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Factores selectivos que afectan la tendencia a agruparse
en la arana colonial Philoponella semiplumosa
(Araneae; Uloboridae)
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Abstract: The spider Philoponella semiplumosa in NW Costa Rica lives both alone
and in colonial webs, with the relative numbers of solitary and colonial individuals
differing in different habitats. Interactions between colonial individuals when
prey fell in the web were sometimes competitive with larger spiders consistently
dominating and sometimes altruistic, with larger ones allowing others to enter their
webs and capture prey there. Solitary individuals constructed stabilimenta more
frequently, and may thus be subject to greater predation than colonial spiders.
Colonial spiders of large sizes spun smaller webs than equal-sized solitary
individuals. Nevertheless, the rates of prey capture were the same for solitary and
colonial individuals in one habitat, suggesting that colonial life may increase
predatory efficiency. Migration rates into and away from colonies were high
(averaging from 40-80% per day), but the tendencies for spiders of certain sizes to
clump non-randomly suggest that members of colonies may tend to be relatively
highly related genetically. The balance of selective factors favoring solitary or
colonial life in this species is probably complex.

En las arafias, debido a su alimentacién exclusivamente carnivora y a sus
hibitos frecuentemente canibales, son poco comunes las asociaciones, siendo
posibles unicamente después de modificaciones sustanciales en sus instintos
agresivos (Burgess, 19785). Sin embargo, la tendencia a vivir en grupos ha

evolucionado muchas veces en las arafias (Shear, 1970; Kullman, 1972; Buskirk,
1975; Darchen y Ledoux, 1978; Burgess, 1978).

Probablemente la construccidn de telas de captura juega un papel importante
en la evolucién de la sociabilidad, ya que es un recurso valioso que puede ser
facilmente compartido entre individuos y que permite la comunicacién entre los
diferentes miembros de una comunidad. Es asf, como, por lo menos hasta ahora, no
se conoce ninguna especie de arafia que viva en grupos y que no construya telas
(Burgess, 1978).

A pesar de la multitud de origenes de las tendencias sociales en las arafias, los
estudios hasta la fecha indican que pocas especies pasan de un nivel de sociabilidad
relativamente bajo, cuando se compara con los insectos (Wilson, 1971). En este
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estudio se informa sobre el ulobérido Philoponella semiplumosa (Simon), en donde
los individuos se agrupan en colonias bajo ciertas circunstancias y son solitarios bajo
otras. Se analiza algunas de las posibles ventajas y desventajas de la vida en grupo
comparada con la vida solitaria y se dan algunas ideas sobre el por qué muchas
arafias no han evolucionado hasta especies mds avanzadas socialmente.

MATERIAL Y METODOS

Se trabajé los dfas comprendidos entre el 18 y el 23 de enero de 1978 en
Palo Verde, Provincia de Guanacaste, Costa Rica (10° 20’ latitud Norte y 85° 20’
longitud Oeste) en dos dreas donde P. semiplumosa abunda desde el nivel del suelo
hasta alrededor de un metro de altura. La primera (Area 1) fue en un parche de
cornezuelo (Acacia costaricensis, Leguminosae) donde el mantillo era muy
abundante; no existié sotobosque, y la mayoria de las arafias se encontraron
solitarias. La segunda, localizada en una zona de malezas al lado de un campo
abierto, presentaba menos hojarasca. Aqui las arafias se encontraron predominan-
temente en colonias.

En ambas dreas se contd el nimero de telas solitarias y coloniales. Se
determind el drea aproximada de las telas midiendo dos didmetros perpendiculares
de espiral pegajoso. Se anotd, ademds, la presencia o ausencia de estabilimento. No
se tomaron en cuenta los hilos que constituyen la marafia para la determinacién del
drea de captura.

Se determiné por inspeccién el tamafio aproximado de todos los individuos
de cada tela, agrupdndose en seis categorfas de tamafio: 1 mm; 1,5 mm;2 mm;2,5
mm = 3 mm; y machos maduros.

Como otras especies de la familia Uloboridae, P. semiplumosa come con las
patas delanteras abiertas en forma de “V” (Marples, 1962), y asi es muy fécil
determinar cuando una arafia estd comiendo, aiin cuando la presa sea muy pequefia.
Durante la noche, en el Area 2 se hicieron muestreos para determinar cudntos
individuos de cada tamaifio estaban comiendo, separdndose las coloniales de las
arafias solitarias. Este muestreo se hizo de noche para no perjudicar los datos en
favor de las coloniales, que son mds conspicuas durante el dia. Asi se obtuvo,
ademds de las tasas de alimentacién, una medida relativamente confiable del
porcentaje de araiias solitarias en el Area 2.

En esta misma drea se escogieron 19 colonias que . diferian en su
composicidn, y se revisaron diariamente por la mafiana para determinar la tasa de
migracién. Fueron hechas ademds observaciones de comportamiento de caza en
estas colonias.

Se aplic6 el indice de Poisson, la prueba de Willcoxon de suma de dmbitos, y
Chi cuadrado, segiin fuese necesario. Se aplicd el nivel de significancia de p asf:
p>0,05 no significativo, 0,05=p>0,01 significativo, y p<0,01 altamente significa-
tivo.

RESULTADOS

Comportamiento de ataque e interacciones entre miembros de colonias:
Cuando se colocé una presa en la tela cerca de una arafia, ésta respondié haciendo
vibrar la tela; luego, si la presa era de un tamafio apropiado, se acercd, la palpd
sucesivamente, y en caso de ser de su aceptacidn, la envolvié ripidamente, primero
lanzando hilo con las cuartas patas desde cierta distancia y luego acercindose mas y
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manipulando la presa con las terceras patas como ha sido descrito para otros
ulobéridos (Marples, 1962; Lubin et al., 1978). No se observé en ningin caso que la
presa fuera anestesiada porque los ulobdridos no poseen veneno.

Tampoco se observé ningin tipo de ataque colectivo; cuando varias arafias
reaccionaron ante la carda de una presa en una tela colonial, al final una sola la
atacd, la envolvid, y se la comi6.

Se presentaron dos patrones generales de interaccién entre los miembros de
una colonia en cuanto a las presas que quedaron atrapadas en la tela. En varios casos
se observd competencia por presas, con dos o mds individuos acercindose a un
insecto, presentdndose en ciertas ocasiones una agresion aparente, con un individuo
sacudiendo fuertemente la tela hacia otro. En algunos casos, una arafia que se estaba
alimentando respondi6 a la carda de una presa, la atac y la envolvid, aunque habia
cerca otras araflas que no estaban alimentdndose, y que perfectamente, por su
tamafio, podran haber atacado la presa. En otras oportunidades se observé
contraponiéndose al comportamiento anterior, que una arafla mayor no respondi6 a
la caida en su tela espiral de una nueva presa y permiti6é que ésta fuera capturada
por otra que se encontraba mds lejos. Se observé pues, la existencia aparente tanto
de altruismo como de egoismo en las relaciones dentro de una colonia. No logramos
comprender el por qué algunos individuos mostraron preferencia por uno u otro
comportamiento. Sin embargo, nunca compartieron el alimento ya capturado.

Dos factores posiblemente decisivos en un ataque colectivo son: el poseer
veneno y/o la envoltura colectiva de la presa. Para envolver una presa, es necesario
que la arafia la haga con las terceras patas, lo que no es posible hacer en grupo.

En cuanto al comportamiento de ataque, se observé en todos los casos que el
tamaiio de la presa guardd proporcidn con el de la arafia. No se encontraron arafias
pequeiias con presas grandes, y aquellos casos en que se vio caer una presa grande en
la tela de una arafia pequeila, ésta no la atacd, sino que fue atacada por una arafia
grande que, aunque estuviera a varias telas de separacion, pasaba sobre éstas, sin que
se observasen reacciones agresivas de las duefias, y llegaba sin problema a la presa.

Este tipo de comportamiento posee ventajas para ambas araiias: las grandes
pueden capturar presas en telas que no son suyas; y a la vez el hecho de que una
presa grande sea rdpidamerte eliminada de la tela de una arafia pequefia evita que la
tela de ésta se daile.

Tasa de alimentacion: No hubo diferencia significativa en cuanto a la
frecuencia de encontrar las arafias coloniales y las solitarias alimentdndose en el
Area 2 (N=442). Tanto las araiias coloniales, como las solitarias de tamafios 1 y 1,5
comieron menos que las de tamafio >2,5 (p es significativa). De esto se deduce que en
colonias, desde el punto de vista alimenticio, no se ven desfavorecidos los individuos
de menor tamafio.

Construccion de telas: Philoponella semiplumosa generalmente construye su
tela en espiral, con una maraiia de algunos hilos pegajosos por encima y por debajo;
se asemeja mucho a la tela de Philoponella vicina (Peters). La parte espiral es,
generalmente, en forma de cipula, siendo el centro la parte mds alta (Fig. 1).
Frecuentemente, pero no siempre, el centro estd adornado con estabilimento de
lineas de seda blanca (Fig. 2). Notamos que las telas por 1o general fueron renovadas
diariamente antes del amanecer. Como en P. vicina (Peters, 1953), la tela en espiral
del dia anterior (o por lo menos parte de ella) solfa encontrarse abajo de la nueva
(Fig. 1). Aunque no hicimos un estudio detallado, se observé la carda de detrito
sobre las telas, el que en ningin momento fue removido.
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Fueron consideradas dos tacetas diferentes: el tamafio de las telas en espiral y
la frecuencia de construccién de estabilimento.

Se encontréd que algunas arafias, tanto solitarias como. en colonias no
construyen telas espirales. Probablemente utilizan la marafia, o en el caso de las
coloniales, las telas espirales de otros miembros de la colonia. Asi, fueron
consideradas todas las arafias, construyeran o no tela, para establecer una
comparacion efectiva de las diferencias entre arafias coloniales y solitarias en cuanto
a inversién de seda en telas espirales. Los machos no construyeron tela del todo, y
fueron excluidos del andlisis.

Existe una diferencia significativa en el drea de la tela de captura entre las
arafias coloniales y las solitarias de los tamafios 2y > 2,5 (S. rang.= 284, N | = 15,
N o1 =31,y S.rang._ 311, 5,No 1= 15,N . =37, respectivamente. Para el tamafio
1,5 no hubo diferencia significativa (8. rang 584, N1 =21, N 1 = 41).

Se encontré que la construccién de estabilimento fue menos comin en las

arafias coloniales que en las solitarias para los tamafios 1,5 (N @ Nsol 13),2
(Neo1 = A ol.=19) (ambas altamente significativas) y 2,5 (Ncol. Neols 7
(mgmflcatlvo). Se excluyé el tamafio 1 porque la muestra era muy pequena Para el
tama=o0 3,0 (N,; = 11, Ny ; = 9) no hubo diferencia significativa.
CUADRO 1
Promedios del drea (estimada) de captura en telas en
espiral para todas las categorias de ararias
solitarias y coloniales
Tamaiio (Categoria, mm) Solitarias (cmz) Coloniales (cmz)

1 3,58 (N=2) 7,53 (N=6)

1,5 8,46 (N=21) 7,95 (N=41)

2 10,10 (N=15) 7,28 (N=31)

2,5 22,87 (N=15) 14,96 (N=37)

Estructura de la poblacion: El Cuadro 2 muestra la composicién de las
colonias segiin el niimero de arafias en las dreas 1 y 2. En total se observaron 781
arafias, de las cuales 83,8% vivian en colonias (32 arafias en el Area #1 y 622 enel
Area #2) y 16,2% vivian solitarias (57 arafias en el Area #1 y 70 en el Area #2).

No existe una diferencia significativa en la tendencia de-cada uno de los
diferentes tamafios a vivir en forma colonial en ambas dreas en conjunto. La
relacién “‘individuos-coloniales/individuos-solitarios” es de 5,91 para el tamano 1;
6,47 para 1,5; 4,8 para 2,0; 3,63 para 2,5 y 6,33 para 3.

La d1str1bu01on de los individuos entre las colonias en el Area #2
correspondid_a la distribucién de Poisson Uinicamente para la categoria=3 (los
valores de X2 para los otros fueron 25,6 [df 2] para 1; 46,9 [df 4] para 1,5;29,2 [df
3] para 2,y 5,32 [df 2] para 2,5). En general, las araﬁas de un tamafio dado tendian
a encontrarse juntas mas de lo esperado (Cuadro 3).
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CUADRO 2

Composicion de las colonias segun el numero de arafias

(N=rimero de las araiias encontradas)
Araftas/Colonia 2-5 6-10 11-15 16-20 >20 Total

No. de colonias 80 25 8 2 3 118
(N=238) (N=180) (N=95) (N=32) (N=105) (N=654)

La tendencia no asociativa entre las arafias de los tamafios 1 y 1,5 es
interesante, ya que se mostrd arriba que en el tamafio 1,5 no existe una diferencia
significativa entre el tamafio de la tela solitaria y la colonial. La categoria 1.
construye telas con drea de captura mayor cuando estdn en colonias. Esto sugiere
que ambas estdn mdas necesitadas de comida en comparacién con las de los otros
tamafios, y que posiblemente haya competencia por alimentacidn entre las dos.
Otra posibilidad es que las duraciones de los estadios que corresponden a los
tamafios 1y 1,5 no son largas, y que la demora entre posturas, mds la duracién del
estadio nuevo es generalmente mayor a la suma de los dos.

CUADRO 3

Tendencias asociativas de todos los tamarios de arafias
(Lsignificativa, traltamente significativa,
-no significativa)

Tamanos 1 1,5 2 2,5 3
1 + + R +
1,5 ++ ++ + +
2 + + +
25 + +
3 &

Se observé ademds la tendencia no asociativa entre las categorfas 1y 2,5. Las
arafias de tamafio 2,5 son, o hembras virgenes o hembras en perfodo de gestacion, y
de acuerdo con lo analizado anteriormente de la existencia de cierta relacion de
parentesco en las colonias, serfa menos probable encontrar estos dos tamarfios
asociados.
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Se encontr6 ademas una preferencia altamente significativa de los machos por
las colonias, y dentro de las colonias por aquellas en las cuales habia arafias de
tamafio =2,5. Por razones obvias, desde un punto de vista, la asociacién de un
macho con hembras grandes en una colonia es ventajosa para €l, ya que se
presentardin mads oportunidades de c6pula. Pero la presencia del macho puede
representar una desventaja para los otros miembros de la colonia, ya que él captura
algunas de las presas enredadas allf sin fabricar tela propia.

Desplazamientos poblacionales: Para medir la tasa de migracién, se compara-
ron los nimeros de individuos de cada tamafio que estuvieron presentes en cada
colonia en dras consecutivos. Se calcul6 conservadoramente que cada cambio de
nimero representd el movimiento de igual nimero de individuos. As1 por ejemplo,
un aumento de S individuos se cont6 como S migrantes, aunque pudo haber sido el
resultado de mds cambios, como por ejemplo, la entrada de 7 y la salida de 2. As,
nuestros datos son posiblemente subestimaciones de las tasas reales.

Sumando los datos de los cinco dias de observacidn, se ve que existi6 una alta
tasa de migracion, ya que se contaron 265 casos de arafias que cambiaron de colonia
y 233 arafias que se mantuvieron siempre dentro de la misma colonia, lo que da una
tasa diaria de 53% de migracién. No hubo clara relacién entre el tamafio de la arafia
y la tendencia a migrar, a excepci6n de una tasa significativamente menor (p<.01)
para el tamafio 1,5; y una tasa mayor para los machos maduros. Varié fuertemente
la tasa de migracién (de todos los tamafios sumados) de un dia al otro (p<.01)
durante el tiempo de estudio.

Las colonias no son permanentes, y se observé el abandono de 6 de las 19
estudiadas en el perfodo de cinco dfas y todas mostraron cambios en el nimero de
individuos. Desafortunadamente, no se observé el proceso de fundacién de ninguna

colonia.
DISCUSION

Los datos del presente estudio aclaran en parte algunas de las preguntas sobre
las fuerzas de seleccién natural bajo las cuales P. semiplumosa vive. Se ve que la
agrupacion en colonias presenta ciertas ventajas y algunas desventajas.

Por ejemplo, los datos sobre los estabilimentos sugieren conclusiones con
respecto a diferencias en las tasas de depredaci6n. De acuerdo con Eberhard (1973),
el estabilimento posee funcién defensiva contra depredadores. Asi, podria deducirse
que la menor incidencia de estabilimentos en las telas coloniales indica que las
colonias brindan mayor proteccién a sus moradores, por lo menos contra algunos
depredadores de orientacién visual. En otro ulobérido, Uloborus diversus, se ha
mostrado que una mayor iluminacién nocturna induce a una mayor produccién de
estabilimentos (Eberhard, 1973), pero ésta no puede ser la explicaciéon para los
resultados de nuestro estudio, ya que las arafias solitarias construyeron mads
estabilimentos y vivieron en su mayoria en sitios mds oscuros (bosque). Con base en
estos datos, podemos deducir que las arafias coloniales invierten una menor
cantidad de energia en la produccién de seda destinada exclusivamente a funciones
defensivas.

La tendencia de las arafias coloniales a reducir el tamafio de la tela en espiral,
combinada con las tasas iguales de alimentacién de las coloniales y las solitarias en
el mismo habitat, argumenta que las coloniales obtienen igual cantidad de alimento
con menor inversién individual de seda. Ademads, aunque no medimos las marafias al
lado de las telas en espiral, tuvimos la clara impresién que las arafias solitarias
construyen marafias mds extensas.
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CUADRO 4

Factores selectivos que pueden influir en la tendencia a vivir en grupos en la arafia.-P. semiplumosa *

Aranas pequenas Factor Aranas grandes
+ 1. Menor depredacion ()
+ 2. Menor inversion de seda +

en estabilimento y en
tela en espiral ()
- 3. Mis robo de presas en +
tclas de otros ()
= 4. Masrobo de presas por -
machos maduros ()
+ 5. Oportunidad de construir +
en sitios donde los sopor-
tes son demasiado apartados
para una sola tela (p).
- 6. Telas periféricas inter- -
ceptan presas antes de
que lleguen a las centra-
les (p)
- 7. Telas mas visibles y por -
lo tanto mas facilmente
evitadas por presas (p)
+ 8. Telas centrales sufren +
menos dafios por la caida
de detritus (p)
+ 9. Telas sufren menos dafios
por presas demasiado
grandes para el duefo ()
10. Mayor tasa de parasitismo -
de huevos (S).

Los que son derivados de datos de este estudio son marcados con ();los que aparecen probables
pero no han sido comprobados, con (p), y el que se demostrd en un estudio (en preparacion)
realizado por D. Smith con (S). Los que favorecen la agrupacion se indican con (1) y los que la
destavorecen con (-).

Las observaciones del comportamiento dentro de las colonias sugieren que el
factor alimento representa un equilibrio de ventajas y desventajas: si bien la caza se
facilita, el parasitismo de los machos, que comen sin tejer, es mayor en las colonias;
el robo de presas atrapadas en las telas de otros individuos, a la vez. favorece a las
arafias grandes y desfavorece a las pequefias. Este ultimo factor tiene una
implicacién mds, ya que la distribucidn de individuos de diferentes tamafios entre
las colonias no fue al azar, sino que los del mismo tamafio tendian a agruparse,
sugiriendo que puede haber, a pesar de las frecuentes migraciones, una tendencia
familiar entre los miembros de los grupos. En este caso particular, las ventajas y
desventajas del robo de presas se reducen de acuerdo con el grado de relacion entre
los individuos involucrados (West Eberhard, 1975).

A estas consideraciones, derivadas de los resultados del presente trabajo, se
pueden afiadir todavia otras que se pueden deducir como probables, o que se
derivan de otros estudios (Cuadro 4). Aln con esta larga lista no podemos pretender
haber considerado todos los factores que pueden operar en esta especie. Se deduce
de esta informacién que la situacidn es compleja, y que cambios en los factores
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ecoldgicos, tales como la abundancia de presas o depredadores, podrian alterar el
balance a favor o en contra de la vida social.

Uno se pregunta si en una especie como P. semiplumosa, en la que existen
ambos modos de vida disponibles, las arafias sean capaces de medir algunas de las
variables importantes y asi escoger ventajosamente en circunstancias diferentes,
como se ha demostrado en algunos insectos (por ejemplo algunas avispas y abejas:
Wilson, 1971).

Puede que aqui radique la explicacidn del por qué P. semiplumosa en el Area
1 fue mds-solitaria y en el Area 2 mds colonial. Sin embargo, sospechamos que la
explicacion verdadera podria ser otra todavia diferente: en el Area 1 casi no habia
sitios con soportes lo suficientemente distantes para sostener una tela colonial,
mientras en el Area 2 tales sitios eran abundantes. Ademds, la densidad de la
poblacién de arafias fue mayor en el Area 2.
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RESUMEN

La arafia Philoponella semiplumosa vive en el NO de Costa Rica tanto en
forma solitaria como colonial. Las interacciones entre individuos coloniales, al caer
una presa en su tela, fueron algunas veces competitivas, dominando las arafias de
mayor tamaflo, y en otras ocasiones altruisticas, permitiendo las mayores la entrada
de arafias de menor tamafio a su tela y la captura de la presa ahi mismo. Los
individuos solitarios construyen estabilimento mds frecuentemente, por ser mads
propensos a una mayor depredacion que las araiias coloniales. Las arafias coloniales
de mayor tamafio tejen telas de menor drea que las solitarias del mismo tamafio. Sin
embargo, las tasas de captura de presas fueron similares para individuos solitarios y
coloniales en un mismo habitat, lo que sugiere que la vida colonial puede aumentar
la eficiencia depredadora.

Las tasas de migracion hacia y desde las colonias fueron altas (entre 40-80%
por dia), pero las tendencias de las arafias de ciertos tamafios a agruparse de una
manera determinada, no al azar, sugiere que los miembros de las colonias tienden a
poseer una relacién genética relativamente alta.

El balance de los factores selectivos que favorecen la vida colonial o la
solitaria en esta especie es, probablemente, complejo.

Fig. 1. Telas de una colonia de P. semiplumosa (izquierda;(barra =2 cm),y telade arafias
solitarias (derecha) de una hembra madura (barra=l cm). La tlecha en la colonia
indica una telavieja (del dia anterior probablemente) desocupada abajo de la nueva.
En ambas fotos las lineas pegajosas se ven mucho mas blancas que las no pegajosas
debido a que la maizena que se les aplicd se adhiere mejor a las lineas pegajosas.

Fig. 2. Dibujo (de una foto) del centro de una tela en espiral de . semiplumosa. Sc
indican tnicamente las lineas de estabilimento, que en la naturaleza son blancas.
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