). Cabe destacar que, los
machos de A. vierae compiten por el acceso a las hembras realizando peleas, el
ganador copula con la hembra (Albo et al., 2007).
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CAPITULO 2

INFLUENCIA DE LA CANTIDAD DE ALIMENTO SOBRE LA
DISPERSION DE ANELOSIMUS VIERAE

INTRODUCCION

En la mayoria de especies de arafas, los individuos forrajean en solitario y
responden agresivamente a los competidores. Sin embargo, el comportamiento de
alimentarse en grupo ha evolucionado en algunas especies de arafias (Caraco et
al., 1995) y se considera que las arafias coloniales son un grupo de especies que
constituyen sociedades para alimentarse (Whitehouse & Lubin, 2005). La
capacidad de alimentarse en grupo puede ir desde la agregacion de los individuos,
en especies normalmente solitarias, cuando aumenta la abundancia o el tamafio
de las presas (Nentwig, 1985; Pasquet & Krafft, 1992; Rypstra, 1993; Uetz &
Hieber, 1997; Powers & Avilés, 2007) hasta la formacion de colonias permanentes,
en algunas especies de arafias sociales, donde individuos relacionados
genéticamente ocupan nidos comunitarios, y cooperan en la captura y consumo de

las presas (Avilés et al., 2001).

Las principales ventajas evolutivas de la alimentacién en grupo son: una mayor
vigilancia y proteccién contra los depredadores, una mejor busqueda en la
presencia de alimento escaso, el aumento de la capacidad de capturar o someter
la presa, defensa mas eficaz de los recursos, y el aumento de la eficiencia en la
explotacion del alimento (Clark & Mangel, 1986). Igualmente, los miembros del
grupo pueden alertar la presencia de las presas, y habrd mas individuos para
capturar presas mas grandes que sus contrapartes solitarios (Rystra & Tirey,
1991). Sin embargo, los modelos de la teoria de juegos, indican que los beneficios

de la cooperacion en busqueda de alimento rara vez superan a las ventajas de la
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caza por si sola, principalmente porque los grupos deben dividir sus presas entre

todos los miembros (Packer & Ruttan, 1988).

Los factores que afectan la obtencion de alimento incluyen las caracteristicas del
alimento (si esta agrupado o disperso, o es facil o dificil de obtener) y los métodos
utilizados para capturarlo, consumirlo y distribuirlo entre miembros del grupo
(Whitehouse & Lubin, 1999). Igualmente, la competencia tiene una gran influencia.
Hay dos tipos principales de competencia: una donde todas los individuos tienen la
misma probabilidad de adquisicion de alimento y la cantidad de alimento que
obtiene un individuo es una variable aleatoria dependiendo en gran medida del
orden de llegada al recurso; y otra donde algunos individuos tienen una ventaja
competitiva y obtienen una mayor proporcién de recursos, ya sea mediante la
exclusién de otros o porque disfrutan de un acceso privilegiado a los recursos
(Nicholson, 1954 citado por: Whitehouse & Lubin, 1999). Por lo tanto, la obtencion
de alimento podria afectar el nivel de cooperacion o interacciones sociales dentro

del grupo.

La mayoria de los animales se dispersan para obtener mas alimentos o espacio, 0
para escapar de la depredacion, el hambre o las altas cargas parasitarias (Bodasin
et al., 2002). En animales sociales puede haber aumento de la competencia intra-
grupo cuando se reducen los recursos (Ward, 1986; Whitehouse & Lubin, 1999).
El nivel de los recursos disponibles puede ser critico en la prolongacion de la fase
de grupos de las especies sociales (Avilés & Gesley, 1998) y la limitacién de los
recursos puede ser responsable de la desintegracion de los grupos sociales
(Powers & Avilés, 2003). En las arafias sociales, las razones que conducen a
dispersarse incluyen escapar a la competencia intra-grupo, el acceso a los
recursos alimentarios, el tamafo del individuo y su estado nutricional (Ward, 1986;
Seibt & Wickler, 1988a; Miller & Miller, 1991; Miyashita, 1992; Henschel, 1998).

Ademas, los recursos alimentarios se han propuesto como un estimulo proximal
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para la dispersién en las arafias sociales (Bodasing et al., 2002). Por otra parte, si
los recursos son menores que las necesidades individuales es preferible
abandonar la colonia natal, para mejorar la probabilidad de la obtencion de
recursos (Kramer, 1985; Gillespie & Caraco, 1987). Entonces, la decision de
permanecer o abandonar la colonia natal puede estar relacionada con la

disponibilidad de alimento.

En la arafia subsocial A. vierae se desconocen los aspectos bioldgicos, ecoldgicos
y comportamentales, asociados a la cantidad de alimento, que influyen sobre la
decision de permanecer o abandonar la colonia natal. Por lo tanto, se plantea
como objetivo especifico evaluar la influencia de la cantidad de alimento sobre la
dispersion de A. vierae. Asimismo, se establece como hipétesis que en las
colonias con escasez de alimento la dispersion ser4 mayor que en las colonias

con abundancia de alimento.

MATERIALES Y METODOS

En este tratamiento fueron utilizados individuos procedentes de nidos recolectados
en Montevideo, que se mantuvieron juntos en cajas de petri (22°C y 70% de
humedad relativa) y se alimentaron ad libitum tres veces por semana con mosca
de la fruta y se les suministré agua (ver materiales y métodos del Capitulo 1). Se
conformaron dos colonias de A. vierae de 30 arafias cada una (nimero de arafias
promedio que se espera que contengan las colonias naturalmente) (Viera et al.,
2007a), formadas por juveniles entre el cuarto (antepenultimos) y quinto
(pendltimos) estadio post-emergencia. En cada colonia se mantuvo la proporcién
de sexos que tenia naturalmente. Cada una de las colonias se asigno a uno de los
siguientes tratamientos: alimento abundante, se proporcionaron 20 presas
(Drosophila spp.), y alimento escaso, se proporcionaron dos presas.
Posteriormente, las colonias fueron colocadas en arbustos de Pitanga, los cuales

se establecieron en un invernadero, para evitar cualquier efecto del viento. Las
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colonias se encerraron, durante 48 horas, dentro de una fina malla de nylon, para
evitar que se escaparan las arafias y fomentar la construccion del nido. Después
se retird6 la malla que cubria las colonias para que las arafias tuvieran la
posibilidad de dispersarse. Cada colonia se alimenté tres veces por semana y se
rocié agua sobre el nido. Después de 28 dias, se extrajeron los nidos y se abrieron
en el laboratorio, y se establecié el numero de individuos que se dispersaron (ver
materiales y métodos del Capitulo 1). Se realizaron 10 repeticiones simultaneas,

de cada uno de los tratamientos, totalizando 20 colonias.

Analisis de datos

Mediante un GLM, modelo binomial, se evalué el efecto de la cantidad de alimento
y el efecto del sexo de las arafias sobre la dispersién, ademas se evalud la
interacciéon de ambos factores. Posteriormente, se determiné cuél de los modelos
se ajustaba mejor los resultados obtenidos, mediante el AIC. También, se calcul6
la Devianza para determinar cuél de los modelos explicaba mejor la variabilidad de

los resultados.

RESULTADOS

La proporcion de sexo registrada en los nidos recolectados para este tratamiento
fue 64,97 - 69,23% sesgada hacia las hembras; por lo tanto, las colonias utilizadas
en este tratamiento estaban conformadas por 20,55 hembras (DE = 0,51; Rango =
20 - 21) y 9,45 machos (DE = 0,51; Rango =9 - 10).

La proporcion de arafias que abandonaron el nido, considerando diferentes
cantidades de alimento, fue 96,67% (DE = 7,2; Rango = 80 - 100%) en
condiciones de escasez de alimento y 75% (DE = 5,07; Rango = 6,67 - 80%) en

condiciones de abundancia de alimento (Fig. 5).
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Figura 5. Proporcion de arafias que abandonaron el nido frente a distintas cantidades de alimento.

Se proporcionan los valores de mediana, cuartiles y rango de las dos cantidades de alimento.

Al evaluar el efecto de la cantidad de alimento mediante un GLM, se registré que
la proporcién de arafias que abandonaron el nido fue significativamente mayor en
las colonias que se encontraban en condiciones de escasez de alimento. La
proporcién de arafias que abandonaron el nido en las colonias que se encontraban
en condiciones de abundancia de alimento no fue significativa al analisis con GLM,
lo que indicaria que esta cantidad de alimento tiene un efecto nulo sobre la

dispersion de estas arafas subsociales (Tabla 4).
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Tabla 4. Resultados del GLM que evalla el efecto de la cantidad de alimento sobre la dispersion
de arafias en dos colonias con diferente nivel de alimentaciéon. Cédigo de significancia: “**’ 0,001
k%) 0,01 (% 0,05

Coeficientes:

Estimacion Error estandar z valor Pr(>|z|)
Abundante -0,08701 0,10778 -0,807 0,41948
Escaso 0,55420 0,17290 3,205 0,00135 **

Devianza nula: 79,227 de 39 grados de libertad
Devianza residual: 68,814 de 38 grados de libertad

AIC: 183,59

En condiciones de escasez de alimento la proporcibn de hembras que
abandonaron el nido fue 97,62% (DE = 1,73; Rango = 80,95 - 100%) y la de
machos 88,89% (DE = 2,15; Rango = 6,67 - 100%), mientras que en condiciones
de abundancia de alimento la proporcion de hembras que abandonaron el nido fue
88,095% (DE = 2,10; Rango = 76,19 - 95,24%) y la de machos 44,44% (DE =
2,11; Rango = 11,11 - 55,56%) (Fig. 6).
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Figura 6. Proporcién de arafas, diferenciadas por sexo, que abandonaron el nido considerando
distintas cantidades de alimento. Se proporcionan los valores de mediana, cuartiles y rango de las

dos cantidades de alimento, diferenciadas por sexo.

Al evaluar el efecto del sexo, considerando distintas cantidades de alimento,
mediante un GLM, se registr6 que la proporcién de arafias que abandonaron el
nido fue significativa tanto para hembras como para machos. Sin embargo, la
proporcion de las hembras que abandonan el nido fue significativamente mayor en

relacion con la proporcién de los machos (Tabla 5).

Luis Carlos Ferreira Ojeda 38



Factores que influyen en la dispersién de Anelosimus vierae

Tabla 5. Resultados del GLM que evalla el efecto del sexo de las arafias sobre la dispersion.
Cadigo de significancia: ***’ 0,001 ** 0,01 ' 0,05.

Coeficientes:

Estimacion Error estandar z valor Pr(>|z|)
Hembras 0,3004 0,1127 2,665 0,0077 **
Machos -0,3792 0,1688 -2,247 0,0247 *

Devianza nula: 79,227 de 39 grados de libertad
Devianza residual: 74,160 de 38 grados de libertad

AIC: 188,93

Al analizar simultaneamente el efecto de la cantidad de alimento y del sexo, y su
interaccién sobre la dispersion de las arafias, se observé que el efecto del sexo
fue significativo sobre la dispersion, especificamente los machos abandonan el
nido en una proporcion significativamente menor. La interaccion de la cantidad de
alimento y el sexo fue significativa, concretamente los machos de las colonias que
se encontraban en condiciones de escasez de alimento abandonan el nido en una

proporcion significativamente mayor (Tabla 6).
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Tabla 6. Resultados del GLM que evalla el efecto de la cantidad de alimento y del sexo de las

arafias sobre la dispersion. Coédigo de significancia: “*** 0,001 “** 0,01 *’ 0,05.

Coeficientes:

Estimacion Error estandar z valor Pr(>|z|)
Intercepto 0,4055 0,1462 2,774 0,00554 **
Escaso -0,2635 0,2303 -1,144 0,25250
Machos -1,1592 0,2280 -5,083 3,71e-07 ***
Escaso: Machos 1,9201 0,3613 5,315 1,07e-07 ***

Devianza nula: 79,227 de 39 grados de libertad
Devianza residual: 34,146 de 36 grados de libertad

AIC: 152,92

Segun el Criterio de Informacion de Akaike el modelo que mejor explica los
resultados obtenidos es el que considera ambos factores y su interaccion. En base
a la Devianza el modelo que considera ambos factores y su interaccion explica un
56,9 % de la variabilidad. Por lo tanto, en las colonias de arafas subsociales la
cantidad de alimento y el sexo de las arafias, tienen una influencia significativa en

la decision de permanecer o abandonar la colonia natal.

DISCUSION

Los resultados obtenidos, indican que la dispersion es mayor en las colonias que
se encontraban en condiciones de escasez de alimento. Esto podria ser debido a

que, en animales sociales puede haber aumento de la competencia intra-grupo
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cuando se reducen los recursos (Ward, 1986; Whitehouse & Lubin, 1999). El nivel
de los recursos disponibles en el entorno puede ser critico en la prolongacion de la
fase de grupos de las especies periddico-sociales (Avilés & Gesley, 1998) y la
limitacion de los recursos puede ser responsable de la desintegracion de los
grupos sociales (Powers & Avilés, 2003). En arafias subsociales se presenta
mayor tendencia a dispersarse en nidos con un pobre suministro de alimento y a
permanecer en nidos con un buen suministro de alimento (Ruttan, 1990). En nidos
donde la cantidad media de alimento disponible es menor que los requerimientos
caloricos promedio las arafias alcanzan un menor tamafio en estado adulto o
maduran mas tarde (Bodasing et al., 2002). En condiciones de escasez de
alimento puede existir una variabilidad en el acceso a los recursos, debido a que,
posiblemente los juveniles mas grandes de la colonia se apropien de la presa
capturada (Jones & Parker, 2000). La distribucion asimétrica del alimento en las
colonias induce a una gran variacion en el tamafio de las arafias del mismo nido
(Rypstra, 1993; Ebert, 1998). Cuando las diferencias de tamafio entre los
miembros del mismo grupo son pequefias, existen mas probabilidades que las

presas sean compartido entre los juveniles (Schneider, 1995).

La escasez de recursos alimentarios se han propuesto como un estimulo proximal
para la dispersion en las arafias (Bodasing et al., 2002), y actia como un factor
limitante independientemente de la densidad del grupo (Wise, 1983; Whitehouse &
Lubin, 1999). La disponibilidad de presas y un equilibrio en las capacidades
competitivas parecen ser los principales factores que inducen la competencia en
las arafias sociales (Schneider, 1995). La dispersion del nido natal puede ser
impulsada por la competencia por los recursos (Avilés & Gesley, 1998). La tasa de
crecimiento y el tiempo de madurez de las arafias dependen de la oferta de
alimentos, y con menor frecuencia, la tasa de supervivencia (Wise, 1983;
Miyashita, 1992). La cantidad media de alimento obtenido por arafia determina su
tamafo y sus niveles de hambre (Miyashita, 1991). En bajas densidades de presa,

las arafias podrian gastar mas esfuerzo en la basqueda de alimento y aceptarian
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un mayor riesgo de lesién con el fin de interceptar mayor niumero de presas
(Schneider, 1995; Lubin & Henschel, 1996), debido a que el valor de una presa
debe ser mucho mayor para una arafia hambrienta (Schneider, 1995). El aumento
de la densidad de la presa puede causar que el depredador aumente o disminuya
su esfuerzo de forrajeo, en funcion de como el cambio en la disponibilidad de
alimento afecta los beneficios y costos de busqueda de alimento (Schneider,
1995). Por otra parte, la variacion intraespecifica en el tamafio de las arafias en la
madurez sexual parece ser una funcion de la variacion local en la disponibilidad de
alimento, y el rendimiento reproductivo de las arafias es una funcion de la ingesta
de alimentos (Craig, 1987 citado por: Seibt & Wickler, 1988a). Asimismo, la
agresividad aumenta con la disminucion de la disponibilidad de alimento (Kim et
al., 2005; Pruitt et al., 2011) y el aumento de la agresividad puede reducir la
cohesion del grupo, y dar lugar a una eventual dispersion (Kim, 2000; Pruitt et al.,
2011). Consecuentemente, las arafias privadas de alimento, tendrian menos
reservas; por lo tanto, pasar hambre obligaria a los individuos a trasladarse para
encontrar un sitio alternativo donde puedan encontrar comida (Bodasing et al.,
2002).

Cabe resaltar que, el momento de la dispersion puede ser flexible y esta
influenciado por la disponibilidad de presas en el nido (Krafft et al., 1986; Ruttan,
1990). La abundancia de alimento reduce el costo de competencia por los
recursos y aumenta los beneficios de forrajeo grupo. Algunos estudios han
demostrado que arafias subsociales reducen o retrasardn la dispersion si se
presenta un aumento en la disponibilidad de alimento (Krafft et al., 1986; Ruttan,
1990; Mestre & Lubin, 2011). Por otra parte, una alta concentracion de alimento
puede dar lugar a un comportamiento gregario y se ha considerado un requisito

importante en la evolucion de la sociabilidad (Rypstra, 1986).
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Al analizar el efecto del sexo sobre la dispersion se evidencio que la proporcion de
las hembras que abandonan el nido fue mayor en relacion con la proporcién de los
machos. Esto podria atribuirse a que, las hembras son méas sensibles a los niveles
de alimento debido a que son mas grandes que los machos (Ruttan, 1990) y su
éxito reproductivo puede ser mas dependiente del tamafio y de la disponibilidad de
alimentos (Bricefio, 1983; Ruttan, 1990). Existe una correlacién entre el tamafio de
las hembras con su fecundidad y con el tamafio de la nidada (Eberhard, 1979;
Schneider, 1995; Gonzaga & Vasconcellos-Neto, 2001; 2002). Las hembras que
se dispersan solas pueden tener un rendimiento reproductivo mayor que aquellas
gue deciden hacerlo en grupos (Wickler & Seibt, 1993 citado por: Henschel, 1998).
No obstante, los machos de las colonias que se encontraban en condiciones de
escasez de alimento abandonan el nido en una proporcién mayor que los machos
con alimentacion abundante. Esto podria atribuirse a que, en condiciones donde
aumenta la competencia intra-grupo y hay mayor variabilidad en el acceso a los
recursos, el comportamiento agonistico entre machos puede ser mas marcado e
inducir la dispersion (Krafft et al., 1986). El éxito reproductivo masculino esta
positivamente relacionado con el tamafio corporal, debido a que los machos mas
grandes se aparean con mas frecuencia (Maklakov et al., 2004) (ver discusién del
Capitulo 1).
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DISCUSION GENERAL

Los resultados de este estudio sugieren que, en las colonias de A. vierae tanto el
tamafo del grupo, la cantidad de alimento y el sexo de las arafias, tienen una
influencia significativa en la decision de permanecer o abandonar la colonia natal.
La dispersion del nido natal en esta especie puede atribuirse principalmente a los
factores internos relacionados con el desarrollo (factores intrinsecos), a la
competencia intra-grupo y al acceso a los recursos. Ademas, contribuye a
minimizar la depresion endogamica que produce la fisién y extincion de nidos
(Avilés & Bukowski, 2006; Agnarsson et al., 2006).

En las colonias de tamafio grande y en aquellas donde la cantidad de alimento es
limitada, la competencia intra-grupo y la variabilidad en el acceso a los recursos es
mayor. Consecuentemente, los recursos en estas colonias pueden ser menores
que las necesidades individuales. Por lo tanto, para las arafias que se encuentran
bajo estas condiciones es preferible abandonar la colonia natal para mejorar la

probabilidad de la obtencion de recursos.

En las arafas subsociales, ambos sexos presentan mayor tendencia a dispersarse
en nidos donde la competencia intra-grupo y la variabilidad en el acceso a los
recursos es mayor; ya que, estas condiciones, inducen a una gran variacion en el
tamafo de las arafias pertenecientes al mismo nido. Este hecho podria tener un
impacto sobre el éxito reproductivo de los individuos, porque, el tamafio de las
arafas en la madurez sexual es una funcion de la variacion local en la
disponibilidad de alimentos, y el rendimiento reproductivo, de las arafias esta
vinculado a la ingesta de alimentos. Las hembras mejor alimentadas ponen mas
huevos, aumentado su fitness reproductivo, y los machos mas grandes se aparean

con mas frecuencia. Cabe resaltar, que la proporciéon de hembras de A. vierae que
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se dispersaron fue mayor en relacion con la de los machos (en ambos
tratamientos). Contrariamente, la dispersion de los machos ocurre antes que la de
las hembras para evitar endogamia y tener mas posibilidades de encontrar
hembras cuando muden a adultos y puedan copular con el mayor niamero de

hembras posible (Viera et al., 2002).

Los resultados, al analizar el efecto del tamafio del grupo sobre la dispersion,
difieren con los registrados para la arafia social Stegodyphus mimosarum Pavesi,
1883 (Eresidae), en los cuales el tamafio del grupo no tuvo influencia significativa
sobre la dispersion (Bodasin et al., 2001). Sin embargo, los resultados al analizar
el efecto de la cantidad de alimento sobre la dispersién, son congruentes con los
registrados para la arafia subsocial Coelotes terrestris Wider, 1834 (Agelenidae),
donde los juveniles que son insuficientemente alimentados por su madre,
comienzan a dispersarse antes que los bien alimentados (Krafft et al., 1986). No
obstante, este resultado difiere con lo registrado para S. mimosarum, en que un
namero significativamente mayor de arafias se dispersan desde las colonias con
abundante alimento (Bodasin et al., 2002). Igualmente, difieren con los registrados
para la arafia subsocial Amaurobius ferox Walckenaer, 1820 (Amaurobiidae),
donde el numero de individuos dispersos fue algo mayor en la condicién bien
alimentado (Kim, 2000).

Se puede concluir que, en las araflas sociales, el tamafio del grupo y la
disponibilidad de alimentos, asi como, el tamafio del cuerpo, el estado de madurez
y la época del afio (temporada), son factores que influyen en la decision de
permanecer o abandonar la colonia natal. Por lo tanto, estos factores desempefian
un papel fundamental en el flujo de genes y la estructura genética de las arafias

sociales.
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Cabe destacar que, este es el primer trabajo experimental en condiciones de
semicautividad realizado con A.vierae, en el que se investigan algunos de los
factores que pueden influir en la decision de permanecer o abandonar la colonia
natal. Contribuyendo al conocimiento de la dinamica poblacional de esta especie y
al entendimiento algunos aspectos relacionados con la evolucién de la sociabilidad
en las arafas, dado que, las arafias subsociales constituyen un modelo ideal para

entender la transicion de la vida solitaria a la vida en grupo en las arafias.
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