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RESUMEN

La Amazonfa ecuatoriana posee una excepcional diversidad y abundancia de arafias sociales. En esta zona estin
presentes tres de los cuatro tipos de sociabilidad descritos para arafias, incluyendo representantes de 10 géneros y siete
familias diferentes. En este articulo revisamos brevemente la historia natural de las catorce especies con algin tipo de
sociabilidad que hemos identificado en esta drea, incluyendo seis especies —Cyclosa sp., Plesiometa sp., Tapinillus sp.
2, Achaearanea cf. mundula, una especie de la familia Pholcidae y otra de la familia Sparassidae— cuya sociabilidad
no ha sido descrita previamente. En la introduccién revisamos los distintos tipos de sociabilidad en araiias, anotando
caracteristicas tnicas que les diferencian de los insectos sociales. En particular, notamos que las arafias sociales no han
desarrollado castas reproductivas y que en las especies de sociabilidad m4s avanzada los grupos sociales son también
poblaciones relativamente aisladas unas de otras. En la discusién consideramos ¢6mo las arafias sociales de la Amazonia
ecuatoriana, en particular aquellas recientemente descubiertas, contribuyen a nuestro entendimiento de laevolucién del
comportamiento social en arafias. Discutimos también ciertos problemas evolutivos y ecoldgicos que las arafias sociales
pueden ayudar a esclarecer, tales como la evolucién de la proporcién de sexos, los niveles de seleccién, y los patrones
de crecimiento, extincién y recolonizacién de poblaciones locales en una metapoblacion.

Palabras clave: comportamiento social, proporcién de sexos, niveles de seleccién, metapoblaciones, evolucién.

ABSTRACT

The Ecuadorian Amazon region is exceptionally rich in terms of the number and variety of social spiders it contains.
In this area there are representatives of three of the four forms of social behavior described for spiders, comprising
species in 10 genera and seven families. Here we review the natural history of the fourteen species from this area that
we have identified as having some form of social behavior, including six species —Cyclosa sp., Plesiometa sp.,
Tapinillus sp. 2, Achaearanea cf. mundula, a pholcid, and a sparassid— whose sociality has not been previously
described. In the introduction we review the characteristics of spider sociality, noting several significant differences
with insect social systems. In particular, we note that social spiders have not developed reproductive castes and that in
the species with the most complex social behaviors the social groups are also relatively isolated population lineages.
We discuss how the Ecuadorian social spiders, in particular those recently discovered, may help test existing hypotheses
for the evolution of sociality in spiders. We also outline some of the evolutionary and ecological problems that social
spiders may help clarify, such as the evolution of female-biased sex ratios in subdivided populations, the levels of
selection, and the patterns of extinction and dispersal of local populations in a metapopulation. An electronic Appendix
with English descriptions of the six previously undescribed social species can be found at http://www.scielo.cl/

Key words: social behavior, sex ratio, levels of selection, metapopulations, evolution.

INTRODUCCION

A pesar de la vida tipicamente solitaria de las
arafias, algunas especies han desarrollado un cierto
grado de comportamiento social, desde la agrupa-
cién de telas individuales hasta la formacién de
nidos colectivos con cuidado comunitario de las

crias (Buskirk 1981, D’ Andrea 1987, Avilés 1997,
Uetz & Hieber 1997). En algunas especies, por
ejemplo, los individuos agregan sus telas indivi-
duales dentro de un andamiaje de sostén comin
(Fig. 1A). El andamiaje comin permite a estas
especies ubicar sus telas en zonas abiertas que
serfan inaccesibles a individuos solitarios (sobre
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riachuelos, por ejemplo), pero en donde la abun-
dancia de presas podria ser mayor (Uetz & Hieber
1997). En estas especies, la construccién de la
tela de captura, la captura de las presas, y el
cuidado de las crias contindan siendo actividades
individuales. En otras especies, en cambio, los
individuos ocupan un espacio comin dentro de un
nido colectivo (Fig. 1B). Tales agrupaciones sue-
len consistir ya sea de una madre con sus crias, las
crias ya en la ausencia de la madre, o, en un
selecto grupo de especies, numerosos individuos
adultos con sus crias (Buskirk 1981, D’Andrea
1987, Avilés 1997). Los miembros de un grupo
social cooperan en la construccién y manteni-
miento del nido colectivo y en la captura y consu-
mo de las presas. Ademds, en aquellas especies en
que los grupos consisten de varios individuos
adultos, se da cuidado comunitario de las crias.
Este dltimo tipo de especies constituyen los casos
mds espectdculares de sociabilidad en araiias, con
agrupaciones que pueden llegar a contener dece-
nas de miles de individuos (D’ Andrea 1987, Avilés
1997).
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La arquitectura de la tela de captura parece ser
la base de la dicotomia entre las especies que
mantienen telas individuales y aquellas que com-
parten un nido comdn. Las especies con telas
individuales construyen las telas orbiculares tipi-
cas de las familias Araneidae y Uloboridae (Fig.
1A). Se hapostulado que el estricto patrén geomé-
trico de las telas orbiculares no permite la parti-
cipacién simultdnea de mas de un individuo en su
construccién y uso (Lubin 1974, Krafft 1979,
Buskirk 1981). Por lo tanto, la cooperacién en
estas especies estd limitada a la construccién y
mantenimiento de los hilos que sostienen el con-
junto de telas individuales y, en algunos casos, de
una zona comun de refugio (Fig. 1A) (Uetz &
Hieber 1997). Las especies que construyen nidos
colectivos, en cambio, producen telas irregulares
que pueden ser compartidas. En estas telas varios
individuos pueden simultineamente atacar a una
misma presa. Esto permite a estas arafias atrapar
presas mucho mds grandes que aquellas que po-
drian ser atrapadas por individuos solos (Nentwig
1985, Rypstra 1990, Pasquet & Krafft 1992). Los

Fig. I (A) Nido de Philoponella republicana (Uloboridae) mostrando una zona de refugio central y
redes orbiculares individuales. (B) Nido comin de Anelosimus eximius ocupado por varias docenas de
individuos (Theridiidae). Reproducido de Simon (1891).

(A) Philoponella republicana (Uloboridae) nest showing a central retreat area and individual orbicular webs. (B)
Communal nest of Anelosimus eximius (Theridiidae) occupied by several dozen individuals. Reproduced from Simon

(1891).
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individuos cooperan ademds en el transporte de
las presas hacia las zonas mds protegidas del nido
en donde son consumidas por varios miembros
del grupo, hayan o no participado en su captura o
transporte. Las telas irregulares también proveen
un espacio comin en el que las crias de una o
varias hembras pueden ser cuidadas. El cuidado
de las crias consiste en la proteccién de sacos de
huevos y juveniles contra predadores y parasitos,
el mantenimiento del nido, y el aprovisionamien-
to de alimentos ya sea por regurgitacién o captura
(Buskirk 1981).

Clasificacién del comportamiento social en ara-
Aas

Puesto que la presencia o ausencia de telas o
“territorios” individuales en los grupos sociales
estd fuertemente correlacionada con el tipo de
comportamientos cooperativos posibles, éste es
uno de los criterios utilizados en la clasificacién
de la sociabilidad en arafias. En base a este crite-
rio se distinguen especies “territoriales” y “no
territoriales”. El otro criterio utilizado es si los
miembros del grupo social se mantienen juntos
durante parte o todo su ciclo de vida. En las
especies de “sociabilidad periddica” los grupos
se dispersan antes de que sus miembros, tipica-
mente las crias de una sola hembra, alcancen la
madurez reproductiva. En las especies de “socia-
bilidad permanente”, en cambio, los grupos so-
ciales persisten a través del periodo reproductivo
de sus miembros de manera que varias generacio-
nes pueden sucederse dentro de un nido.

De acuerdo a estos dos criterios, las arafias
sociales pueden ser asignadas a una de cuatro
categorias relativamente discretas (Krafft 1979,
D’Andrea 1987, Avilés 1997):

(1) Territoriales de sociabilidad periddica. Son
especies en las que las agregaciones de telas
individuales consisten de grupos familiares que
se dispersan antes del apareamiento. D’ Andrea
(1987) cita solamente un ejemplo de este tipo, el
aranéido Parawixia bistriata (= Eriophora
bistriata) del Paraguay (Fowler & Diehl 1978).

(2) Territoriales de sociabilidad permanente.
Son especies en las que las agregaciones de telas
individuales pueden persistir por varias genera-
ciones. Los ejemplos mds notables de este tipo de
sociabilidad los encontramos en las familias
Araneidae —géneros Cyrtophora (3 especies),
Metabus (1 especie), y Metepeira (2 especies)—y
Uloboridae (por lo menos 4 especies en el género
Philoponella) (Buskirk 1981, D’Andrea 1987,
Uetz & Hieber 1997). A las especies territoriales
de sociabilidad ya sea periddica or permanente se
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les conoce también como “coloniales” (Uetz &
Hieber 1997) o “comunales” (Lubin 1980).

(3) No territoriales de sociabilidad periddica.
Son especies en las que las crias de una hembra,
en la presencia o no de la madre, se mantienen
juntas en un nido comiin por parte de su ciclo vital
(Kullmann 1972, Buskirk 1981). A estas especies
se les conoce también como “subsociales” (Wilson
1971) o “materno-sociales” (Burgess 1978). Se
han descrito especies con este tipo de sociabili-
dad en las familias Agelenidae (género Coelotes),
Amaurobiidae (Badumna), Clubionidae,
Dysderidae, Eresidae (Eresus, Stegodyphus),
Gnaphosidae, Loxoscelidae, Oxyopidae,
Pholcidae, Segestriidae, Sicariidae, Scytodidae,
Sparassidae (Isopoda, Pediana, Olios),
Theridiidae (Achaearanea, Anelosimus,
Theridion), y Thomisidae (Diaea) (Avilés 1997 y
referencias ahi citadas).

(4) No territoriales de sociabilidad permanente.
Son especies en las que los miembros de los
grupos sociales permanencen juntos en un nido
comin durante todo su ciclo de vida (Avilés 1997).
Estas especies, también conocidas como
“cuasisociales” (Wilson 1971) o “cooperativas”
(Riechert 1985), son las tinicas en las que se da
cuidado comunitario de las crias. Se han descrito
17 especies de este tipo, representando seis fami-
lias y nueve géneros (Avilés 1997). Estas espe-
cies tienen una distribucién tropical o subtropical
(Avilés 1997), a diferencia de las especies de los
otros tres tipos que pueden encontrarse también
en las zonas temperadas.

Aspectos dnicos de la sociabilidad en arafias

Existen diferencias fundamentales entre las ara-
fias de sociabilidad méas compleja —las no territo-
riales de sociabilidad permanente— y los insec-
tos denominados “verdaderamente” sociales, ta-
les como las abejas, hormigas, y termitas. Por un
lado, en ninguna de las arafias sociales conoci-
das existen castas reproductivas; todos los miem-
bros de un grupo social trabajan y tienen la
capacidad de reproducirse. Esto no elimina, por
supuesto, la posibilidad de competencia dentro
de los grupos que lleve a la falla reproductiva de
algunos de sus miembros (Vollrath 1986b,
Rypstra 1993, Avilés & Tufifio 1998). Por otro
lado, la unidad poblacional y genética (= deme)
en los insectos verdaderamente sociales la cons-
tituyen los numerosos grupos sociales de un drea
geogrifica que contribuyen reproductores a un
mismo acervo genético. Como explicamos a con-
tinuacion, en la mayoria de arafias no territoria-
les de sociabilidad permanente los grupos socia-
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les son también unidades poblacionales y
genéticas.

En efecto, los grupos sociales de la mayoria de
arafias no territoriales de sociabilidad permanen-
te constituyen poblaciones relativamente aisla-
das que en su conjunto forman parte de una
metapoblacidn (sensu Levins 1970 y Hanski 1991).
Con contadas excepciones (especies en los géne-
ros Delena y Tapinillus), 1os grupos sociales de
estas arafias muestran tal grado de cohesién que
ni hembras ni machos abandonan el nido natal en
busca de pareja (Avilés 1997 y sus referencias).
Generaciones sucesivas, as{ producidas
endogdmicamente, contintan formando parte de
un mismo grupo social o “colonia”. Las colonias
que alcanzan un tamaifio relativamente grande dan
lugar a colonias hijas ya sea por fisién (divisién
de la colonia en dos o mds partes), yemacidn
(individuos, usualmente hembras fecundadas,
abandonan en grupo el nido materno), o la pro-
duccidn de pequefios propagulos (hembras fecun-
dadas abandonan separadamente el nido materno
y se establecen solas o en compania de unas pocas
hembras adicionales). Al mismo tiempo, las colo-
nias suelen estar sujetas a una tasa relativamente
alta de extincidén que, junto con los procesos de
iniciacion de colonias ya mencionados, se tradu-
ce a una tasa relativamente alta de renovacién de
colonias (Avilés 1997). Estudios moleculares de
laestructura poblacional de varias especies (Smith
1986, Riechert & Roeloffs 1993, Smith & Engel
1994, Smith & Hagen 1996) sugieren que estos
procesos tienen lugar sin que se dé migracion
entre colonias. Las mayorfa de arafas no territo-
riales de sociabilidad permanente, por lo tanto,
constituyen metapoblaciones en las que las po-
blaciones locales (= colonias) estdn aisladas en el
espacio pero connectadas en el tiempo mediante
los procesos de extincién y recolonizacidn.

Otra caracteristica notable de las arafias no
territoriales de sociabilidad permanente con esta
estructura poblacional es la presencia de un 70 a
90 % de hembras en sus colonias (Avilés 1997).
Se ha confirmado en varios casos que este sesgo
en la proporcién de sexos estd ya presente a nivel
de embriones (Avilés & Maddison 1991, Rowell
& Main 1992, Avilés et al. 1999) y que representa
una violacién del principio de Fisher (1930). Este
principio establece que el porcentaje de hembras
y machos evolutivamente estable es del 50 %. Se
ha planteado que estas arafias sociales violan el
principio de Fisher puesto que, a més de selecion
a favor de un igual porcentaje de hembras y
machos dentro de sus colonias, se daria también
selecién entre colonias (seleccion de grupo) a
favorde una mayor producciéon de hembras (Avilés
1986, 1993b). Aquellas colonias que produjeran
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un mayor porcentaje de hembras se verian favore-
cidas porque crecerian més rdpidamente y, por
ende, producirian colonias hijas con mayor
frequencia. La posibilidad de que se dé seleccién
a nivel de grupos —en este caso, interdémica,
puesto que en estas arafias una colonia es equiva-
lente a un deme— ha side sumamente controversial
(Maynard Smith 1964, 1975, Lewontin 1970,
Wade 1978, Leigh 1983, Wilson 1983, Dugatkin
& Reeve 1994). Sin embargo, la evidencia dispo-
nible sugiere que la dindmica y estructura
poblacional de estas especies —presencia de colo-
nias con una alta tasa de renovacion, ausencia de
flujo génico entre colonias, y fundacion por rela-
tivamente pocos individuos— cumplen con las
condiciones que se ha estipulado serian necesa-
rias para que se dé seleccidén entre grupos capaz
de contrarrestar la accién de la seleccién indivi-
dual dentro de los grupos (e.g., Maynard Smith
1964, 1975, Leigh 1983).

La demografia y estructura poblacional de las
especies territoriales de sociabilidad permanente
es menos conocida. Sin embargo, la presencia de
un igual nimero de hembras y machos en las
especies estudiadas (Lubin 1980) sugiere la exis-
tencia de flujo génico entre colonias que impedi-
ria la accién de la seleccidén entre grupos (para
una explicacién completa de este topico, véase
Avilés 1993b).

Arafias sociales de la Amazonia ecuatoriana

La Amazonia ecuatoriana (AE) es una zona ex-
cepcionalmente rica en cuanto al ndmero y diver-
sidad de especies de arafias sociales. Por ejemplo,
de las 17 especies de araiias no territoriales de
sociabilidad permanente descritas en el mundo
(Avilés 1997), seis se encuentran en esta zona. La
sociabilidad de tres de estas especies fue descu-
bierta en el curso de los estudios aqui descritos
(dos especies adicionales en el género Anelosimus,
no incluidas aqui ni en Avilés 1997, fueron re-
cientemente descubiertas por el primer autor y
colaboradores en la coordillera de los
Guacamayos, Provincia del Napo, Ecuador). Re-
visamos aqui la historia natural de estas seis
especies basandonos principalmente en observa-
ciones, la mayor parte ya publicadas, del primer
autor y colaboradores (Avilés 1986, 1992, 1993a,
1994, 2000, Avilés & Maddison 1991, Avilés &
Tufifio 1998, Avilés & Salazar 1999). Solamente
una de estas seis especies —Anelosimus eximius
(Theridiidae)— ha sido estudiada por otros autores
en distintas zonas de América tropical (Brach
1975, Tapia & De Vries 1980, Overal & Ferreira
1982, Vollrath 1982, 1986a, 1986b, Smith 1986,
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Vollrath & Rohde-Arndt 1983, Christenson 1984,
Nentwig 1985, Pasquet & Krafft 1989, 1992,
Cangialosi 1990a, 1990b, Krafft & Pasquet 1991,
Veinticinque et al. 1993, Leborgne et al. 1994,
Smith & Hagen 1996, Pasquet et al. 1997, Saffre
et al. 1999). Incluimos ademds notas no publica-
das sobre seis especies cuya sociabilidad no ha
sido previamente descrita: dos territoriales de
sociabilidad permanente en los géneros Cyclosa
(Araneidae) y Plesiometa (Tetragnathidae), una
especie no territorial de sociabilidad periédica en
el género Tapinillus (Oxyopidae), y tres cuyo tipo
de sociabilidad no hemos definido todavia en el
género Achaearanea (Theridiidae) y las familias
Pholcidae y Sparassidae. Finalmente, incluimos
observaciones sobre dos especies —una territorial
de sociabilidad permanente en el género
Philoponella (Uloboridae) y una no territorial de
sociabilidad periddica en el género Anelosimus
(Theriidiidae)- sobre las que existen estudios en
otras zonas de América tropical (Lubin 1980,
Nentwig & Christenson 1986).

En la Discusién, brevemente consideramos la
relevancia de la arafias sociales de la AE para el
estudio de tres importantes problemas de la
ecologia y la biologia evolutiva: (1) la evolucién
del comportamiento social, (2) la evolucién de la
proporcidn de sexos y los niveles de seleccidn, y
(3) la dindmica de poblaciones locales en una
metapoblacion.

Descripcion de especies

Lainformacidn presentada a continuacién se basa
principalmente en observaciones realizadas por
los autores durante visitas periddicas a la AE a
partir de 1982 (L. Avilés 1982-1999; W. Maddison
1988, 1989, 1994; G. Estévez 1989-1993; P.
Tufiflo 1993-1994; G. Cafias 1994-1995; P.
Salazar 1997-1998). Estas visitas tuvieron como
objetivo principal el estudio de la historia natural
y aspectos de la biologia de poblaciones de las
especies no territoriales de sociabilidad perma-
nente. S6lo secundariamente tomamos nota de la
presencia de otras especies sociales en las dreas
de estudio. Los estudios se llevaron a cabo en
dreas de bosque hiimedo tropical en la Reserva de
Produccién Faunistica Cuyabeno (RPFC, Provin-
cia de Sucumbios), el Parque Nacional Yasuni
(PNY, Provincia del Napo), y 1a Estacién Bioldgi-
ca Jatun Sacha (EBIJS, Provincia del Napo). En la
RPFC realizamos observaciones en las zonas del
rio Tarapuy (00° 08° S, 76° 16’ O, 210 m de
elevacién, de 1982 a 1984), las lagunas del
Cuyabeno (00°01° N, 76° 11’ O, 240 m, de 1984 a
1989), y el rio Cuyabeno cerca de su interseccion
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con la via a Tipishca (00° 02 S, 76° 20’ O, 200-
300 m, de 1993 a 1995). En el PNY, visitamos la
Estacion Cientifica Yasuni (Pontificia Universi-
dad Catdlica del Ecuador) cerca de la confluencia
de los rios Tiputini y Tivacuno (0° 41’ S, 76° 24’
0O, 210-250 m de elevacion, julio de 1997). En la
EBIS (01° 04” S, 77° 36° O, 450 m, julio 1997 -
julio 1998 y agosto 1999) visitamos las dreas de
bosque protegido de la estacidn y zonas a lo largo
de la carretera Baeza-Tena-El Ahuano.

Los métodos utilizados en el estudio de las
especies no territoriales de sociabilidad perma-
nente estin descritos en detalle en Avilés (1986,
1992, 1993a, 1994, 2000), Avilés & Maddison
(1991), Avilés & Tufiiio (1998) y Avilés & Salazar
(1999). Utilizamos métodos similares, aunque
aplicados de una manera menos intensiva, en las
especies restantes. Definimos como “colonia” al
grupo de individuos que ocupan una estructura de
seda continuay discreta que denominamos “nido”.
El nimero de individuos de una colonia fue calcu-
lado ya sea por conteo directo en el campo o la
recoleccidn total o parcial del nido. En base a su
tamaifio y el grado de desarollo de los caracteres
sexuales secundarios distinguimos individuos (de
pequefios a grandes): “juveniles” (hembras y
machos no pueden ser diferenciados),
“subadultos” (machos con palpos ya ensanchados
pueden diferenciarse de las hembras del tamaiio
correspondiente), y “adultos” (epiginio, en hem-
bras, o palpos, en machos, bien desarrollados).
Puesto que las hembras de las arafias suelen tener
dos cromosomas mds que los machos (White
1973), utilizamos preparaciones citolégicas para
calcular la proporcién de sexos en embriones,
segin el método de Avilés & Maddison (1991).
Especimenes de las distintas especies fueron iden-
tificados por Herbert W. Levi del Museum of
Comparative Zoology de la Universidad de
Harvard (especies de los géneros Aebutina,
Anelosimus, Theridion y Plesiometa), Brent Opell

.de la Universidad de Virginia (especies del géne-

ro Philoponella), e Ingi Angarsson de George
Washington University (especies del género
Anelosimus). Estos especimenes han sido depo-
sitados en las colecciones del Museo Ecuatoriano
de Ciencias Naturales.

ARANAS TERRITORIALES DE SOCIABILIDAD
PERMANENTE
Cyclosa sp. (Araneidae)
Es una arafia de forma elongaday un largo total de

5,6 mm (mediana; rango = 5,4 - 6.0 mm, n = 3
hembras adultas). Su coloracién café jaspeada
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con blanco mimetiza los detritos que, como es
tipico del género, se acumulan a lo largo de una
linea vertical que bisecciona sus redes orbiculares
(Fig. 2). Observamos dos agregaciones de esta
especie en zonas de Tierra Firme (Valencia et al.
1994) de 1a RPFC, unaen 1986 y otraen 1989 (L.
Avilés y W. Maddison, resultados no publica-
dos). Ambos conjuntos estuvieron ubicados a
nivel del suelo y consistieron de entre veinte y
treinta telas individuales ubicadas a pocos centi-
metros unas de otras (Fig. 2). Cuatro hembras
adultas que recolectamos del conjunto visto en
1989 guardaban de uno a tres sacos de huevos
cada una. Examinamos cuatro sacos que contu-
vieron de nueve a 11 huevos cada uno. Buskirk
(1981) y D’ Andrea (1987) mencionan la existen-
cia de dos especies coloniales en este género, una
en Australia, Nueva Zelandia, y Tasmania, y otra
en Costa Rica.

Philoponella Simon 1891

(Uloboridae)

republicana

Es la especie de sociabilidad mds avanzada den-
tro la familia Uloboridae (Shear 1970). Las hem-
bras adultas miden de 6,6 a 7,2 mm de largo
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(mediana = 7,0 mm, n = 4), son de coloracién
negruzca y su abdomen, visto de perfil, es de
forma triangular (Fig. 3). Los machos son de
menor tamafio (rango = 3,8 — 4,3 mm, mediana =
4,1 mm de largo, n = 3) y de una coloracién rojiza
(L. Avilés resultados no publicados). Philoponella
vittata, una segunda especie colonial de este gé-
nero presente en la AE, es de una coloracién gris
o café verdusca con hembras adultas que alcanzan
s6lo 5 mm (n = 1). Philoponella republicana ha
sido recolectada en bosques tropicales de Cuba,
Panamd, Trinidad y el norte de América del Sur
(Opell 1979, citado en Smith 1985). En la RPFC
encontramos colonias de esta especie en bosque
de Tierra Firme. La descripcién dada a continua-
cion se basa en nuestras observaciones y los estu-
dios de Lubin (1980) y Smith (1985) realizados
en Panamd y Surinam, respectivamente (véase
ademds Binford & Rypstra 1992).

Los nidos de esta especie son agregaciones de
telas orbiculares sostenidas por hilos comunes
dentro de una estructura tridimensional con un
refugio central (Fig. 1A). Se encuentran en 4reas
abiertas del interior del bosque, muy rara vez a
mads de 2 m del suelo (Lubin 1980). La vegetacion
adyacente no es usada como parte estructural del
nido, sino solamente como anclaje de los hilos de

Fig. 2: Colonia de Cyclosa sp. mostrando un conjunto de telas orbiculares, cada tela con la linea vertical
central caracteristica del género.

A Cyclosa sp. complex of orbicular webs, each web bisected by the characteristic debris line typical of the genus.
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Fig. 3: Hembra adulta de Philoponella republica-
na Simon en su red. Nétese la forma triangular de
su abdomen cuando visto de perfil.

A Philoponella republicana Simon adult female in her
web Note the triangular shape of its abdomen when seen
from the side.

sostén. Las colonias pueden contener desde una o
dos docenas hasta varios cientos de individuos.
como una colonia observada en Cuba de 2-3 m de
ancho. 2 m de altura y 1 m de profundidad
(Schwarz 1904, citado en D Andrea 1987). En
tres ocasiones. Lubin (1980) observd nidos que
contenian una hembrua solitaria con su saco de
huevos.

Las colonias contienen ya sca juveniles de un
estadio mds o menos homogéneo o hembras adul-
tas y su progenie. Colonias nuevas se originan a
partir de juveniles quc se dispersan juntos del
nido materno o a partir de hembras adultas fecun-
dadas que se dispersan solitariamente (Lubin
1980). Las colonias aumentan de tamano por el
reclutamicnto de su progenie. aunque pueden ha-
cerlo también por immigracion. o, muy raramen-
te. por fusién con otras colonias. Pueden darse
hasta tres gencraciones por aito (Lubin 1980). con
muy poca sobreposicion dentro de una colonia
entre generacioncs sucesivas (Smith 1985). La
presencia de un numero similar de hembras y
machos en los nidos (Lubin 1980) sugicre que
existe flujo genético entre colonias (véase Intro-
duccidn y Discusion y Avilés 1993b). La mayoria
de las colonias observadas por Yael Lubin en la
Isla Barro Colorado de Panama persistieron por
menos de una generacidn (< 40 dias). Solo una
colonia persistio por dos generaciones.

Plesiometa sp. (Tetragnathidae)

La sociabilidad de estaespecic no ha sido descrita
previamente. Es una arafia grande (largo del ab-
domen ¢n machos adultos: rango 5-8 mm. media-
na=7mm.n=4)de colornegrocon parches rojos
y amarillos en el abdomen (Fig. 4). Taxono-
micamente es cercana. perono idéntica. a Letcage
argvra (= Plesiometa argyra) (H. Levi comunica-
cién personal). Hemos observado colonias de esta
especie sobre riachuelos de interior de bosque en
la RPFC y Ia EBJS. Los nidos consisten de agre-
caciones de telas orbiculares que ¢n su conjunto
pueden llegar a ocupar hasta 3 m* (G. Estévez.
resultados no publicados). Un nido de 1.5 m de¢
largo x 1.4 m de ancho y 0.6 m de altura contuvo
25 araias. entre juventles y adultas. Cada tela
orbicular es ocupada por un individuo solo. Sin
embargo. al ser sacudido su nido las arafias corren
a refugiarse juntas bajo las hojas superiores que
sirven de anclaje a los hilos de sostén del nido.

ARANAS NO TERRITORIALES DE SOCIABILIDAD
PERIODICA

Anelosimus ¢f. jucundus (Theridiidae)

En este momento no ¢s posible confirmar ¢l nom-
bre cspecifico de esta especie cercana a
Anelosimus jucundus O. P. Cambridge 1896 (L.
Angarsson comunicaciéon personal). En la AE
encontramos poblaciones de esta especie a lo
largo de la carretera Baeza-Tena y., en menor
abundancia, en la EBJS. Los nidos son de una

Fig. 4: Hembra adulta de Plesiometa sp.

Plesiometa sp. adult female.
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aparicncia similar a los de hembras solitarias o
grupos pequenos de Anelosimus eximius. Enagosto
de 1997 encontramos 11 nidos que contuvicron va
sea individuos adultos solitarios de ambos sexos
(n =4 nidos). una hembra con uno o dos machos
adultos (n=2).una hembra con un saco de huevos
(n = 2). 0 grupos de juveniles o subadultos sin su
madre (n = 3). Dos nidos adicionales contuvieron
una hembra adulta y. respectivamente. 85 y 49
individuos de. al parccer. tres cohortes (recién
eclosionados. juveniles. y subadultos). Entre los
individuos subadultos de este dltimo nido hubie-
ron 'l machos y 10 hembras, una proporcion que
no e¢s estadisticamente diferente de 0.5 (prucba de
chi-cuadrado. x- = 0.05. P =0.83). El nido con 85
individuos preadultos. el mds grande registrado.
midio 20 cm de fargo x 12 emde ancho x 10 ¢em de
altura. Los unicos ¢studios de A. jucundus son de
poblaciones de Panama (Nentwig & Christenson
1986) y Arizona (Avilés & Gelsey 1998). aunque
la poblacion de Arizona probablemente pertencee
auna especie nueva dentro del grupo de jucundus
(I. Angarsson comunicacién personal).

Tapinillus sp. 2 (Oxvopidae)

Esta es una especie dec apariencia similar al
Tapinillus de sociabilidad permanente descrito
por Avilés (1994) (véase Tapinillus sp. 1). excep-
to que tanto hembras como machos adultos alcan-
zan un tamano mayor y su abdomen posee franjas
amarillas contrastantes (Fig. 5) (largo total. ran-
go y mediana: hembras: 9.0-10.6 mm. 9.8 mm. n
= 3: machos: 7.0-7.3 mm. 7.2 mm. n = 2) (W,
Maddison & L. Avilés. resultados no publicados).
Hemos encontrado nidos de esta especic sobre fas

Fig. 5: Tapinillus periddico-social de la Reserva
de Produccién Faunistica Cuyabeno.

Periodic-social Tapinillus of the Cuyabeno Nature Reserve.

AVILESET AL.

ramas bajas de drboles y arbustos en zonas de filo
de bosque de la RPFC y la EBJS. Los nidos —una
tela irregular ligera que rodea la parte distal de
una rama— son similares a los del Tapinillus so-
cial (véasc Tapinillus sp. 1). pero sin exceder los
20 ¢m de largo. De 21 nidos examinados en la
RPEC cn 1988, 1989 y 1994, ocho contuvieron
una hembra adulta con su cria, sea estaun saco de
huevos (n = 2 nidos), juveniles pequefos (< 2.3
mm de largo) (n = 5 nidos). o juveniles mds un
saco (n =1 nido). Los nidos restantes contuvieron
individuos solitarios. ya sea hembras y machos
adultos o juveniles de =2 2.7 mm de largo. En dos
ocasiones. los juveniles se dispersaron del nido
materno cuando por su tamafo —1.8 mm de largo—
parccian haber mudado por lo menos una vez
luego de emerger del saco. Una vez dispersados
los juveniles, la madre de uno de estos nidos
deposito un segundo saco de huevos. Otra especic
de este género en que la cria permanece por un
tiempo en el nido materno fue recolectada por
Wayne Maddison (resultados no publicados) en
Charapotd. provincia de Manabi. Es posible que
la especie observada por Griswold (1983) en Cos-
ta Rica sea también periddico-social puesto que
uno de los nidos observados contuvo varios indi-
viduos jovenes.

ARANAS NO TERRITORIALES DE SOCIABILIDAD
PERMANENTE

Acbutina binotata Simon 1892 (Dictvnidae [?])

La ubicacion de esta especie dentro de la familia
Dictynidae c¢s incierta (Lehtinen 1967; C.
Griswold. comunicacién personal). Los indivi-
duos sc¢ caracterizan por poseer un abdomen
rombotidal con un par de puntos negros sobre un
fondo amarillo intenso (Fig. 6), de ahf su nombre
especitico. Las hembras adultas miden alrededor
de 5 mm de largo (media £ intervalo de confianza
del 95 % =47+ 0.16,n=7) (Avilés 2000). Con
anterioridad a nuestros estudios. los dnicos
especimenes conocidos de esta especie fueron
recolectados por Simon (1892) en la provincia
Amazonas del Brasil. Hemos encontrado nidos de
esta especie unicamente en dos ocasiones, ambas
en zonas de bosque primario en orillas de rios
secundarios tales como el Tarapuy (Avilés 1993a,
2000) y el Cuyabeno alto (00° 027 S, 76° 20” O,
una colonia rccolectada por G. Cafias en 1995).
Los nidos consisten de una o un conjunto de hojas
contiguas cubiertas en sus dos caras por una capa
de seda fina y superficic sumamente pegajosa
(Fig. 7). Las arafias sc¢ ubican en el envés de las
hojas. las hembras adultas alineadas a los filos y
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Fig. 6: Hembras adultas de Aebutina binotata
Simon despedazando una presa capturada
cooperativamente.

Aebutina binotuta Simon females dismembering a
cooperatively-caught prey.

las crias hacia el centro. Diez y nueve nidos
observados al inicio del perfodo de puesta contu-
vieron de 14 a 106 hembras adultas mds sus crias
(media = 46,7 £ 11.,8) (Avilés 1993a).

Las colonias de esta especie alternan fases se-
dentarias y nomddicas durante su ciclo vital, un
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fendmeno dnico entre las arafias sociales (Avilés
2000). La tase sedentaria se inicia con la puesta y
termina cuando miembros de la generacidn hija,
que reemplaza a la materna, alcanzan la madurez
reproductiva. La fase nomddica, durante la cual
tiene lugar el apareamiento, puede durar varias
semanas. Los machos mueren una vez que se ha
iniciado la puesta. El porcentaje de machos entre
individuos subadultos es del 8 % (n =177 indivi-
duos de cuatro colonias, Avilés 2000). La colo-
nias se propagan por fision (Avilés 2000).

Anelosimus eximius 1884

(Theridiidae)

Keyserling

Anelosimus eximius es una de las arafas sociales
mds estudiadas y la mds comin de la AE. Las
arafias son de coloracidn café rojiza. Las hem-
bras adultas miden de 4,4-5,0 mm de largo (me-
diana= 4,7 mm, n =5) (Fig. 8). Esta especie se
encuentra en zonas de bosque lluvioso tropical
desde Panama hasta el sur de Brasil (Levi 1963a).
En Ecuador se encuentra a ambos lados de los
Andes. En la AE registramos colonias de csta
especie en la RPFC, el PNY y la EBJS, tanto en
el interior del bosque como en la vegetacién a lo

Fig. 7: Nido de Aebutina binotata visto cerca del Rio Tarapuy en la Reserva de Produccion Faunistica
Cuyabeno. Reproducida con autorizacién de Journal of Arachnology 21: 184-193 (Avilés 1993a).

Nest of Aebutina binotata seen by the Tarapuy river in the Cuyabeno Nature Reserve. Reprinted with permission from

Journal of Arachnology 21: 184-193 (Avilés 1993a).
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Fig. 8: Hembras adultas de Anelosimus eximius capturando una presa.

Adult females of Anelosimus eximius capturing their prey.

largo de las vias fluviales. carreteras y en zonas
cultivadas.

Sus nidos son tridimensionales, semiesféricos
o irregulares, de acuerdo a la vegetacién que les
sirve de sustrato (Fig. 9). Los nidos consisten de
una tela base densa, de un interior entretejido en
donde se acumulan hojas secas, y de hilos de
captura de hasta varios metros que se extienden
desde el nido central hasta la vegetacion superior
(Fig. 9). Los nidos pueden contener desde una
hembra con su cria hasta varios miles o decenas
de miles de arafas, llegando a cubrir copas ente-
ras de drboles. Una generacién dura alrededor de
ocho meses, con una sobreposicién entre la gene-
racién parental y filial de alrededor de tres meses
(Avilés 1986). El porcentaje de machos es del 10 %
entre individuos subadultos (n = 887 individuos
de 11 colonias, Avilés 1986) y del 9 % en embrio-
nes (n =172 embriones de cuatro sacos, Avilés &
Maddison 1991).

Colonias de mas de 1000 individuos pueden dan
lugar a colonias hijas sea por yemacién o la
produccién de propdgulos con una a cinco hem-
bras fecundadas (Vollrath 1982, Avilés 1992). La

probabilidad de supervivencia de tales propagulos
es baja (< 10 % cuando establecidos por una séla
hembra), pero aumenta con su tamafio (Vollrath
1982, Avilés 1992, Veinticinque et al. 1993). La
tasa de extincién de colonias ya establecidas pue-
de alcanzar el 21 % por generacidn, lo que equi-
vale a una vida media de las colonias de 4.8
generaciones (Avilés 1992). Observaciones de
campo y resultados de electroforesis de aloenzimas
sugieren que cada colonia constituye un linaje
endogdmico aislado (Vollrath 1982, Smith 1986,
Avilés 1992, Smith & Hagen 1996).

Anelosimus domingo Levi 1963 (Theridiidae)

Las arafias son de una apariencia muy similar a A.
eximius, pero de tamafio mucho menor (rango =
3,0-3,9 mm, mediana = 3,2 mm de largo, n =5
hembras adultas) (L. Avilés, resultados no publi-
cados). Esta especie ha sido registrada en Ecua-
dor. Perd y Surinam, (Levi 1963, Levi & Smith
1982, Rypstra & Tirey 1989). Anelosimus
saramacca, descrita de una colonia observada en
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Fig. 9: Nido de Anelosimus eximius fotografiado
en la Reserva de Produccién Faunistica
Cuyabeno.

Nest of Anelosimus eximius photographed in the
Cuyabeno Nature Reserve.

Surinam (Levi & Smith 1982) parece ser sinénima
o gemela de A. domingo (H. Levi, comunicacién
personal). Hemos localizado esta especie en las
tres zonas de la AE pero, a diferencia de A.
eximius, s6lo en interior de bosque. También la
hemos encontrado al occidente de los Andes, en
los restos de bosque primario existentes cerca de
Pérez Intriago (0° 6° N, 79° 5° O), Provincia de
Pichincha.

Los nidos tienen una forma muy similar a los de
A. eximius, pero con una menor acumulacién de
hojas secas, una tela mds ligera, y un tamafio no
mayor a los 0,6 m de didmetro. Pueden contener
desde una hembra con su cria hasta cerca de 2.000
arafias (L. Avilés & P. Salazar, resultados no
publicados). El porcentaje de machos en embrio-
nes es de 8 % (n = 50 huevos de cuatro sacos,
Avilés & Maddison 1991).

Anelosimus rupununi Levi 1956 (Theridiidae)
Anelosimus rupununi es una arafia atn més pe-

quefia que A. domingo y de una coloracion café
oscura o negruzca (media + error estdndar = 1,81
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+ 0,01 mm de largo, n = 10 hembras adultas,
Avilés & Salazar 1999). Ha sido registrada en
Trinidad, Guyana Britdnica, Perd, Brasil y Para-
guay (Levi 1963) y, més recientemente, en Ecua-
dor (Avilés & Salazar 1999). En la AE encontra-
mos un nido en el PNY y siete en la EBJS, todos
en zonas abiertas o de filo de bosque (Avilés &
Salazar 1969).

A diferencia de los nidos de A. eximius y A.
domingo, los nidos de A. rupununi carecen de una
clara polaridad dorso-ventral y de hilos que se
extiendan hacia la vegetacién superior. Su seda
es de una apariencia mds blanca y densa que la de
estas otras especies (véase foto en Levi 1972).
Los nidos observados contuvieron desde una hem-
bra solitaria hasta aproximadamente 3.000 arafias
y un 8 % de machos entre subadultos y adultos (n
=273 individuos de una colonia, Avilés & Salazar
1999). Hemos confirmado que este sesgo en la
proporcién de sexos estd ya presente a nivel de
embriones (L. Avilés & A. Cutter, resultados no
publicados). Una caracteristica tinica de esta es-
pecie es que sus sacos de huevos son cuidados en
grupos de hasta siete. Parece ser que esta especie
dejard de pertenecer al género Anelosimus una
vez que se haya completado larevisién del género
(I. Angarsson, comunicacion personal).

Tapinillus sp. I (Oxyopidae)

Esta especie, cuya sociabilidad fue descrita por
primera vez en 1994 (Avilés 1994), representa el
caso de comportamiento social mds avanzado entre
las arafias lince (familia Oxyopidae). Pertenece al
tinico género de esta familia en el que el uso de
una tela para la captura de la presa ha sido descri-
to (Griswold 1983, Mora 1986). Son arafas de
forma elongada (Fig. 10) y coloracién café rojiza.
Las hembras adultas miden alrededor de 8 mm de
largo (media % intervalo de confianza del 95 % =
7.8+ 0,29, n=13) y los machos 6 mm (6,1 = 0,45,
n =15) (Avilés 1994). Como es caracteristico del
género, las arafias se posan con los tres primeros
pares de patas hacia los lados y el cuarto hacia
atrds (Fig. 10) (véase también Fig. 5 y Griswold
1983).

Esta especie es relativamente comtn en RPFC
en donde 1a hemos encontrado en zonas de bosque
de Tierra Firme (Valencia et al. 1994), a alturas
desde 1,3 a 15 m del suelo. Sus nidos son estruc-
turas tridimensionales de una tela irregular ligera
que rodea las partes distales de ramas de arboles
(Fig. 11). Los 17 nidos que examinamos contu-
vieron desde siete hasta cerca de 800 individuos,
incluyendo adultos, juveniles, y sacos de huevos
(Avilés 1994). Un estudio de electroforesis de
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Fig. 10: Hembras adulta y subadulta del Tapinillus social permanente. Reproducida de Avilés L (1994)
Social behaviour in a web-building lynx spider. Tapinilius sp. (Araneae: Oxyopidae), Biological Journal
of the Linnean Society 51: 163-176, con autorizacion de la editorial Academic Press, Londres, Reino

Unido.

Adult and subadult females of the permanent-social Tapinillus. Reprinted from Avilés L (1994). Social behaviour in a web-
building lynx spider, Tupinillus sp. (Araneae: Oxyopidae), Biological Journal of the Linnean Society 51: 163-176, by
permission of the publisher Academic Press, London. United Kingdom.

aloenzimas (L. Avilés, resultados no publicados)
sugiere que, a diferencia de otras especies de este
tipo de sociabilidad, existe flujo genético entre
las colonias de esta especie. El porcentaje de
machos entre subadultos y embriones es de 50 %
(n =65 individuos de 16 colonias 6 30 embriones
de tres sacos, Avilés 1994). Este porcentaje se
reduce al 20 % (n = 125 individuos) en adultos
debido posiblemente a la migracién y mayor mor-
talidad de los machos (Avilés 1994). A pesar de
estas diferencias, el comportamiento social de
esta especie es muy similar al de otras arafnas no
territoriales de sociabilidad permanente.

Theridion nigroannulatum Keyserling 1884
(Theridiidae)

Las arafias poseen un abdomen globular de color
café claro o crema y patas anilladas en blanco y
negro (Fig. 12), de ahi sunombre especifico. Las

hembras adultas miden de 3,4 a 5,0 mm de largo
(mediana=3,9,n=9). Laespecie hasido recolec-
tada previamente en Venezuela (H. Levi, comu-
nicacion personal) y en las faldas orientales de los
Andes del Perd (Levi 1963b). Lasospecha de Levi
(1963b) de que esta especie fuera social —debido al
nimero de individuos en muestras de museo— no
habia sido confirmada con anterioridad a nues-
tros estudios. Encontramos poblaciones de esta
especie e¢n la RPFC (L. Avilés y W. Maddison
resultados no publicados) y el PNY (G. Canas
resultados no publicados). en zonas bajas y oscu-
ras cerca de riachuelos de interior de bosque.
Los nidos consisten de hilos muy finos que co-
munican hojas bajas de la vegetacién de sotobosque
con el suelo bajo ellas. Pueden contener desde una
hembra con sus crias hasta varios miles de arafas.
Nidos con hembras solas consisten de una sola
hoja doblada sobre si misma. EI nido mds grande,
observado en la RPFC en 1989, midi¢ 3.5 x 2.5 x
4.0 m (largo x ancho x altura) y se estimo contenia
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Fig. 11: Nido del Tapinillus social permanente visto en la Reserva de Produccion Faunistica Cuyabeno.
Reproducida de Avilés L (1994) Social behaviour in a web-building lynx spider, Tapinillus sp. (Araneae:
Oxyopidae), Biological Journal of the Linnean Society 51: 163-176, con autorizacién de la editorial
Academic Press, Londres, Reino Unido.

Nest of the permanent-social Tapinillus seen in the Cuyabeno Nature Reserve. Reprinted from Avilés L (1994), Social
behaviour in a web-building lynx spider. Tapinillus sp. (Arancac: Oxyopidae), Biological Journal of the Linnecan Society
51: 163-176, by permission of the publisher Academic Press, London, United Kingdom.

Fig. 12: Grupo de hembras y machos en una colonia de Theridion nigroannulatum Keyserling.

A group of females and males in a Theridion nigroannulatum nest.
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unas 4.000 arafias. El porcentaje de machos entre
187 individuos adultos y subadultos de una de las
colonias colectadas fue del 13 %.

Otras especies sociales de la Amazonia ecuato-
riana

Las siguientes son especies que hemos encontra-
do en agregaciones lo bastante estrechas como
para considerarlas sociales o coloniales, pero so-
bre las que no conocemos suficientes detalles
como para asignarlas a uno u otro tipo de sociabi-
lidad:

Una especie del género Achaearanea, muy cer-
cana a Achaearanea mundula (= tesselata)
(Theridiidae) (H. Levi comunicacion personal),
fue vista a orillas del Rio Cuyabeno en grupos de
individuos adultos de ambos sexos, juveniles y
sacos de huevos. Los nidos fueron telas
tridimensionales ligeras que parecian resultar de
la agregacién de refugios ocupados por una hem-
bra y compartidos por machos y juveniles. Como
es caracteristico del género Achaearanea, los re-
fugios consistieron de hojas ligeramente enrolla-
das y colgadas en posicion vertical (Fig. 13).
Entre 1988 y 1989 encontramos 18 nidos forman-
do parte de cuatro conjuntos de dos, tres, cuatro,
y nueve nidos, respectivamente. El volumen de

Fig. 13: Hembra de Achaearanea cf. mundula
llevando una presa a la hoja que le sirve de
refugio en su nido.

A female of Achaearanea cf. mundula carrying a prey
towards the rolled leave that serves as her refuge within the
nest.

AVILESET AL.

los nidos varié desde 1 dm? hasta alrededor de 1
m?. Examinamos el contenido de siete nidos. Un
nido de 1,4 x 0,4 x 0,4 m contuvo 10 hembras y
seis machos adultos, cinco sacos de huevos, y una
docena de hembras preadultas de varios estadios.
Tres nidos dé aldedor de 3 dm® contuvieron ya sea
una hembra preadulta solitaria, una preadulta més
dos machos adultos, o una adulta mas 4 machos
adultos. No se pudo determinar si se da coopera-
cién en la captura de la presa. Achaearanea
tesselata, especie sindnima de A. mundula, ha
sido descrita como solitaria en Colombia
(Eberhard 1972). En el género Achaearanea exis-
ten tres especies no territoriales de sociabilidad
permanente, dos en Nueva Guinea (Lubin 1991) y
una en Gabodn (Darchen 1968). La especie
gabonesa es, segin Darchen & Ledoux (1978),
idéntica morfolégicamente a A. tesselata.

Una especie aparentemente social de la familia
Pholcidae fue observada a orillas de los canales
que ingresan a la Laguna de Canangilieno en la
RPFC (L. Avilés, resultados no publicados). En
agosto de 1989 la vegetacidn de esta zona estuvo
cubierta por una alta concentracién de nidos apa-
rentemente comunales de esta especie. Los nidos
consistieron de una tela tridimensional ligera que
rodeaba un pedazo de vegetacién. Por ejemplo,
un nido de 1,8 m de largo que se calcula ocuparia
unos 200 dm’ contuvo alrededor de una centena
de individuos, incluyendo 20 machos (adultos y
subadultos), 17 hembras adultas de un tamafio
variable, pero menor al tamafio de los machos
adultos, cinco sacos de huevos y alrededor de 60
juveniles de varios estadios. Un segundo nido
contuvo siete machos y seis hembras, entre adul-
tos y subadultos. También se observd un nido con
un adulto y sus crias (Fig. 14). Algin tipo de
comportamiento gregario o social se ha observa-
do en por lo menos seis géneros de fdlcidos
(Eberhard 1983, Jakob 1991).

El caso mas extrafo de sociabilidad en la RPFC
podria constituirlo una especie de la familia
Sparassidae. En tres ocasiones observamos 22, 70
o 131 juveniles desplazdndose en grupo (W.
Maddison & L. Avilés, resultados no publicados).
Los grupos consistieron de juveniles de un estadio
homogéneo que por su tamaiio (2,3-3.3 mm de
largo) parecian haber mudado una o dos veces
luego de su eclosién del saco. Rowell & Avilés
(1995) describen un spardsido social Australiano
en el género Delena que vive bajo la corteza de
drboles caidos en grupos de hasta nueve hembras
adultas y 300 juveniles. Segiin comentamos en la
Discusion (véase también Rowel & Avilés 1995),
los spardssidos sociales podrian representar un
nuevo tipo de sociabilidad en arafias, distinto de
los aqui considerados.
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Fig. 14: Hembra del félcido social y sus crias.

A social folcid female with her offspring.
DISCUSION

Por su diversidad y abundancia, las arafias socia-
les de la Amazonia ecuatoriana ofrecen la oportu-
nidad de investigar problemas evolutivos y
ecoldgicos de interés general. Aqui resumimos
algunas de estas posibilidades en el interés de
estimular este tipo de estudios en el Ecuador u
otros paises de América en donde estas especies
también se encuentran.

Evolucion del comportamiento social en arafias

La exploracién del por qué y cémo del comporta-
miento social requiere investigar tanto el valor
adaptativo —el balance entre costos y beneficios—
de la vida en comunidad como las posibles rutas
evolutivas y los factores filogenéticos que facili-
tarfan o limitarian la evolucién de grados de so-
ciabilidad mds avanzados.

Desde el punto de vista adaptativo es posible
investigar el efecto neto de la vida en grupo sobre
la eficacia bioldgica de los miembros de un grupo
social. Los estudios de Uetz & Hieber (1997) en
Metepeira incrassata, una especie territorial de
sociabilidad permanente de la familia Araneidae,
y de Avilés y Tufifio (1998) en A. eximius son

ejemplos de la aplicacién de esta metodologia.
Ambos estudios demuestran que individuos en
grupos de tamano intermedio tienen una mayor
eficacia biolégica que individuos en grupos muy
pequeiios o muy grandes, demostrando asi la exis-
tencia de un beneficio neto de la sociabilidad en
especies tanto territoriales como no territoriales.
Otraposibilidad es investigar los aspectos medio-
ambientales responsables de este patron. Uetz y
colaboradores (revisado en Uetz & Hieber 1997),
en especies territoriales, y Rypstra (1990) y
Pasquet & Krafft (1992), en especies no territo-
riales, han encontrado que individuos en grupos
sociales logran capturar presas més grandes y con
mayor eficiencia que individuos solitarios. En las
especies territoriales, este beneficio se debe al
efecto de Ricochet: una presa que logra escapar
de unatela puede ser atrapada por una tela vecina.
En las especies no territoriales, el beneficio se
debe a que la caza colectiva permite la captura de
presas mucho mas grandes que aquellas que pue-
den ser capturadas por individuos solos (Rypstra
1990, Pasquet & Krafft 1992). Otro beneficio de
la vida en comunidad podria resultar del ahorro
de energfa y recursos que representa el compartir
los hilos de sostén, en las especies territoriales, o
la tela comin, en las no territoriales. Al parecer,
estos beneficios s6lo se manifiestan en sitios en
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donde hay una gran abundancia de presas (Avilés
1997) y en donde el costo de produccién de las
telas podria ser mayor, quizds por su frequente
destruccidén por la lluvias (Riechert 1985). Estas
observaciones podrian explicar la distribucion
exclusivamente tropical y subtropical de las ara-
fias de sociabilidad mds avanzada.

Las especies de la AE, en particular aquellas
recientemente descubiertas, pueden contribuir
también a nuestro entendimiento de las factores
filogenéticos y las rutas evolutivas que llevarian
a los distintos tipos de sociabilidad en arafas. Se
ha planteado, por ejemplo, que la tela de captura
constituye una preadaptacién para la sociabilidad
en arafias puesto que provee un medio de comuni-
cacién (Shear 1970), facilita la cohesién del gru-
po (Luczar 1971, citado en Buskirk 1981, Krafft
1979) y, debido a su alto costo de produccidn,
provee un incentivo para la cooperacién (Buskirk
1981, Riechert 1985). En efecto, con la unica
excepcidn del spardssido social, todas las arafias
sociales de la AE construyen una tela para la
captura de la presa. Tapinillus es de sumo interés
en este contexto puesto que resulta ser el dnico
género de la familia Oxyopidae —las araifias lince,
cldsicas cazadoras sin tela- que construye una
tela para la captura de la presa (Griswold 1983,
Mora 1986, Avilés 1994). El spardssido social,
por carecer de tela de captura, representa una
notable excepcién a esta regla. Esta especie, jun-
to con el spardssido social Australiano que vive
bajo la corteza de drboles, podrfan representar un
tipo nuevo de sociabilidad en arafias en el que los
esquemas propuestos para las otras especies no se
aplican (véase Rowell & Avilés 1995).

Las especies de la AE también apoyan la nocion
de que la tela orbicular representa una barrera
para la evolucién de comportamientos cooperati-
vos avanzados tales como la caza colectiva o el
cuidado comunitario de las crias (véase la Intro-
duccién). Ademds de las especies del género
Anelosimus, las tres especies recientemente des-
cubiertas en la AE que exhiben tales comporta-
mientos —en los géneros Aebutina, Tapinillus y
Theridion— pertenecen a familias (o géneros) que
se caracterizan por la construccién de telas irre-
gulares; las especies que no cooperan en este tipo
de actividades, P. republicana o Plesiometa sp.,
en cambio, construyen una tela orbicular.

Se ha planteado que las especies no territoriales
de sociabilidad permanente se originaron a partir
de ancestros periddico-sociales en los que la fase
de tolerancia intra-especifica caracteristica de
los estadios jovenes se vio prolongada hasta in-
cluir estadios adultos (Kullmann 1972, Brach
1977, Burguess 1978, Horel et al. 1996). Desde
este punto de vista, es interesante el descubri-
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miento de una especie no territorial de sociabili-
dad permanente en el género Theridion, uno de
los géneros con el mayor niimero conocido de
especies de sociabilidad periédica (Buskirk 1981,
D’ Andrea 1987). Asi mismo, es interesante que
junto con el Tapinillus de sociabilidad permanen-
te se haya descubierto también una especie perio-
dico-social en el mismo género.

El origen del comportamiento social en las es-
pecies territoriales es menos claro. Se ha sugerido
una ruta agregativa o parasocial, en que indivi-
duos de una misma edad, no necesariamente
emparentados, se asocian con fines de beneficio
mutuo (Shear 1970, Krafft 1979, D’ Andrea 1987,
Uetz & Hieber 1997). En algunos géneros, sin
embargo, una ruta familiar o subsocial también
parece posible (Krafft 1979, Lubin 198, Uetz &
Hieber 1997). Un estudio comparativo de la his-
toria natural y fenologifa de las especies de la AE
en los géneros Philoponella, Plesiometa y
Cyclosa, podria clarificar las posibles rutas para
el origen de este tipo de sociabilidad.

Evolucidon de la proporcion de sexos y la selec-
cion de grupo

Como ya se anotd en la Introduccién, la propor-
cion de sexos altamente sesgada en favor de las
hembras caracteristica de la mayoria de arafias no
territoriales de sociabilidad permanente podria
reflejar la accién de la seleccién natural al nivel
de colonias. Mediante simulaciones de computa-
dora, Avilés (1993b) demostré que la seleccidn
intercolonial puede ser, en efecto, una fuerza
evolutiva capaz de contrarrestar la accién del
principio de Fisher dentro de las colonias, siem-
pre y cuando la migracidn intercolonial sea baja o
inexistente, el tamano de las colonias hijas sea
relativamente pequeiio, y la tasa de renovacion de
colonias sea relativamente alto.

Las aranas sociales de la AE permiten verificar
las predicciones generales y especificas de este
modelo. Por un lado, es posible determinar si
aquellas especies que sobreproducen hembras en
efecto cumplen con las condiciones estipuladas,
mientras que aquellas con igual nimero de hem-
bras y machos violan una o més de estas condicio-
nes. Por ejemplo, el grado de sociabilidad y la
permanencia de las colonias del Tapinillus social
parecerian indicar una estructura poblacional sub-
dividida, tal como en las otras especies no territo-
riales de sociabilidad permanente. Sin embargo,
electroforésis de aloenzimas sugiere que existe
migracién entre colonias en esta especie (L.
Avilés, resultados no publicados), explicando asi
su produccién de un igual nimero de hembras y
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machos (Avilés 1994). Una situacién similar po-
dria aplicarse a otras especies que carecen de un
sesgo en su proporcion de sexos, tales como P.
republicana y otras especies territoriales de so-
ciabilidad permanente. Por otro lado, puesto que
en la AE existen especies con una mayor o menor
preponderancia de hembras, es posible investigar
si su proporcidén de sexos corresponde, segin
predice el modelo de Avilés (1993b), a distintos
grados de migracién, tamafo de las colonias hi-
Jas, y/o tasas de renovacién de las colonias. Esta-
mos en proceso de colectar datos cuantitativos
que nos permitan verificar tales predicciones.

Dindmica de poblaciones locales en una
metapoblacion

Segiin se anotd en la Introduccidn, las colonias de
la mayoria de arafias no territoriales de sociabili-
dad permanente no sélo constituyen grupos so-
ciales sino también poblaciones que se mantienen
relativamente aisladas unas de otras. Puesto que
en zonas como la RPFC o el PNY existen cientos
o miles de colonias de estas especies, desde muy
pequefias a muy grandes, es posible investigar en
estas arafias aspectos fundamentales dentro de la
ecologia de poblaciones. Un ejemplo es la con-
troversia sobre la importancia relativa de los fac-
tores dependientes e independientes de la densi-
dad en la regulacién del crecimiento y la dindmi-
ca de las poblaciones naturales (Nicholson 1933,
Andrewartha & Birch 1954, May 1986, Leirs et
al. 1997, Bonsall et al. 1998). Utilizando como
modelos colonias de dos especies del género
Anelosimus, estamos en el proceso de explorar
como el tamaifio de una colonia afecta su tasa de
crecimiento per cdpita y la posibilidad de que
factores denso-dependientes intrinsicos a las co-
lonias puedan ser responsables por oscilaciones
de su tamaifio. Interrogantes adicionales en esta
drea tienen que ver con las causas de la extincién
frecuente de colonias en ciertas especies y con los
factores que llevan a los eventos de dispersién
durante la proliferaciéon de colonias. Puesto que
estos eventos influencian el nimero de colonias
presentes en una zona, su estudio nos permitird
determinar cémo fendmenos de cardcter local
pueden influenciar patrones de abundancia y dis-
tribucién de poblaciones (= colonias) a nivel glo-
bal. Este tipo de interrogantes son centrales den-
tro de la nueva ciencia de la biologia de
metapoblaciones (Levins 1970, Hanski 1991) para
cuyo estudio las arafias no territoriales de socia-
bilidad permanente pueden servir de modelo.
Las arafias sociales y por ende la Amazonia
ecuatoriana, que las posee en diversidad y abun-
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dancia excepcionales, constituyen una mina de
oro para estudios en estos campos de la ciencia.
Estariqueza bioldgica. sin embargo, se encuentra
en peligro de perderse: dada su especial estructu-
ra poblacional, las arafias sociales parecen ser
particularmente susceptibles a la fragmentaciény
reduccién de su hdbitat. Anelosimus eximius, por
ejemplo, aparentemente se ha extinguido en la
Estacion Cientifica Rio Palenque, en la provincia
de Los Rios, donde anteriormente era muy comin
(T. de Vries, comunicacién personal). También, a
pesar de repetidas bisquedas, hemos encontrado
solamente un nido de A. binotata desde que fue
talada el dreaen la que el estudio de Avilés (1993,
2000) fue realizado. Es posible que otras espe-
cies, cuya biologia es todavia menos conocida,
sean igualmente susceptibles.
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