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Resumen

Entre las 40 mil especies de arafas, hay escasas especies que son un problema de
salud. El loxoscelismo es un problema en Chile que ocurre a consecuencia de la mordedura
accidental por la arafia del rincén Loxosceles laeta, un habitante comun del ambiente
domiciliario. Aunque existe informacion de los lugares y circunstancias en que ocurre el
accidente, no hay un conocimiento adecuado y completo de la distribucion ni de las
preferencias micro-ambientales de esta arafia y de su interaccion con potenciales
predadores. Aunque en otros lugares se ha propuesto que otras aranas podrian depredar
especies del género Loxosceles y en Chile en particular se ha sugerido que Scytodes globula
puede ser un predador natural de esta arafia, no hay estudios rigurosos que confirmen esta
aseveracion, ni estudios de preferencia ambiental del posible predador.

Avanzar en el conocimiento del nicho tanto desde una perspectiva mecanicista
como ambiental y proyectar este a la distribucion potencial de estas especies es necesario
para describir su ecologia y habitats potenciales, ademas de permitir estimar
sobreposiciones del nicho que constituyen medidas de probabilidad de encuentro entre estas
especies. Si se produce un encuentro, es necesario conocer el desenlace tanto a nivel
individual (acto predatorio) como poblacional (regulacion poblacional).

Esta tesis tuvo como objetivo estudiar el nicho como determinante de la distribucion
espacial, la sobreposicion de los ambientes preferidos y los ritmos de actividad de
Loxosceles laeta y su posible predador Scytodes globula, analizando las tolerancias y
preferencias de temperatura, desecacion, metabolismo y ritmo de actividad y
modelando las distribuciones potenciales. Ademas, se estudi6 la interaccion entre S.
globula y L. laeta durante encuentros individuales y la posibilidad de regulacion
poblacional de cohortes de L. laeta expuestas a S. globula. Se propusieron las siguientes
hipotesis: 1) Nicho: 1.1.- El eje de temperaturas extrapolado a partir de analisis
experimental en laboratorio (nicho mecanicista) sera consistente con la modelacion de
nicho a partir de variables ambientales (nicho Grinnelliano), siendo este eje un factor
fundamental en determinar la distribucidon geografica de las especies estudiadas, ya que
interviniene en practicamente todos los aspectos fisiologicos, reproductivos y
poblacionales de las especies.1.2.- La huella humana sera un factor importante en
explicar la distribucion de éstas especies, ya que ambas son consideradas sinantrdpicas
y que al menos en L. laeta el hombre participa en su dispersion.1.3.- Los ambientes
preferenciales, tolerancias térmicas y de desecacion y ritmos de actividad estudiados en
laboratorio seran similares y consistentes con la distribucion potencial de L. laeta y S.
globula (amplia sobreposicion de nicho).1.4.- S. globula restringira los ejes ambientales
del nicho, dada su accién como depredador de L. laeta; 2) Interaccion: S. globula tiene
el potencial de regular la poblacion de L. laeta, dado que existe evidencia experimental
que acredita actos de depredacion.

Las hipotesis del nicho solo fueron parcialmente sutentadas por los resultados.
Aunque efectivamente la temperatura fue un eje fundamental en explicar la distribucioén
de éstas especies, su efecto fue discimil siendo mas importante en L./aeta que en S.
globula. La proyeccion desde el laboratorio a la distribucion potencial de L./aeta fue
relativamente buena, pero no asi en el caso de S. globula. La huella humana fue



efectivamente un factor importante en explicar la distribucion de L. laeta y en un grado
menor en el caso de S. globula. Efectivamente en laboratorio existido una amplia
sobreposicion de los diferentes ejes del nicho que permiten inferir que sus
microambientes preferidos son similares, pero esto no se proyecta a la distribucion
potencial donde la sobreposicion es menor y son otros ejes bioclimaticos y con otra
oferta los que permiten explicar su distribucion potencial. La hipdtesis de interaccion
fue adecuadamente sustentada por los resultados. Efectivamente S. globula depreda
sobre L. laeta en encuentros individuales, aunque esto se produce en un porcentaje
estimado en un 40% de los encuentros. También se observd que ocasionalmente L.
laeta puede depredar a S. globula. La masa corporal de S. globula, probablemente
relacionada a la experiencia depredadora es el mejor predictor de un acto agresivo y la
depredacion de L. laeta. En situaciones experimentales la mortalidad de las crias de L.
laeta puede aumentar al doble en presencia de S. globula. Sin embargo el efecto
poblacional que ejerce S. globula es s6lo moderado, por lo que no se puede considerar
por si séla como un agente de control bioldgico.

10



11

Capitulo 1.- Plantamiento de la tesis

1.1.- Introduccion

Al presente se reconocen aproximadamente 40000 especies de arafias (Araneae)
agrupadas en alrededor de 100 familias. La mayoria de los autores reconocen tres
subordenes. Las arafias con opistosoma segmentado constituyen el suborden Mesothelae.
Estas corresponden a dos familias vivientes de arafas asiaticas Liphistiidae y
Heptathelidae. Las arafias ortognatas son incluidas todas en el suborden Migalomorphae, y
el resto de las arafas se agrupan en el suborden Araneomorphae (Labidognatas). En este
grupo, hay arafias con una placa cribada delante de las hileras (cribello), Cribellata, y otras
que no lo poseen, Ecribellata. Ademas es posible reconocer aquellas con 6rganos genitales
simples en la hembra (Haplogyna) y 6érganos genitales complejos (Entelegyna), y
finalmente entre €stas ultimas reconocemos aquellas con dos (Dionycha) o con tres ufias

tarsales (Trionycha) (Foelix, 1996; Bradley, 2013).

En Chile estan presentes 55 familias de arafias, dentro de las cuales seis pertenecen
al infraorden Mygalomorphae y 49 al infraorden Araneomorphae (Aguilera & Casanueva,

2005).

Entre las especies de Araneae, hay algunas pocas que tienen importancia médica. En
gran parte del mundo, la mayoria son Araneomorphae. Las Migalomorphae en general, s6lo
producen ocasionalmente reacciones locales con su “mordedura” o con los pelos urticantes
que expulsan durante maniobras defensivas. La excepcion la constituyen las especies

australianas del género Atrax y Hadronyche (Hexathelidae), migalas con tela de embudo
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(funnel web spider), cuyo veneno con accion toxica puede llevar a la muerte (Isbister et al.,
2005). Entre las Araneomorphae existen arafias que por tener toxinas o enzimas
proteoliticas muy poderosas, pueden provocar gran dafio local o general al hombre, incluso
la muerte. Las arafias Araneomorpha mas importantes por su accion sobre el hombre, se
agrupan en las familias Ctenidae, Theriidae, Sicariidae y Lycosidae (Reyes et al., 1991;

Braitberg, 2009).

Las Ctenidae (“wandering spiders”) que han sido mencionados como productores de
cuadros médicos graves, son Phoneutria fera y P. nigriventer. La segunda, reconocida
como productora de graves cuadros toxicos desde 1936 (Vellard, 1936 en Millot, 1948).
Estas, son grandes arafas tropicales, con envergaduras superiores a los 10 cm en los
adultos, no estan presentes en Chile. Habitan en Brasil, Peru, Bolivia, Argentina y Ecuador.
P. nigriventer vive en troncos de arboles, en zonas himedas, pero P. fera es peridomicilaria
y a veces intradomiciliaria en estas zonas. Son errantes y no fabrican telas. Ocasionalmente
son transportadas a otros paises en cargamentos de bananas, por lo que en ocasiones se les
llama arafias de los platanos (“banana spiders™). Zapfe (1963, 1995), sefiala a P. fera como
una de las especies tropicales introducidas pasivamente a Chile. Su mordedura tiene un
efecto neurotoxico. Provoca un dolor lancinante intenso, que dura muchas horas, sin
aparente dafio local. Sin embargo, después aparece fiebre elevada, sudoracion profusa, y, en
ocasiones compromiso de conciencia, diplopia y paro respiratorio que puede llevar a la
muerte. Tiene una mortalidad entre 1% a 3% en adultos, pero 20% a 30% en nifios (Reyes

etal., 1991).

Las Lycosidae (arafias lobo o tarantulas) son citadas en América como peligrosas,

porque su mordedura puede causar lesiones necroticas por la accion de enzimas
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proteoliticas presentes en su veneno (proteasas, hialuronidasas). Las lesiones necroticas,
aunque pueden ser grandes, abarcando areas de més de 10 cm?, no pasan de ser un cuadro
cutaneo, que bien tratado médicamente, no causan problemas. Se han detectado en
Sudamérica cuadros necroticos causados por Lycosa raptoria, L. erytrognatha, L.
pampeana y L. thorelli. En Chile existen numerosas especies de la familia Lycosidae y del
género Lycosa, revisados por Casanueva (1980), pero no existen reportes de dafio por ésta
arafia, salvo una cita aislada de la posible responsabilidad de L. murina en lesiones

necroéticas cutaneas (Donoso-Barros, 1949).

En Chile, los cuadros médicos importantes producidos por arafas son atribuidos a
dos especies, cada una representando a una familia: la “arafia del trigo” o “viuda negra” que
la literatura médica sefiala como Latrodectus mactans (Theriidae), pero que sin embargo
hoy se reconoce como L. thoraxicus (Aguilera et al., 2009), cuyo cuadro téxico es conocido
como Latrodectismo, y la “arafa del rincon” Loxosceles laeta (Sicariidae) cuya accion
necrotica se conoce como Loxoscelismo (Schenone & Reyes, 1965; Artaza ef al., 1982;

Schenone & Correa, 1985; Schenone, 2003; Taucare-Rios et al., 2013).
1.2.- Loxosceles laeta y Loxoscelismo

La arafa del rincon, L. laeta, es una arana errante, solitaria, asociada al ambiente
doméstico, cuyos habitats preferidos son los rincones obscuros dentro de closet,
entretechos, estantes entre ropas y toallas, o detras de cuadros. También puede ser
encontrada en los exteriores bajo rocas, troncos, grietas, etc. Construyen pequenas telas
irregulares, donde habitualmente dejan su ooteca. Su descripcidn original se debe a Nicolet

(1849), sin embargo llama la atencion que en la descripcion original de Nicolet la formula
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de patas de L. laeta es 4-1-2-3 y para L. rufipes es 4-2-1-3, mientras que para Lucas (1834)
L. rufipes tiene formula 4-1-2-3. Posteriormente Simon (1907) reviso6 el material de
Loxosceles sudamericanas consider6 sinonimos L. laeta, L. rufipes y L. nigella, sin hacer
caso a la diferencia de patas, conservando so6lo el nombre de L. laeta. Gertsch en 1958
redescribio a L. laeta con la formula 4-2-1-3. Esto di6 origen en la década de 1960 a la
objecion de Bucherl quien sugirié que Gertsch (1958) describio L. laeta sobre la base de
ejemplares de L. rufipes y asi la L. laeta de Gertsch (1958) seria en realidad la L. rufipes de
Lucas (1834). Bucherl revis6 un gran nimero de individuos de Chile, atribuyéndolos todos
a L. rufipes y ninguno a L. laeta. Platnick (2004) no concuerda con Bucherl y hasta ahora
fuera de la descripcion de L. coquimbo (Gertsch, 1967) y el hallazgo reciente de L. surca
(Gertsch, 1967) en el Norte de Chile, todos los ejemplares son atribuidos a L. laeta
(Galiano, 1967; Canals et al., 2004; Platnick, 2004; Taucare-Rios, 2011). Esta arafia se
caracteriza por tener 6 ojos dispuestos en tres diadas fuertemente recurvadas. La hembra
tiene el clipeo de 0,75 mm de largo, igual a tres veces el diametro de los 0jos medianos, que
estan separados por 1,3 didmetros. El epiginio tiene los receptaculos angostos en su base,
cada uno con un l6ébulo erecto con un ensanchamiento apical. En el macho el clipeo es de
0,5 mm, 2,3 veces el didmetro del ojo mediano. La formula de patas es igual y en el palpo
el émbolo es curvo levemente mas largo que el ancho del bulbo. Se distribuye en Chile,
Peru, Ecuador, Argentina, Brasil y otras partes del oeste de Sudamérica. Introducida en
Estados Unidos, Canadd, Australia y Finlandia (Gertsch & Ennik, 1983). Su color es pardo
claro u oscuro, dependiendo del estado de desarrollo y del sexo. Los estados inmaduros y
los machos son mas claros. La hembra adulta mide alrededor de 1 a 1,5 cm en su cuerpo,

pudiendo llegar a 4,5 cm con las patas extendidas (Schenone, 2003). Su veneno es de
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naturaleza proteica, compuesta por polipéptidos. Contiene hialuronidasa, levartenerol, y

esfingomielinasa, las que tienen accidn citotoxica, coagulante, proteolitica y hemolitica.

Su tela es irregular. En ella habitualmente se encuentran dipteros (moscas) y otros
pequefios insectos habitacionales que captura durante su actividad crepuscular y nocturna
(Schenone & Reyes, 1965). Teje una ooteca de aproximadamente 1 cm, en la que se pueden
encontrar entre 80 y 200 huevos (Reyes et al., 1991). Su desarrollo una vez fuera de la
ooteca dura aproximadamente 1 afio para llegar a adulto, pasando por tres estadios de
desarrollo que se completan entre 9 a 12 mudas (Galiano, 1967; Parra et al., 2002). Su
longevidad es en promedio 696 dias para machos que se han apareado, 1155 dias para
machos virgenes, 1536 dias para hembras fecundadas y 1894 dias para hembras virgenes

(Galiano & Hall, 1973; Schenone & Letonja, 1975).

Los accidentes ocurren predominantemente en primavera y verano (75%), y
preferentemente entre las 22 y las 7 horas (75%) y en general dentro de los dormitorios
(69,6%) (Schenone et al., 2001). Las circunstancias mas habituales en que ocurre la
mordedura son mientras se duerme, al vestirse, al secarse con toallas y durante el juego en
nifios. So6lo en alrededor de un 10% de los casos la arana es capturada y llevada para
identificacion (Schenone ef al., 2001; Schenone, 2003; 2004). En base a observaciones de
terreno se ha propuesto que L. /aeta es una arana predominantemente nocturna y que su
actividad depende de la temperatura ambiental, siendo el frio invernal un factor limitante
(Schenone, 2003), por lo que la calefaccion en las casas, al crear un ambiente temperado
seria favorable para la instalacion y el desarrollo de esta arana. A pesar de estas
observaciones es poco lo que se conoce en relacion a su ritmo de actividad y de las

preferencias microambientales térmicas y de humedad que esta especie y otras arafias
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requieren. De hecho, se han reportado las preferencias térmicas de s6lo veinte a treinta
arafias en el mundo, menos del 0,1% de las especies de arafias (Humphreys, 1987,
Schmalhofer, 1999). En referencia al género Loxosceles, se han realizado estudios de
tolerancia al frio en L. reclusa, encontrando una temperatura letal 50 (LTs) de -9°C
(Cramer & Maywright, 2008), y de -7°C para L. intermedia y L. laeta (Fischer &
Vasconcellos-Neto, 2005a,b). Estos tltimos autores encontraron ademas temperaturas
letales superiores de 42 y 40°C, respectivamente, para animales sometidos a temperaturas
crecientes y de 35 y 32 °C, respectivamente, para animales expuestos a temperatura
constante. En Chile se ha encontrado que las temperaturas criticas inferiores son menores a

-3°C y las superiores de mas de 45 °C (Alfaro et al., 2013).

El Loxoscelismo es el cuadro clinico generado por aranas del género Loxosceles, y
se ha registrado en todos los continentes. En América se han registrado casos de
Loxoscelismo atribuidos a L. laeta en el cono Sur, L. reclusa (Gertsch & Mulaik, 1940) en
Estados Unidos y Méjico, y L. arizonica (Gertsch & Mulaik, 1940) en Estados Unidos; L.
gaucho en Argentina, L. intermedia en Brasil (Tambourgi et al., 2010) y L. rufescens, L.
spadicea en zonas mediterraneas (Reyes et al., 1991). En Peru el Loxoscelismo se atribuye
a L. laeta'y L. rufipes (Zabaleta, 1987). En Chile, aunque desde 1878 se reporta la “mancha
necrotica” por picadura de arafia, fue Macchiavelo (1937) quien informo y demostrd que
numerosos casos de accidentes cutaneo-necrdticos asociados a transtornos viscerales y
hemoliticos eran consecuencia de la mordedura de L. /aeta (Schenone & Reyes, 1965).
Veinte afios después Atkins et al. (1957) demostraron la patogenicidad de L. reclusa en

Estados Unidos.
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En nuestro pais, solo se ha responsabilizado a L. laeta de todos los casos de
aracnoidismo necrético (Loxoscelismo) (Schenone, 1998, 2003; Canals et al., 2004, 2008).
Esto ocurre fundamentalmente por la presencia de la enzima esfinfomielinasa D
(Manriquez & Silva, 2009) que tambien esta presente en otras araias de la misma familia
(Sicariidae), del género Sicarius. Aunque en Chile existen 8 especies de este género
descritas (Platnick, 2004), siendo comunes Sicarius crustosus y S. terrosus, no se han

reportado accidentes con éstas arafas (Canals et al., 2008; Fatndez, 2009).

El loxoscelismo es un importante problema de salud publica en América,
especialmente en el cono Sur y en Chile (Manriquez & Silva, 2009). Asi, por ejemplo en
2005, el centro de atencion toxicoldgica de la Universidad Catolica de Chile atendid 2831
llamados telefonicos sobre pacientes con sospecha de loxoscelismo, confirmandose 287 de
éstos (Rios et al., 2007). Sélo en el Hospital clinico de la Universidad de Chile se siguieron
y confirmaron 250 casos entre 1955 y 2000, con 56 casos pediatricos (Schenone et al.,

2001; Schenone 2003).

Se han reconocido dos cuadros clinicos asociados a la mordedura de Loxosceles
spp.: Loxoscelismo cutaneo y Loxoscelismo cutdneo visceral. El primero constituye
alrededor de un 83% (Schenone, 2004) y es menos grave. Se caracteriza por ser una lesion
local, con dolor, edema local y eritema en las primeras 6 a 8 horas que progresa a la
vasoconstriccion e isquemia. Se puede formar una ampolla y después la lesion adopta un
caracteristico color azulado-violaceo (placa livedoide), de consistencia dura y con un centro
deprimido. Esta lesion es seguida por ulceracion y necrosis de toda el area. Aunque la
necrosis puede ser profunda, el cuadro es local. En ocasiones puede existir una variante

edematosa del cuadro (Schenone, 1998; Manriquez & Silva, 2009). El loxoscelismo
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cutaneo-visceral presenta compromiso sistémico, con hemolisis, hematuria,
hemoglobinuria, ictericia, fiebre e insuficiencia renal que se instala rapidamente, antes de
las 24 horas y puede ser letal en un 22,2% en nifios y 19,1% en general (Schenone, 2003,

2004).

1.3.- Nicho y Distribucion de Loxosceles laeta

Las preferencias y tolerancias térmicas permiten conocer el nicho térmico, el cual es
una de las dimensiones del nicho ecologico de una especie, que se puede definir como una
combinacion multidimensional de variables bioticas y abioticas requeridas por una especie
para sobrevivir y reproducirse. Este concepto incluye el nicho potencial (o fundamental), el
cual describe el conjunto de condiciones que una poblacion podria ocupar (i.e. maximas
tolerancias), y el nicho realizado que describe el conjunto de condiciones reales bajo la cual
una poblacion existe y persiste el el tiempo (i.e. temperaturas preferidas) (Hutchinson,
1957, 1976; Chase & Liebold, 2002; Jaksic & Marone, 2007; Peterson et al., 2011). Los
métodos ecologicos mecanisticos y biofisicos para estimar el nicho han sido usados para
cuantificar la interaccion entre organismos y su ambiente, sin usar el ambiente por si mismo
sino a través del estado del organismo, por ejemplo la temperatura corporal. Estos métodos
proporcionan una aproximacion robusta al nicho de un organismo (Kearney, 2006; Kearney
& Porter, 2009; Kearney et al., 2010, Kearney, 2012). La temperatura corporal se puede
considerar como la variable ecofisiologica mas relevante afectando todos los aspectos del
desempeiio de los ectotermos incluyendo la locomocion, la respuesta inmune, el input
sensorial, la habilidad de forrageo, el cortejo, las tasas de alimentacion y el crecimiento
(Johnson & Bennett, 1996; Portner et al., 2006; Angilletta et al., 2002). Durante la

exposicion a un rango amplio de temperaturas, la relacion entre el desempefio y la
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temperatura es descrito por una curva con un éptimo y con minimos en las temperaturas
criticas (CTmin y CTmax) (Angilleta et al., 2002). Estos limites al estres térmico
constituyen una ventana al desempefio de actividad aerobica permitiendo estimar la
habilidad de aclimatacion mediante la construccion del poligono de tolerancias, una
aproximacion al nicho fundamental de Hutchinson. La sobreposicion del nicho es util para
estimar la probabilidad de encuentro entre especies, como la interaccion predador-presa.
Por ejemplo, Sepulveda ef al. (2014) encontraron un importante ajuste entre las
temperaturas preferidas de la arafia Dysdera crocata y Porcelio laevis (Isopoda), su presa

mas habitual.

Conocer las preferencias y tolerancias térmicas y de desecacion de las especies
ectotérmicas es necesario para describir la ecologia térmica y la tolerancia de su habitat
(Hertz et al., 1993) y medir la sobreposicion del nicho (Sandidge, 2004), como medida de
la posibilidad de encuentro entre ellas. Por ejemplo, estudios previos con L. laeta y
Scytodes globula (Scytodidae) han mostrado que estas especies tienen temperaturas
preferidas similares, mas altas en el creptsculo, observandose una amplitud del nicho
térmico en laboratorio similar: B =23,2 y 26,1, y Ba= 0,62 y 0,61. La sobreposicion del
nicho fue: Ojk = 0,852. Las temperaturas criticas y la tolerancia a la desecacion también
muestran gran sobreposicion (Alfaro ef al., 2013; Canals ef al., 2013). Se ha propuesto que
las temperaturas criticas, tolerancia a la desecacion y la pérdida de agua tienen estricta
relacion con el microhabitat de las arafias, por lo que sus microhabitat escogidos serian muy
similares, indicando una alta posibilidad de encuentro y depredacion. Sin embargo, en estas
especies no se ha estudiado la relacion entre eleccion de temperatura a micro escala (en

laboratorio) y su distribucion potencial.
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La distribucion de las especies de artropodos no solo se encuentra relacionada con
sus ambientes preferentes a micro-escala sino que también por el clima (sensu lato;
macroescala), y en particular la temperatura ambiental que afecta practicamente todos los
aspectos de la vida de los artrépodos (“the weather school”: Andrewarta & Birch, 1954)

como seleccion de habitat, apareamiento y desarrollo (Canals, 1998; Angilleta et al., 2002).

Originalmente, el nicho de una especie se concibié como el conjunto de condiciones
climaticas que le permiten a una especie vivir y reproducirse, sin migrar (Grinnell, 1917).
Posteriormente se incorpor6 la relacion con otras especies (Elton, 1927) y el concepto del
nicho como un hipervolumen en un espacio definido por un conjunto de ejes que permitian
conocer el “rol” y la existencia y persistencia de una especie (Hutchinson, 1957). Chase y
Liebold (2002) retomaron y reimpulsaron el concepto destacando la participacion no sélo
de los requerimientos sino también los impactos de una especie y considerando al nicho

como el principal estructurador de las comunidades (Chase & Liebold, 2002).

El avance de la estadistica espacial y geografica ha permitido avanzar en el
conocimiento del nicho de las especies mediante la modelacion de la “distribucion
potencial” o modelacion del nicho Grinneliano ya sea con modelos tipo GLM (General

Linear Models) o métodos de maxima entropia (MaxEnt) (Mateo et al., 2013).

A pesar de existir informacion relativa a los lugares donde se encuentra L. laeta y
de las circunstancias en las que se producen los accidentes, no se tiene un conocimiento
adecuado de la distribucion de esta arafia ni de su interaccion con sus posibles
depredadores. En la literatura sélo exiten escasos reportes referidos a la distribucion de L.

laeta proveniendo la informacidn principalmente de la literatura médica. Loxosceles laeta
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en Chile se distribuiria entre Arica y la region del Biobio (Schenone & Letonja, 1975;
Schenone, 2003). Un posible predador de ésta, S. globula corresponderia a una especie
estrictamente meridional, habitando lugares frios y himedos en el centro sur de Chile,
desde la Region del Biobio (37°S) hasta la Region de Coquimbo (29°S), no encontrandose

en el Norte Grande (Taucare-Rios, 2013).

1.4.- Predadores de araias del género Loxosceles

Préacticamente no existe informacion acerca de los depredadores de L. laeta, 1o que
puede deberse en parte a sus habitos domésticos. En relacion a otras especies de habitos
extradomiciliarios se han indicado como depredadores algunas especies de reptiles
(Tropidurus peruvianus ) (Delgado, 1966), el gecko Hemidactylus mabouia (Ramires &
Fraguas 2004), los monos del género Lagothrix (Foelix, 1996), ranas (Scinax rubra) y
murciélagos (Eptesicus brasiliensis) (Fisher et al., 2006). Sin embargo hay reportes
publicados que indican que las arafas del género Scyfodes (“‘spitting spiders”) serian los

predadores “naturales” de estas arafias (Fernandez et al., 2002).

La arafia de patas atigradas presente en Chile S. globula (Platnick, 2004) ha sido
muy poco estudiada (Canals et al., 2008; Taucare-Rios ef al., 2013). Es una arafia con un
cefalotérax con manchas café bordeadas con manchas crema amarillento, pedipalpos y
patas amarillas con bandas café excepto en los tarsos, abdomen gris con manchas oscuras.
El tamafio del cuerpo no supera los 8 mm. El cefalotérax es muy arqueado hacia atras con
un surco toracico poco notorio, el abdomen es oval, las patas son muy largas, tres a cuatro
veces mas que la longitud total del cefalotorax y abdomen, delgadas y con tres ufias. Tienen

seis ojos, dispuestos en tres diadas, en donde los dos anteriores estan alejados hacia delante
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con respecto a los laterales. Tanto el cefalotérax como el abdomen tienen dibujos
irregulares de color pardo oscuro sobre un fondo pardo claro o amarillo, aun cuando pueden
encontrarse ejemplares en donde el abdomen es mucho mas oscuro que el cefalotorax
(Fernandez et al., 2002; Aguilera & Casanueva, 2005; Canals et al., 2008). Se encuentra en
lugares humedos y oscuros y habitualmente en la vivienda humana. En Chile estas arafias
comparten el habitat con L. /aeta, sin embargo no existe informacion en relacion a sus
microambientes preferentes, y a pesar que son reconocidas como especies preferentemente
nocturnas su ritmo de actividad no ha sido estudiado. Estas son cazadoras activas por lo que
corrientemente no construyen telas. Estas arafias tienen una especializacion que consiste en
que la glandula del veneno, produce veneno solo en su seccion anterior, y en la posterior se
produce una sustancia adhesiva semejante a la goma (Kovoor & Zylberger, 1972; Foelix,
1996). Estas aranas capturan su presa “eyectando” (spitting) esta ultima sustancia, lo que
produce la adherencia de la presa al sustrato, antes que la arafa le inyecte el veneno
(Monterosso, 1928; Dabelow, 1958; Burgis, 1980, 1990). Gilbert y Rayor (1985)
describieron el etograma de captura de presas de arafias del género Scytodes, de la siguiente
forma: La secuencia se inicia con la palpacion de la presa (tapping), a continuacion la
eyeccion de la sustancia gomosa (spitting), que puede ser seguido por la mordedura
(bitting) o el envolver la presa en la tela (wraping). La mordedura se puede repetir varias

veces, para finalmente alimentarse.

Se han realizado algunos experimentos que avalan solo parcialmente que las arafias
del género Scytodes serian depredadoras de aranas del género Loxosceles. Por ejemplo,
Ramires (1999) y Ades y Ramires (2002) realizaron encuentros entre S. globula y tres

especies de Loxosceles: L. intermedia, L. gaucho y L. laeta, encontrando que a los 30
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minutos del encuentro practicamente todos los individuos de L. laeta estaban aiin vivos,
aunque habian sido victimas de la sustancia adhesiva que eyecta S. globula y ser envueltos
por lineas de seda. De los 22 actos de depredacion registrados, en tres ocasiones la defensa
de L. laeta causé la autotomia de extremidades y en dos ocasiones L. laeta mordid y matd a
S. globula. Se encontr6é ademas que el 22,2% de los individuos de S. globula tenian pérdida

de una pata.

Muchos estudios muestran que los ensambles de arafias pueden ser importantes en
reducir el nimero de insectos plagas en agroecosistemas (Riechert, 1999), pero muy
escasos se han enfocado en el control de poblaciones de insectos plaga urbanos (Sandidge,
2004). Dado su habito polifagico, es probable que juegen un rol en el control de insectos y
otras arafias. En arafias, es conocida la predacioén conespecifica (canibalismo) y
heteroespecifica de otras aranas (Polis, 1981; Wise, 1993). Muchas arafias son capaces de
matar a otras especies a pesar de una menor toxicidad de veneno y tamafio menor (Huets &
Brunt, 2001). Asi, si dos o mas especies sobreponen sus nichos en espacio y tiempo, la
competencia interespecifica, agresion o predacion son inevitables (Sandidge, 2004). Por
ejemplo, Fernandez et al. (2002) reportan la coexistencia de L. laeta y S. globula en la V
region, con una relacion 3,64:1, respectivamente y sugieren una relacion depredador-presa

entre estas especies.

Se han estudiado interacciones entre L. intermedia y Pholcus phalangioides en
Brasil, encontrando que especies de Loxosceles se encuentran frecuentemente en las telas
de P. phalangioides, pero sin un claro efecto poblacional (Fisher & Krechemer, 2007).
Estos autores encontraron que P. phalangioides depredaba adultos y arafiuelas de L.

gaucho, L. laeta 'y L. hirsuta. Sandidge (2004 ) report6 predacion de L. reclusa por parte de
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tres arafias cosmopolitas sinantropicas: Pholcus phalangioides, Achaearanea tepidariorum
y Steatoda triangulosa, reportando que s6lo las dos ultimas arafias tenian una correlacion
negativa (pero, no significativa) con la poblacion de L. reclusa. Sandidge (2004) no
encontr6 individuos de L. reclusa en las telas de P. phalangioides, 1o que explico por
diferencias en la distribucion espacial de estas arafas, ya que mientras L. reclusa se
encontraba en telas a ras del suelo, P. phalangioides se encontraba en telas en rincones
altos, cerca de los techos. Sin embargo, Fisher & Krechemer (2007) propusieron que esto es
explicado por el habito de reconstruir sus telas de P. phalangioides. La disponibilidad de
alimentos puede ser un factor importante para explicar los resultados de Fisher &
Krechemer (2007) y Sandidge (2004), porque las arafias estudiadas por estos autores son
arafias oportunistas que usualmente se alimentan de insectos. En contraste, S. globula es
una arafia reconocidamente araneofagica que depreda en especies del género Loxosceles y
otras arafias como Salticidae y arafias del género Drassodes (Jackson et al., 1998; Ades &

Ramires, 2002; Fernandez et al., 2002).

Asi, finalmente, existe un limitado conocimiento de la biologia de L. laeta 'y S.
globula especialmente en lo referente a su nicho, distribucion e interacciones, las que tienen
gran repercusion en la eco-epidemiologia del loxoscelismo, de gran importancia en salud
humana. En este proyecto se propone avanzar en el conocimiento de la biologia de L. laeta
y de S. globula conociendo su nicho desde la perspectiva mecanicista (desde la micro-
escala) y desde la perspectiva Grinneliana (clima, macroescala) y estudiar las relaciones de
interaccion individual y poblacional entre estas especies desde una perspectiva

experimental.



1.5.- Hipotesis

1.- Nicho: 1.1.- El eje de temperaturas extrapolado a partir de analisis experimental en
laboratorio (nicho mecanicista) sera consistente con la modelacion de nicho a partir de
variables ambientales (nicho Grinnelliano) siendo este eje un factor fundamental en
determinar la distribucion geografica de las especies estudiadas, ya que interviene en
practicamente todos los aspectos fisioldgicos, reproductivos y poblacionales de las

especies.

1.2.- La huella humana sera un factor importante en explicar la distribucion de éstas
especies, ya que ambas son consideradas sinantropicas y que al menos en L. laeta el

hombre participa en su dispersion.

1.3.- Los ambientes preferenciales, tolerancias térmicas y de desecacion y ritmos de
actividad estudiados en laboratorio seran similares y consistentes con la distribucion

potencial de L. laeta y S. globula (amplia sobreposicion de nicho).

1.4.- S. globula restringira los ejes ambientales del nicho, dada su accién como

depredador de L. laeta

2.- Interaccion: S. globula tiene el potencial de regular la poblacion de L. laeta, dado

que existe evidencia experimental que acredita actos de depredacion.

1.6.- Resultados esperados

Modelacion del Nicho: i) Nicho mecanicista: Se espera encontrar una

sobreposicion importante en los rangos de tolerancias térmicas de éstas especies,
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aunque no necesariamente una coincidencia en éstos ni en las temperaturas
preferenciales. Se espera encontrar también un ritmo de actividad similar. Se espera
encontrar que la distribucion potencial generada a partir del nicho térmico estimado en
laboratorio sea consistente con la distribucion reportada de estas especies; ii) Nicho
Grinnelliano: Se espera encontrar una adecuada consistencia entre la modelacion de
nicho a partir de variables ambientales y la distribucidon empirica de estas especies.
Estas distribuciones deberian también mostrar amplia sobreposicion. Dado que estas
especies son sinantropicas en Chile, también podria ocurrir que gran parte de su

distribucion empirica estuviera asociada a la presencia humana.

Interaccion: Se espera encontrar que la respuesta mas frecuente sea el acto de
depredacion. Sin embargo es probable como se ha sefialado en la literatura que exista
una proporcion de encuentros en que el resultado sea exactamente el contrario, y
situaciones en que existan episodios de pérdida de patas por autotomia por parte del
depredador. Es probable que exista una dependencia entre el resultado y la relacion de
tamafios entre depredador y presa (Foelix, 1996; Gonzaga et al., 2007). Esperamos
ademas que las cohortes de L. /laeta no sean viables, no se establezcan o tengan un

menor €éxito al ser enfrentadas a S. globula.

1.7.- Objetivos

Modelacion del nicho:

1) Nicho mecanicista: consideraremos fundamentalmente los principales componentes
del nicho térmico (Kearney, 2006, 2012; Kearney & Porter, 2009; Kearney et al.,

2010): Temperaturas preferidas y criticas, respuesta metabolica a las temperaturas y



desecacion, ademas de ritmo de actividad. Las temperaturas y respuesta a la desecacion

ya han sido estudiadas previamente por lo que nos concentraremos en tres aspectos:

1.- Determinar el requerimiento energético de las especies L. laeta y S. globula frente a

diferentes temperaturas.

2.- Determinar el ritmo de actividad de las especies L. laeta y S. globula.

3.- Basados en estudio de temperatura preferidas por las arafias en laboratorio
(microescala), generar mapas de distribucion potencial de ambas arafias comparandolos

con la distribuciones empiricas.

i1) Nicho Grinnelliano:

4.- Modelar el nicho Grinnelliano, generando mapas de distribucion potencial
considerando la distribucién empirica y variables ambientales como predictores de

presencia.

Interaccion:

1.- Determinar el etograma y la frecuencia de acciones en encuentros individuales entre

L. laetay S. globula.

2.- Determinar la frecuencia de resultados de muerte y dafio de ambas especies en

encuentros individuales entre L. laeta y S. globula.

3.- Correlacionar la frecuencia de dano y muertes de ambas especies con la relacion de

tamafios de ambas especies.
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4.- Determinar el éxito de establecimiento de cohortes de L. laeta en ambientes
habitacionales con alimentacion regular de presas en ausencia y en presencia de S.

globula .

5.- Modelar el efecto de S. globula sobre la dinamica poblacional de L. laeta.
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Parte I.- El nicho de Loxosceles laeta y Scytodes globula
Capitulo 2.- Los ejes del nicho.
2.1.- Introduccion al concepto de nicho
El nicho se defini6 inicialmente como el conjunto de condiciones climaticas que le
permiten a una especie vivir y reproducirse, sin migrar (Grinnell, 1917). Posteriormente en
una interpretacion contrastante, se incorporo la relacion con otras especies considerando el
nicho como el rol funcional de un organismo en una comunidad (Elton, 1927). En este
ultimo sentido la existencia es considerada como garantizada y el énfasis es puesto en los
impactos (Chase & Liebold, 2002; Peterson et al., 2011). Ambos conceptos contraponen
también enfoques a diversas escalas. Mientras el nicho Grinnelliano se expresa en una
escala geografica, el nicho Eltoniano lo hace a una escala local (Peterson ef al., 2011).
Hutchinson (1957) en un enfoque casi termodinamico, concibi6 el nicho como un
hipervolumen en un espacio definido por un conjunto de ejes que permitian conocer el “rol”
la existencia y la persistencia de una especie (Hutchinson, 1957). Sin embargo, en la
concepcion de Hutchinson no se distinguio entre aquellos ejes que afectan
unidireccionalmente a las poblaciones y aquellos ejes que a su vez son afectados por las
poblaciones a través de consumo u otra modificacion. Esta distincion es clave, ya que las
primeras condicionan la existencia y persistencia de las especies, mientras que las segundas
establecen una interaccion dindmica con éstas. Chase y Liebold (2002) retomaron y
reimpulsaron el concepto destacando la participacion no solo de los requerimientos sino
también los impactos de una especie y considerando al nicho como el principal
estructurador de las comunidades, en oposicion a las teorias neutrales de “suma 0”
(Hubbell, 2001), considerando como los requerimientos y los impactos interactuan para

determinar si un conjunto de especies pueden coexistir en una comunidad ecoldgica (Chase
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& Liebold, 2002). La presencia de una especie en una localidad obedece al menos a tres
restricciones: 1) las condiciones locales que le permiten a una poblacion sobrevivir y crecer
(nicho Grinnelliano), ii) la interaccion con otras especies (predacion, competencia,
mutualismo, etc) (nicho Eltoniano) y iii) que la localidad sea accesible, dada la capacidad
de dispersion de la especie (Hirzel et al., 2006; Hirzel & Le Lay, 2008). Estas restricciones
determinan la distribucion geografica de las especies, siendo posible reconstruir el nicho
realizado Grinnelliano de una especie a partir de variables ambientales medidas en la
localidad que ocupan.
2.2.- El nicho desde una perspectiva ecofisiologica

El concepto de nicho de Hutchinson incluye el nicho fundamental (o potencial) que
describe el conjunto de condiciones que una poblacion podria ocupar como por ejemplo las
tolerancias maximas de humedad o temperatura, y el nicho realizado que describe el
conjunto de condiciones reales que permiten a una especie vivir y reproducirse
(Hutchinson, 1957; 1976; Jaksic & Marone, 2007). La relacion entre la sobrevivencia o la
reproduccion (o adecuacion bioldgica) de un organismo y un eje del nicho se podria
establecer a través una curva de desempefio que relacionara estas variables, por ejemplo
sobrevivencia y temperatura. Sin embargo esto es dificil de establecer en algunos
organismos y dificil de extrapolar desde el laboratorio a la naturaleza. Como aproximacion
al problema, se han utilizado enfoques mecanicisticos para cuantificar las interacciones de
los organismos con su medio ambiente, no usando el ambiente en si mismo sino el estado
del organismo, como por ejemplo la temperatura corporal (Tb). Asi por ejemplo la
temperatura preferida por un ectotermo se puede considerar como aquella temperatura que
permite un adecuado desempeiio, permitiendo extrapolar lo que un organismo elije en el

laboratorio con lo que ocurre en la naturaleza. Los principios de éstos modelos han
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permitido una aproximacion robusta a la determinacién mecanistica del nicho de los
organismos (Kearney, 2006; 2012; Kearney & Porter, 2009; Kearney et al., 2010). La
temperatura corporal es practicamente la mas importante variable ecofisiologica que afecta
todos los aspectos del desempefio en ectotermos, incluyendo la locomocion, respuesta
inmune, input sensorial, habilidad de forrageo, cortejo y tasas de alimentacion y
crecimiento (Johnson & Bennett 1996; Portner et al., 2006; Angilletta et al., 2002;
Angilletta, 2009). Durante la exposicion a un rango amplio de temperaturas se puede
establecer la relacion entre desempeio y temperatura mediante una curva en el cual el
optimo térmico es la temperatura a la cual el desempeiio es maximo y los limites criticos
son las temperaturas corporales minima (CTmin) y méxima (CTmax) que permiten el
desempefio (Angilletta et al., 2002). Los analisis tradicionales de tolerancia térmica
incluyen la determinacion de CTmax y CTmin. Estos limites extremos al stress térmico
constituyen una estimacion de la expansion de la actividad aerébica, permitiendo una
estimacion de la habilidad de aclimatacion y de sus rangos de tolerancia térmica en el
ambiente (Boher et al., 2010). Asi, los limites y preferencias térmicas son importantes en la
determinacion de la distribucion y abundancia de los artropodos en respuesta al clima
(Hazell et al., 2010).

2.3.-Temperatura.

Las preferencias térmicas facilitan la descripcion de la ecologia de una especie y la
estimacion de la idoneidad del habitat (Hertz et al. 1993). Los limites individuals y los
procesos fisiologicos asociados determinan las condiciones en las cuales un organismo
puede sobrevivir y adaptarse exitosamente a un ambiente particular (Sevacherian & Lowrie,

1972; Fisher & Vasconcellos-Neto 2013).
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Estudios previos con Loxosceles laeta 'y S. globula han mostrado que estas species
tienen temperaturas preferidas muy similares (Figura 1), lo cual es congruente con el
hallazgo habitual de éstas dos species en micro ambientes similares como en los ambientes
intradomiciliaros de la zona central de Chile (Schenone et al., 1970; 1989; 1975, Alfaro et
al., 2013; Canals et al., 2013). Las temperaturas preferidas fueron menores durante la

mafiana lo que se asocia a su habito nocturno, sin diferencias entre ambas especies.
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Figura 1.- Frecuencia de eleccion de temperatura de L.laeta y S. globula. Eleccion en
laboratorio (Alfaro et al. 2013)

Ambas especies tuvieron una amplitud estandarizada del nicho levemente mayor
que 0,6, un valor propuesto como limite entre generalistas y especialistas (Alfaro et al.,
2013). Las temperaturas preferidas fueron similares, mas altas en el creptsculo. La
sobreposicion del nicho fue: O, = 0,852. Las temperaturas criticas inferiores en las dos
especies fueron menores a -3°C y las superiores de mas de 45 °C (Figura 2) (Alfaro et al.,

2013).
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Figura 2.- Temperaturas criticas de L. leta y S. globula . Temperaturas criticas maxima
(CTmax) y minima (CTmin) de L. laeta y S. globula, bajo diferentes temperaturas de
aclimatacion (Alfaro ef al., 2013)

También se ha estimado la tolerancia a la desecacion de estas especies determinando
que la pérdida de agua hasta la incapacidad de desempefio en L. laeta y S. globula, fué
28,7% y 29,2% de la masa corporal respectivamente. El tiempo hasta el cese de la actividad
locomotora fue 23,4 y 22,5 dias para L. laeta y S. globula respectivamente. La tasa de
pérdida de agua fue mayor en L.laeta (0,082 mg/h) que en S. globula (0,035 mg/h), pero la
tasa de pérdida de agua masa-especifica fue similar: 0,00081 mg H,O/mgh y 0,00069 mg

H,O/mgh para S. globula y L. laeta respectivamente (Figura 3).
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Figura 3.- Tiempo de supervivencia y pérdida de agua de L. laeta y S. globula. Tiempo de
supervivencia (T), tasa de pérdida de agua (TWL) y tdsa de pérdida de agua masa
especifica (TWL/Mb) en ambiente seco (HR <3%) (Canals et al., 2013)

El nicho térmico fue amplio y la sobreposicion del nicho entre ambas species fue

mayor que un 80% (Canals et al., 2013) (Figura 4).
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Figura 4.- Nicho térmico de L.laeta y S. globula . Poligono de sobreposicion del nicho
térmico de ambas especies basado en temperaturas criticas (CT), temperaturas de

aclimatacion (Ta) y tiempo de tolerancia a la desecacion (to) expresada como tiempo

estandarizado (Canals et al., 2013).
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2.4.- Requerimientos energéticos.

Con el objeto de satisfacer los requerimientos de mantencion (homeostasis),
crecimiento y reproduccion, los animales necesitan obtener nutrientes desde los autotrofos
o consumir otros animales (Weiner, 1992). La ultima estrategia que corresponde a la
predacion implica costos de busqueda, captura y manipulacion de presas ademads de los
costos de accidon dindmica especifica consecuencia de la absorcion, digestion y asimilacion
(Sibly & Calow, 1986; Secor 2009; Nespolo ef al., 2011). La tasa metabodlica de reposo de
un ectotermo puede ser considerada como la cantidad de energia requerida para satisfacer la
homeostasis durante el reposo, determinando la cantidad minima de alimentacioén necesaria
para mantencion de éste. Asi, es posible establecer una relacion directa entre la tasa
metabodlica y la tasa de alimentacion de presas, como se ha reportado para el caso de la

arafia migalomorfa Paraphysa parvula (Canals et al., 2012).

Las arafias tienen tasas metabolicas muy bajas (Anderson, 1970; Greenstone &
Bennett, 1980; Prestwich, 1983a,b; Wilder, 2011) lo cual puede estar asociado con
adaptacion a ambientes impredecibles y baja disponibilidad de presas (Anderson, 1970;
Greenstone & Bennet, 1980). Desde el punto de vista fisioldgico esto podria ser explicado
por el hecho que las arafias usan la presion hidrostatica para la extension de sus apendices,
manteniendo la postura con una presion constante con solo un pequefio nimero de
musculos activos en vez del uso permanaente de ellos, lo que aumentaria el gasto
metabolico (Anderson & Prestwich, 1982; Carrel & Heathcote, 1976). Un bajo
metabolismo de reposo podria ser un factor que les permite extender su supervivencia sin
alimentos (Tanaka & Ito, 1982; Canals et al., 2007; Nentwig, 2013). Ademas las arafias

pueden reducir su gasto metabolico en forma significativa cuando experimentan periodos
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de baja disponibilidad de alimentos (Anderson, 1974; Ito, 1964; Miyashita, 1969; Tanaka &
Ito 1982; Stolz et al., 2010, Canals et al., 2007, Canals et al., 2011, Phillip & Shillington,
2010). Sin embargo, Lighton et al. (2001) propusieron que las arafias tienen tasas
metabolicas similares al resto de los artropodos terrestres sugiriendo que la tasa metabolica
de reposo puede ser considerada muy conservativa y que entonces se podria establecer una
regla alométrica general para todos los artropodos terrestres, con excepcion de las
migalomorfas, escorpiones y garrapatas (Lighton et al., 2001; Shillington 2002; 2005).

Algunos estudios previos no han podido encontrar diferencias metabolicas entre
diferentes arafnas araneomorfas fuera de las explicadas por diferencias en masa corporal. De
existir, estas podrian ser una consecuencia de las diferencias ecologicas entre los grupos
(Greenstone & Bennett, 1980; Anderson, 1994). Por ejemplo Anderson (1994), analizando
species de la familia Theridiidae con diferentes habitos de vida, s6lo encontraron
diferencias atribuibles a la restriccion de alimentos. Sin embargo, Shillington (2005)
encontro tasas metabolicas mas altas en los machos activos que en las hembras de
Aphonopelma anax, sugiriendo que las diferencias sexuales en los hdbitos podrian explicar
las diferencias metabolicas. En forma similar Kawamoto ef al. (2011) reportaron
diferencias metabolicas entre arafias no cribeladas y cribeladas probablemente asociadas a
las diferencias conductuales asociadas a la construccion de telas, contradiciendo la idea que
las arafias pueden ser entendidas como una unidad entre los artropodos terrestres en
términos energéticos (Lighton et al., 2001).

Carrel & Heathcote (1976,) basados en la baja frecuencia cardiaca de arafas
cazadoras errantes primitivas (Loxoscelidae (Sicariidae) y Scytodidae), propusieron la
hipodtesis que estos grupos podrian tener bajo metabolismo asociado a una estrategia de

conservacion de la energia invirtiendo poco esfuerzo en captura de presas y alimentandose
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solo ocasionalmente. Sin embargo, Greenstone & Bennett (1980) no encontraron
diferencias metabdlicas entre arafias del género Loxosceles y otras arafias araneomorfas,
salvo aquellas debidas a diferencias en masa. Mientras que Carrel & Heathcote propusieron
que la razon constante de 2,5 entre frecuencia cardiaca y metabolismo sugeria que
Sicariidae y Scytodidae deberian tener bajas tasas metabolicas, Greenstone & Bennett
(1980) rechazaron esta idea sugiriendo que la frecuencia cardiaca es un mal predictor de la
tasa metabolica.

En este capitulo analizo el consumo de oxigeno y produccion de CO, de Loxosceles
laeta (Sicariidae) y Scytodes globula (Scytodidae), su relacion con la masa corporal y
comparo sus tasas metabolicas entre ellas y con datos de otras arafias araneomorfas, unas
cazadoras primitivas y otras no.
Material y Métodos

Se capturaron 23 individuos (13 hembras y 10 machos) de L. laeta (127,55 + 90,47
mg) y 26 individuos (16 hembras y 10 machos) de S. globula (82,79 = 51,74 mg) en el
interior de casas durante otofio y primavera en Santiago. Los individuos fueron mantenidos
en el laboratorio por 2 semanas con ciclos L:0:12:12 a temperatura ambiente y alimento ad
lib consistente en larvas de Tenebrio molitor. A un primer grupo de 14 individuos de L.

laeta y 16 individuos de S. globula y un segundo grupo de 9 individuos de L. laeta y 10 de

S. globula seleccionados al azar se les midio el consumo de O, (V,,,) y la produccion de

CO, (V) a20°C y 30 °C, respectivamente. Se midieron en el dia lo que corresponde a

la fase de reposo de estas especies (Alfaro ef al., 2013; Canals et al., 2013; Canals et al.,

2015).
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En los experimentos cada individuos fue introducido en una jeringa de 20 ml por 2
horas en una camara termoregulada junto a dos jeringas vacias como control. Después de 2
horas la mitad del volumen de la jeringa (10 ml) se hizo circular con velocidad de 1ml/seg
en una camara metabolica de flujo abierto la cual aspiraba aire con un flujo Q = 50 ml/min.
Se removio el agua del flujo de aire con filtros de anhidrido sulfato de Calcio (Drierite®).
Posteriormente el aire pasaba por el sistema Sable O,-CO2 Systems International®, modelo
FOXBOX. Los datos fueron corregidos a STP y analizados usando el software ExpeData

(Sable Systems International®) version 1.0.3. Las curvas de O, y CO, fueron

transformadas a unidades de flujo (ml/min) usando: Q,, =(-60-0-0, /100)/(1-0.2095)

y Oco, =60-0-CO, /100, respectivamente (Whithers, 1977). Se midié el area bajo la

curva: Vi, 1= 0, o CO; (ml) representando el total de O, consumido y el total de CO,

producido por las arafias. Entonces el consumo de O, y la produccion de CO; se estim6
mediante : ¥, =2(V, =V,)/t, donde V, corresponde al promedio del area bajo la curva en

los controles. El factor 2 proviene del hecho que se analiz6 solo la mitad del volumen de la
jeringa.

Analisis: Las variables metabdlicas se analizaron con ANCOVA de dos vias (especies y
temperaturas) y la masa corporal como covariable. Se utiliz6 transformacion logaritmica
para satisfacer los supuestos de los analisis, previamente estudiadas con test de Shapiro-
Wilk y Bartlett. Se establecieron relaciones alométricas entre el consumo de oxigeno y la

masa corporal en ambas species usando andlisis de regresion.
Con propésitos comparativos se estudio V,, (1L/ gh) y Vi, (1! gh) a20°Cen 5

individuos de Dysdera crocata (Dysderidae), (122,92 + 41,02 mg), un representante de las

cazadoras primitivas y 2 individuos de Pholcus phalangioides (Pholcidae) (82,78 + 8,55
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mg), que aunque es una arafia haplogina es constructora de tela (Bruvo-Madaric ef al.,
2005). Tambien se compard V,,, (1L / gh) de las cazadoras primitivas (P) considerando

nuestros datos de L. laeta 'y S. globula y datos de las especies L. laeta, L. deserta'y
Plectreurys spp. (de Greenstone & Bennett, 1980) y P. phalangioides con datos de
araneomorfas no primitivas de Greenstone & Bennett (1980) (NP) mediante ANCOVA
considerando aquellos taxa con mas de dos puntos. El grupo P incluy6: Sicariidae (aranas
del rincon), Scytodidae (arafias escupidoras), Dysderidae (arafias rojas), Pholcidae (arafias
de patas largas), y Plectreuridae porque estan entre las mas generalizadas de todas las
haploginas no cribeladas (Gertsch, 1958). El grupo NP incluyo: Theridiidae (arafias viudas
y relativas), Lyniphiidae (tejedoras irregulares), Araneidae (tejedoras orbitales), Agenelidae
(tejedoras de tela de embudo), Oxyopidae (arafas lince), Thomisidae (arafias cangrejo),
Salticidae (arafas saltadoras), Lycosidae (aranas lobo), Gnaphosidae y Clubionidae (arafias

tela de saco). Se realiz6 también un analisis de conglomerados con método UPGMA
usando V,,, (1L / gh) como la variable respuesta y la distancia Euclidea. Las relaciones

filogenéticas de las arafias fueron estudiadas midiendo la sefial filogenética con el indice de
Moran y A de Pagel y realizando regresiones con contrastes filogenéticos basados en las
hipotesis filogenéticas de Coddington & Levi (1991), Bell et al., (2005) y Penney et al.,
(2003).

Los valores de consumo de O, fueron comparados con los valores esperados para su
masa corporal siguiendo las relaciones de Greenstone & Bennett (1980) (G&B): Log(V,,
(uL/h)) =-0,133 + 0,710log(Mb(mg)), la de Anderson (fide Carrel & Heathcote 1976) (A):

V., ( uL/gh) = 947 M, "%, Mb in mg y la de Lighton et al. (2001) (L): M (uW) = 973
02

M, donde M es el metabolismo y Mb en g, transformando las unidades a V., in uL/gh.
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Resultados
La tasa metabolica masa-especifica de L. laeta y S. globula fué baja comparada con

los valores esperados para arafias y artropodos para su masa corporal (Tabla 1).

Vo, (1L / gh)=45,1% y 58,0% del esperado por G&B, 59,0 % y 80,15 % del esperado por
A para S. globula y L. laeta, respectivamente. Usando el valor promedio entre 20 y 30 °C
como un estimador del consumo de oxigeno a 25 °C, V,,, (1L / gh) fué 59,0% y 63,3 % del

valor esperado para artropodos por L en S. globula y L. laeta, respectivamente.

Tabla 1. Consumo de oxigeno total (¥, (zL/ h) y masa especifico (V,,(1L/ gh)),

produccion de CO; total (¥, (4L / h)) y masa especifica (¥, (1L / gh)) y cuociente
respiratorio (RQ) de S. globula y L. laeta a dos temperaturas.

20 °C 30 °C
Va1 )
S. globula 8,36 £ 9,39 10,17 £ 4,12
9,21 +£ 6,42 24.19 + 10,20
L. laeta
Vo, (L1 gh)
S. globula 92,22 + 54,44 177,82 +£76,15
L. laeta 144,06 + 165,04 172,69 + 124,00
Veoo (L1 h)
S. globula 4,47 +3,63 8,25 +£4,63
L. laeta 4,82 +2.59 14,51£9,12
Veor (UL gh)
S. globula 51,52 £ 18,46 133,52 £ 41,41
L. laeta 63,01 +£43,48 85,95 £ 49,66
RQ
S. globula 0,71+ 0,47 0,74 £0,27
L. laeta 0,67+ 0,33 0,58 £ 0,24
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No se encontraron diferencias en V,,, (1L / gh) (F1 4, = 0,28, p = 0,596) ni en
Vep, (UL gh) (F142= 1,01, p=0,319) entre estas especies. Tampoco se econtraron

diferencias entre sexos en V,, (L / gh)nien Vi, (tL/ gh) (F1 4 =2,40,p=0,124 y F 4 =
0,40, p = 0,53 respectivamente).

La masa corporal afectd V,, (1L / gh) (Fi4=9,56,p=0,004)y V,p, (1L / gh) (F) 4
=4,08, p = 0,049). También se encontr6 un efecto de las temperaturas experimentales sobre

ambas variables (Fj 4, = 16,48, p = 0,0002 y F 4, = 21,90, p = 0,00003 enV,,, (1L / gh)y
Ve, (1L ] gh) respectivamente). No existieron diferencias en el cuociente respiratorio (RQ)

entre especies (Fj 42 = 0,953, p =0,335) ni entre temperaturas experimentales (F; 4, = 0,05,
p=0,82).

Combinando los valores de consumo de oxigeno de ambas especies a 20 °C se
obtuvieron las relaciones alométricas: V,,, =573,85-M,"**"*" y V., =573,85- M, "*"***
; con las mediadas metabdlicas en (uL/gh) y Mb en mg, pero las regresiones no alcanzaron
nivel de significacion estadistica: F; 26 = 2,84, p = 0,103, R?= 0,12 y F126=3,45,p=0,075,

R*=0,10 para V,,(uL/ gh)y V., (1L / gh), respectivamente (Figura 5).
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Figura 5. Consumo de oxigeno y produccion de CO; de L. laeta 'y S. globula . A) Relacion

Log-log de consumo de oxigeno( ¥, (4L / gh)) y masa corporal (Mb) de S. globula y L.

laeta a 20 °C. B) relacion Log-log de produccion de CO,

(Vo (L] gh)) y Mb de ambas species a 20 °C.

Para D. crocata se encontrd V,,, (1L / gh)=97,18 £ 38,00y Vi, (1L / gh)= 63,57 +

27,69 y para P. phalangiodes V,,,(1L/ gh)= 187,57+ 15,79 y V., (1L / gh)= 110,66 +

34,43. En D. crocata V,,(uL/ gh) fué 53,3% del esperado por G&B, 92,43% del esperado
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por Ay el 42,94% del esperado por L; V,, (4L / gh) de P. phalangioides fué el 91,7% del
esperado por G&B, 120.04% del esperado por A y 78,29% del esperado por L.

La V,,(uL/ gh) a20 °C del grupo P fué menor que la del grupo NP (F; 76 = 3,91, p
=0,05) sin diferencias entre las pendientes (F; 76 = 0,94, p = 0,13). Se encontr6 sefial
filogenética en V,, (1L / gh) (Moran’s 1= 0,034, p = 0,02; A = 0,937, no significativamente
diferente de 1; p = 0,19). El analisis de conglomerados mostré que desde el punto de vista
metabolico existen tres grupos segun método de Ward (ANCOVA F, 1, = 74,7, p << 0.001;
Tukey a,b,c) : 1) Dysderidae-Sicariidae-Clubionidae-Plectreuridae-Scytodidae-
Gnaphosidae; i1) Pholcidae-Thomisidae-Agelenidae-Lycosidae-Oxiopidae-Salticidae-
Araneidae y iii) Lyniphiidae-Theridiidae. El primer grupo incluyo principalmente arafias
tejedoras y cazadoras primitivas y el segundo y tercer grupo incluyeron arafias cazadoras

activas y tejedoras de telas orbitales (Figura 6).
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Figura 6.- Relaciones filogenéticas en arafias araneomorfas y relacion metabolica. A)
Relaciones filogenéticas de las familias de arafias consideradas para las comparaciones

metabolicas. Basadas en Coddington & Levi (1991), Bell et al., (2005) y Penney et al.,
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(2003). B) Analisis de conglomerados V,,, (1L / gh) en estas familias, basados en distancias

Euclideas con método UPGMA. La linea indica los grupos segiin Ward.

Analizando V,,, (1L / gh) como funcién de la masa corporal en todas las arafias

consideradas, encontramos una pendiente — 0,248 + 0,146 (F;13=2,88,p =0,11)y

excluyendo las arafias del grupo P la pendiente fue similar: -0,224 + 0,123 (F;9=3,31,p=

0,10) aunque no alcanzaron significacion estadistica. Corrigiendo por filogenia la tendencia

alométrica general se mantuvo: pendiente = -0,246 + 0,132 (F; ;3 = 3,45, p = 0,08) (Figura

7).
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Figura 7.- Consumo de oxigeno en arafias primitivas y modernas. A) Relacion Log-log

entre consumo de oxigeno (V,, (4L / gh)) y masa corporal de familias de arafias (grupos Py
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NP) a 20 °C. Sélo los taxa con 2 o mas datos fueron incluidos en la linea de regresion de
los grupos. NP (circulos blancos y linea): Theridiidae, Lyniphiidae, Araneidae, Agenelidae,
Oxyopidae, Thomisidae, Salticidae. El grupo P incluyé (circulos negros, sin linea de
regresion ya que no fue significativa): Sicariidae, Scytodidae, Dysderidae y Plectreuridae.
Puntos no incluidos en los andlisis de regresion: Lycosidae (hexdgono blanco), Pholcidae

(cuadrado blanco), Gnaphosidae (rombo blanco), Clubionidae (triangulo blanco). B)
Contrastes filogenéticos en la relacion log-log entre (V,,(1L/ gh)) y Mb de los grupos

P y NP combinados a 20 °C.
Discusion

Las tasas metabolicas de reposo de L. laeta, S. globula y D. crocata fueron menores
(= 60%) que lo esperado para su masa corporal independiente de la relacion alometrica
usada para la comparacion. Como en el caso de otras arafias esto podria ser explicados por
el uso de la presion hidrostatica para mantener la postura en lugar del uso de todos los
musculos, lo que es energéticamente caro (Anderson & Prestwich, 1975; Carrel &
Heathcote, 1976; Wilder, 2011). Este bajo gasto energético puede ser un factor importante
que influiria en su supervivencia y permitiria un buen ahorro de energia durante periodos de
escasez alimentaria (Anderson, 1974; Nentwig, 2013; Tanaka & Ito, 1982). Esto
considerando también que las arafias son capaces de reducir sus tasas metabdlicas a valores
aun menores cuando hay restriccion de alimentos, alcanzando valores de un 50% de los de
una araia bien alimentada (Ito, 1964; Anderson, 1974; Miyashita, 1969; Tanaka & Ito,
1982; Canals et al., 2007, Stoltz et al., 2010, Canals et al., 2011). Otra explicacion para el
bajo metabolismo es el bajo nimero de mitocondrias en la fibra muscular de las aranas

(Linzen & Gallowitz 1975).
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Fuera del efecto de la masa corporal no se encontraron diferencias metabolicas entre
ambos sexos, sin embargo otros autores han reportado diferencias atribuibles al alto
requerimiento energético de los machos durante el periodo reproductivo (Watson &
Lighton 1994; Kotiaho, 1998; Uetz et al., 2002; Lomborg & Toft 2009). Esto puede ser
explicado por que las arafias estudiadas fueron analizadas fuera del periodo reproductivo en
nuestros experimentos.

Los requerimientos energéticos totales de L. laeta fueron superiores a los de S.
globula especialmente a altas temperaturas (30°C). Esta tltima temperatura es 1til para
comparar, ya que puede ser similar a la tasa metabolica de actividad ya que la mayoria de
las arafias son capaces de aumentar entre 2-6 veces la tasa metabolica de reposo (Anderson
& Prestwich, 1982; Prestwich, 1983; Nespolo et al., 2011; Canals et al., 2012), aunque las
arafas tejedoras de telas pueden aumentar hasta 10-20 este valor mientras tejen una tela
(Wilder, 2011).

Considerando que el equivalente energético de un litro de oxigeno es 5 Kcal/L, el
requerimiento de L. laeta es 2,9)(10'3 Kcal/dia y el de S. globula de 1,22)(10'3 Kcal/dia, lo
que considerando un aporte de 6,49 Kcal/g de artropodo y una digestibilidad de un 73%
(Canals et al., 2012) significa que en un mes L. laeta y S. globula les bastaria consumir
0,0184 g y 0,0078 g de artrépodos. Esto se satisfaria facilmente por ejemplo con la captura
de una larva de Tenebrio molitor al mes. Este bajo requerimiento explica por una parte la
extraordinaria capacidad de las arafias de permanecer sin alimento por largo tiempo y por
otra parte la convivencia de ambas especies en un mismo habitat que puede ser muy
cercano ya que la disponibilidad de pequefios artropodos como moscas, hormigas, polillas y
tisanuros es abundante en ambientes domiciliarios. En referencia a la alimentacion de L.

laeta en Chile se ha reportado que se alimenta de moscas, polillas (lepidopteros) y otros
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pequetios artropodos (Parra et al., 2002) y en el tinico estudio sistematico realizado sobre
doce telas se han reportado las siguientes presas (en orden decreciente): 30,67% moscas,
20,0 % escarabajos, 13,3% hormigas, 12,0% isopodos, 8,0% otras arafias, 5,3%
lepidopteros, 4% milipedos, 2,7% tijeretas, 2,7 % mosquitos, 1,3 % grillos y una cantidad
no conmensurada de acaros (Levi & Spielman, 1964). S. globula en cambio ha sido
reportada como una arafia araneofagica que preda a species del género Loxosceles y otras
especies de la familia Salticidae y del género Drassodes (Jackson et al., 1998; Ades &
Ramires, 2002; Fernandez et al., 2002; Canals & Solis, 2013). Su dieta seria similar a otras
especies del género Scytodes. Asi por ejemplo en S. longipes se ha reportado una
preferencia de aceptacion de Araneae de un 67,5% vs. 39,2 de insectos al ser ofrecidos
como presas (Nentwig, 2013). Se desprende entonces que la interferencia entre estas arafias
no parece justificado por los requerimientos energéticos ya que es muy bajo, pero si puede
existir por los habitos araneofagicos que se han reportado para S. globula (Fernandez et al.
2002; Canals & Solis, 2013) y que explicaria la relacion entre los tamafios poblacionales
de S. globulay L. laeta dentro de las casas, siempre favorable a L. laeta, sugiriendo una

relacion depredador-presa entre estas especies (Fernandez et al. 2002).

El valor de RQ fué alrededor de 0,7 en L. laeta y S. globula, sugiriendo la ingestion
de grasas tal como es esperado de acuerdo a las presas ofrecidas durante el periodo
experimental y a las presas que habitualmente consumen estas especies.

No se midi6 directamente Qo en nuestras species porque los individuos medidos a
20 °C fueron diferentes de los medidos a 30 °C y Q refleja la capacidad de cambio en la
tasa metabdlica relativa a cambios en la temperatura como un atributo individual (Nespolo

et al., 2003). Sin embargo, una estimacion gruesa en nuestro caso son las razones entre
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Vo, (uL/ gh) a30°Cy20°Cyentre V,,(1L/gh)a30°Cy20 °C. Estas fueron 1,92 y

2,59 respectivamente para S. globula y 1,20 y 1,36 respectivamente para L. laeta, valores
en el rango (1,5-3) de lo reportado para ardcnidos e insectos (Anderson, 1970; Prestwich &
Walker, 1981; Ashby, 1997; Davis et al., 1999; Rourke, 2000; Rogowitz & Chappell, 2000;

Schmitz & Perry, 2001).

Poniendo los resultados en un contexto mas general, el V,,, (1L / gh)de D. crocata

fue bajo y similar al de S. globula y L. laeta. Sin embargo el V,,,(uL/ gh)de P.

phalangioides fué igual o superior al esparado para su masa corporal. A pesar del alto

V., (uL/ gh)de P. phalangioides, comparando los grupos P y NP encontramos que las
02 g g y

arafias tejedoras y cazadoras primitivas tuvieron tasas metabolicas de reposo menores que
el grupo NP, coincidiendo con la hipotesis de Carrell & Heathcote (1976) basados en la
baja frecuencia cardiaca de la familia Sicariidae. Esto podria haber evolucionado asociado
a su estrategia de vida predadora adecuada para ambientes impredecibles de baja
disponibilidad de alimentos, en forma similar a las arafias migalomorfas (Greenstone &
Bennett, 1980; Shillington, 2002; Canals ef al., 2007; Canals et al., 2011). Es interesante
que Greenstone y Benett (1980) rechazaron la hipotesis de Carrell & Heathcote (1976),
argumentando que la frecuencia cardiaca es un mal predictor del metabolismo. Nuestros
resultados estan de acuerdo con Carrell & Heathcote (1976), atin usando los 9 valores de L.
laeta y 2 de L. deserta junto a nuestros datos. Nuestros resultados con L. /aeta no son
diferentes a los de Greenstone & Bennett (1980): 144,06 £ 165,04 vs. 138,52 + 34,52,
respectivamente. Esto implica que las diferencias entre las conclusiones de nuestro estudio
y las de Greenstone and Bennett (1980) no son explicadas por diferencias metabodlicas sino

por el aumento del tamafio muestral de aranas analizadas.
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Nuestros andlisis detectaron una débil sefial filogenética en la tasa metabolica, lo
cual puede ser explicado por el hecho que la mayoria de las arafias del grupo P son
haploginas. Estas son en general arafias primitivas con baja fertilidad (Fernandez et al.,
2002; Canals & Solis, 2014) y estrategias energéticamente de bajo costo comparadas a las
del grupo NP que incluye arafias del clado RTA y arafias de telas orbitales caracterizadas
por los altos costos energéticos de la construccion de telas y altas fertilidades (Blackledge
et al., 2009). El analisis de conglomerados mostr6 que todas las arafnas haploginas,
exceptuando a Pholcidae, se agruparon en un grupo tnico pero también con las enteleginas
Clubionidae y Gnaphosidae. Las arafas de tela de saco (Clubionidae) son arafas nocturnas
que forrajean a ras de suelo o en el follaje y que construyen telas de mallas permaneciendo
inactivas gran parte del dia y las Gnaphosidae no construyen telas (Bradley, 2013). Todo
este grupo puede ser considerado como cazadoras y tejedoras primitivas. También es
interesante notar que P. phalangoides, una arafia haplogina pero constructora de telas
mostro un consumo de oxigeno mas alto que S. globula y Plectreuridae y las otras familias
cercanas filoganéticamente del grupo P (Coddington & Levi, 1991; Penney et al., 2003;
Bell et al., 2005; Blackledge et al., 2009), pero similar a las del grupo NP, lo que sugeriria
un alto metabolismo asociado a la construccion de telas.

Los resultados expuestos rechazan la proposicion de Lighton ef al., (2002), quienes
propusieron una relacidon general entre tasa metabolica y masa para todos los artropodos
terrestres con excepcion de garrapatas y escorpiones, pero son apoyados por otros
resultados que muestran diferencias en metabolismo (Kawamoto et al., 2011) y en fertilidad
(Blackledge et al., 2009) entre arafias cribeladas y no cribeladas reflejando diferencias en la
estrategia de asignacion de la energia. También nuestros resultados son apoyados por la

estrategia de baja energia reportada en Theraphosidae, familia que también muestra tasas
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metabolicas bajo lo esperado para su masa corporal. Ademas nuestro resultado apoya
fuertemente la hipétesis de C&H, sugiriendo que las tasas metabodlicas no solo son
afectadas por el sexo y estados reproductivos y de desarrrollo sino tambien por la ecologia
y estilo de vida reconociendo al menos en las arafias araneomorfas un grupo de bajos
requerimientos constituido por las cazadoras y tejedoras primitivas y otro constituido por
las tejedoras de telas.

2.5.- Ritmo de Actividad

Uno de los aspectos importantes a considerar en la sobreposicion del nicho entre dos
especies es el ritmo de actividad. En ocasiones, dos especies pueden compartir el nicho
trofico, pero sus diferencias en ritmos de actividad les permiten explotar los mismos
recursos y convivir en el mismo ambiente. Un ejemplo de esto son las especies de
vinchucas hematdfagas Triatoma infestans y Mepraia spinolai que pueden cohabitar en
chaguales (Puya chilensis) (Bacigalupo et al., 2011) alimentandose de las mismas especies,
pero T. infestans es predominantemente nocturna mientras que M. spinolai es

predominantemente diurna (Canals ef al., 1997).

Existen escasos estudios de ritmos biologicos en arafias (Page, 1981; Nentwig,
2013; Mistlberger & Rusak, 2005). Los ritmos en ausencia de estimulo externo se conocen
como “free running” o ritmo de carrera libre y como estos ritmos usualmente tienen
periodos cercanos a 24 horas, se les denomina circadianos (Aschoff, 1981), aunque otros
pueden tener ciclicidades diferentes a 24 horas (Page, 1981). En artropodos, insectos,
moluscos, helmintos y protistas entre los “invertebrados” se han reportado ritmos
circadianos de alimentacion, apareamiento, ovoposicion, depredacion, defensa del territorio

y migracion (Brady 1981; Mistlberger & Rusak, 2005). En arafias araneomorfas hay
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escasos reportes; por ejemplo, la especie Lycosa tarantula muestra una actividad asociada a
un ritmo endogeno sincronizado por la clave ambiental que constituye el ciclo de luz diario
(Ortega-Escobar, 2002). Un caso similar es el de Cupiennus salei (Seirfath 1980, Schmitt et
al. 1990). En Larinioides cornutus se ha identificado la respuesta de agregacion

sincronizada con los ciclos de luz (Jones et al., 2011).

Los ritmos permitirian enfrentar los cambios ambientales anticipando el ciclo diario
en vez de responder a las condiciones inmediatas y permitiendo mantener activo al
individuo durante condiciones favorables. La mayoria de las arafias son nocturnas lo que
podria ser ventajoso por una mayor disponibilidad de presas, menor cantidad de
depredadores y en lugares desérticos, para evitar la desecacion por exposicion a

temperaturas extremas (Cloudsley-Thompson, 1961; 2000).

En este capitulo caracterizamos el ritmo de actividad de L. laeta y S. globula con el
objetivo de estudiar su sobreposicion.

Material y métodos

Se registro la actividad locomotora de 18 individuos adultos, 5 machos y 13
hembras de S. globula y 18 individuos, 9 machos y 9 hembras de L. laeta capturados en el
interior de casas en Santiago y mantenidos en condiciones naturales de temperatura y ciclos
luz: oscuridad (L:O) en laboratorio con alimentacion consistente en larvas de 7. molitor y

agua ad libitum.

Durande la fase de luz cada individuos fue introducido en una arena experimental
circular de plastico blanco de 19,5 cm de didmetro y 5 cm de profundidad, provisto de una
tapa de vidrio transparente. La arena fue dispuesta al interior de una camara con control de

iluminacion y temperatura e implementada con una videocamara (PANASONIC WV -
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CP504), conectada al computador implementado con el software ETHOVISION. Una vez
finalizado el registro de la fase de luz, la arena experimental fue trasladada a una sala con
ciclo L:O invertido. La arafia permaneci6 por al menos 7 dias para su ambientacion al
nuevo ciclo L:0. Completado este lapso, se registrd la actividad locomotora en la fase
oscura del ciclo con una videocdmara digital (SONY HDR-CX 700), la cual también se
encontraba conectada al software ETHOVISION (basados en Seyfath 1980, Ortega-

Escobar 2002; Jones ef al. 2011).

Los archivos de video obtenidos se almacenaron en un disco duro externo y fueron
analizados con el software ETHOVISION (Noldus Information Technology, Inc.), el cual
permite seguir, medir y cuantificar los giros y desplazamientos de las arafias. En este
trabajo, se configur6 para detectar los cambios de posicion con una resolucion temporal de
un segundo y la expresion de la actividad locomotora se manifesté como desplazamientos

equivalentes a un cambio de posicion no menor a la longitud del cuerpo de la araiia.

Se registraron los eventos de movimiento (EM) de las araias (actividad-inactividad)
durante 24 horas, la distancia recorrida D (cm) y los momentos del ciclo L:O, en que éstos
ocurrieron. Para determinar la existencia de un patron temporal de actividad se grafico la
actividad locomotora individual de las arafias, acumulada en intervalos de una hora. Se
compard la actividad locomotora entre la fase de luz y de oscuridad entre especies y entre
sexos con analisis factorial de la varianza. Como los datos no cumplieron con normalidad
ni homocedasticidad, se realizé la transformacion logaritmica de la variable respuesta (log
(x+1)) verificando el cumplimiento de los supuestos con pruebas de Shapiro-Wilk y
Bartlett. En el caso de los EM se realiz6 también un anélisis de la varianza de medidas

repetidas.
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Se construyeron los histogramas de frecuencias del nimero total de eventos en cada

hora para cada especie y se midi6 la sobreposicion de uso del eje temporal con el indice de

szjpik

Pianka (1973): Of=———, donde Ojk mide la sobreposicion (de 0 a 1) de las
2 2
| Z Pij Z Pik
X i i
especies “)” y “k” y p;; corresponde a la proporcion de uso de la hora “i” por la especie “”.
Ademas se analizo el histograma de las horas de actividad buscando unimodalidad vs.

multimodalidad con test de Hartigan (Hartigan & Hartigan 1985)
Resultados

El analisis de eventos de movimiento mostré que ambas especies son nocturnas,
mostrando claras diferencias en el nimero total de EM entre luz y oscuridad (F; 0 = 50,37,
p << 0,001) y sin diferencias entre machos y hembras (F; ¢ = 2,14, p = 0,14), pero se
encontraron diferencias entre las especies (F; g0 = 28,52, p << 0,001) e interaccion entre el
ciclo L:O y la especie (F; g0 = 6,57, p = 0,012) (Tabla 2).

Tabla 2.- Promedios de eventos de movimientos (EM) y distancia recorrida (D) en 12 horas

de luz (L) y 12 horas de oscuridad (O) en Scytodes globula 'y Loxosceles laeta.

EM (n) D (cms)

L O L )
S. globula
Machos 67 + 18 1009 + 461 18+6 222+ 117
Hembras 35+ 30 1101 + 324 9+6 553 £231
Todos los individuos 45 +£21 1092 + 257 12+ 6 443 + 161
Proporcion de
actividad (%) 4,1 95,9 2,6 97,4
L. laeta
Machos 723 +304 1619 + 540 | 535+355 | 845 +262
Hembras 803 +£281 |2441+£540| 274+389 | 424+ 332
Todos los individuos 763 £200 | 2132+355| 407+ 186 | 635+ 147
Proporcion de
actividad (%) 26,4 73,6 39 61
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Las comparaciones multiples mostraron que ambas especies tienen mayor actividad
en la noche y que L. laeta es mas activa que S. globula tanto en horas de luz como en horas
de actividad (p < 0,05 en prueba de Tukey) (Tabla 3).

Tabla 3.- Comparaciones multiples de EM y de D entre especies en las diferentes fases
L:O. Letras iguales indican ausencia de diferencias. La letra (d) se encuentra en paréntesis
ya que el ANOVA de medidas repetidas no mostr6 diferencias entre los eventos de
movimiento entre L. laeta en luz y S. globula es oscuridad, mientras que el ANOVA

factorial si.

EM D
L O L O
L. laeta a(d) b ad b
S. globula Cc d c d

El analisis de medidas repetidas fue coincidente con el anterior, encontrando
diferencias entre las especies (A-Wilk = 0,569, Fi1249 = 3,1, p = 0,003), un efecto del ciclo
L:0 (A-Wilk = 0,499, Fi240 = 4,1, p = 0,0002), sin diferencias sexuales (A-Wilk = 0,788,
Fi249 = 1,1, p = 0,38) y sin interacciones (p > 0,05) (Figuras 8 y 9). Las comparaciones
multiples confirman una mayor actividad de L. laeta en la fotofase sobre S. globula.

La actividad de S. globula fue bimodal (D = 0,0689, p = 0,0008) mientras que la

actividad de L. laeta resultd unimodal (D = 0,0714, p = 0,1643).
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Figura 8.- Ritmo de actividad de L./aefa. Ritmo de actividad expresado como frecuencia de

eventos de movimiento (EM) a lo largo del ciclo L:O.
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Figura 9.- Ritmo de actividad de S. globula. Ritmo de actividad expresado como frecuencia

de eventos de movimiento (EM) a lo largo del ciclo L:O.
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El anélisis de la distancia recorrida (D) también mostr6 diferencias entre ambas
especies con L. laeta recorriendo una distancia significativamente mayor que S. globula
(F1.60 =26,29, p << 0,001), con mayores distancias recorridas en la escotofase (F; ¢ =
31,42, p << 0,001), sin diferencias sexuales (F; 60 = 1,13, p = 0,29) e interaccion entre el
ciclo L:O y la especie (F; ¢ = 8,16, p = 0,006). Las comparaciones multiples mostraron que
ambas especies recorren mayor distancia en la escotofase y que L. laeta es mas activa que
S. globula tanto en la fotofase como en la escotofase (Tablas 2 y 3).

La sobreposicion de la actividad de ambas arafias a lo largo de las 24 horas de
analisis fue Oy = 0,739.

Discusion

Los ritmos de actividad locomotora en arafias han sido estudiados en el campo y en
laboratorio (Cloudsley-Thompson, 1961, 2000). Aunque la mayoria de las arafas son
nocturnas, se han descrito especies diurnas en las familias Salticidae, Oxyopidae,
Thomisidae y Lycosidae (Foelix, 1996). Aunque existian reportes previos que sefialaban a
L. laeta 'y S. globula como nocturnas, no existen estudios sistematicos previos de la
cronobiologia de éstas especies. Ambas especies mostraron un ciclo circadiano luz:
oscuridad (12:12), desarrollando diferencialmente su actividad locomotora durante la fase
oscura. La proporcion de actividad en el dia desplegada por S. globula es consistente con lo
reportado para otras arafias nocturnas como por ejemplo especies de Cupiennius en que
solo el 4,1% de la actividad de los machos y el 8,7% de las hembras se desarrolla en el dia
(Ortega- Escobar 2002). La actividad nocturna en S. globula resultod ser bimodal con picos
de actividad a las 2 y 7 horas de iniciada la escotofase. El patron de actividad bimodal ha
sido descrito en algunas arafias migalomorfas crepusculares (Cloudsley-Thompson &

Constantinou, 1985).
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Las especies estudiadas no mostraron diferencias de actividad entre machos y
hembras atin cuando los experimentos se realizaron en periodo reproductivo. Esto contrasta
con reportes previos que muestran mayor actividad cursorial que las hembras, lo que se ha
atribuido a la biisqueda activa de éstas en periodo reproductivo (Gonzaga et al., 2007).

En L. laeta la actividad fue unimodal con méxima actividad a la hora de iniciada la
escotofase, pero con actividad mantenida durante toda la fase de oscuridad. Llama la
atencion la gran proporcion de actividad diurna de L. laeta (26,4%). El desplazamiento
también fué significativamente mayor que el desplegado por S. globula. Esto podria
significar que L. laeta es probablemente una araia que deambula encontrando presas
activamente y no so6lo aquellas que caen en sus telas irregulares en rincones y detras de
cuadros, mientras que S. globula seria mas de tipo “sit and wait”, sedentaria y sélo activa
en la noche (Suter & Stratton, 2005; 2009). Las arafias del género Loxosceles capturan
invertebrados en sus telas o durante la deambulacion (Fisher et al., 2006) y ademas usan la
estrategia del canibalismo y el consumo de presas muertas que encuentran a su paso
(Sandidge, 2003; Fischer et al., 2006; Cramer, 2008; Vetter, 2011; 2013; Souza-Silva &
Ferreira, 2014), aunque también se ha reportado ocasionalmente este hecho en Scytodes
(Vetter, 2013). Este tipo de estrategia podria explicar su mayor actividad que S. globula. La
significativa actividad durante horas de luz de L. laeta es consistente con el hallazgo
habitual de esta especie deambulando en horas del dia. Esto la diferencia de la nula
actividad de S. globula en las habitaciones humanas durante el dia, cuando puede
observarse en su tipica postura de reposo (Suter & Stratton, 2005; 2009). Contrasta con el
desplazamiento en el dia demostrado por otras especies como Lycosa tarentula que muestra
un desplazamiento de 40 a 50 cms en la naturaleza (Ortega-Escobar 2002), pero es

consistente por ejemplo con el 4ambito de hogar de 300m* de Pardosa agrestis (Samu &
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Sarospataki, 1995), equivalente a un circulo de radio 980 cms. La actividad durante horas
de luz en especies predominantemente nocturnas ha sido descrita previamente en arafas.
Por ejemplo, estudios en Tetragnatha montana y Dolomedes fimbriatus basados en
observaciones de campo muestran que ambas especies pueden extender su actividad en
horas de luz especialmente en épocas de escazes de alimentos (Horn, 1969). En el caso de
L. laeta es probable que al tener mayores requerimientos energéticos que S. globula por su
mayor tamafio necesite un mayor tiempo de actividad y un mayor desplazamiento para
encontrar sus presas en ambientes de escasa disponibilidad de presas como los ambientes
habitacionales (Schochat et al., 2004; Van Nuland & Whitlow, 2014).

2.6.-Integracion

Ambas especies tienen una sobreposicion en el eje temporal del nicho, estimado en
0ij = 0,739, lo que es importante pero menor que la sobreposicion completa de
requerimientos energéticos, la sobreposicion reportada del eje térmico Oij = 0,852 y de Oj;
= 0,808 al incluir el eje de desecacion (Alfaro et al., 2013; Canals et al., 2013). Esto se
explica por la alta proporcion de actividad que L. laeta despliega en horas de luz.

En conjunto, la sobreposicion temporal y de los otros ejes del nicho y el hecho de
que ambas arafias poseen habitats domésticos similares en la zona central de nuestro pais,
respaldan la hipotesis de que pueden interactuar en un mismo micro habitat. Los héabitos de
preferencia araneofagicos de S. globula aseguran la actividad depredadora de ésta sobre L.
laeta lo que es consistente con reportes de depredacion previos (Fernandez et al., 2002;
Canals & Solis, 2013). Aunque todas las especies del género Scyfodes son reconocidamente
araneofagicas, no existen estudios de la dieta de S. globula. El unico estudio en el género
Scytodes fue el de Nentwig (1985), con S. longipes que es util para comparar el nicho

trofico. Comparando las dietas de S. longipes (Nentwig, 2013), con datos reportados para



L.laeta (Levi & Spielman, 1964), L. intermedia (Fisher et al. 2006) y otras especies de

Loxosceles que habitan en cuevas (Souza-Silva & Ferreira, 2014) (Tabla 4), se obtienen

amplitudes estandarizadas del nicho de 0,12, 0,46, 0,20 y 0,67 para Scytodes longipes

L.laeta, L. intermedia y L. spp., respectivamente.

Tabla 4.- Dieta de S. longipes (Nentwig, 1985), L.laeta (Levi & Spielman, 1964), L.

intermedia (Fisher et al., 2006) y otras especies de Loxosceles que habitan en cuevas

(Souza-Silva & Ferreira, 2014).

Scytodes longipes | L. laecta | L. intermedia | Loxosceles spp.
Formicidae 0,01132886 0,133 0 0
Hymenoptera 0,00232103 0 0,42285714 0,13
Coleoptera 0 0,2 0,15047619 0,03
Heteroptera 0,00922887 0 0,01714286 0,08
Homoptera 0,02884713 0 0,00190476 0
Orthoptera 0,11986482 0,013 0,00952381 0,08
Mantodea 0,04421017 0 0 0
Blatodea 0,01840248 0 0,03238095 0,03
Diptera 0,03017344 0,3337 0,0952381 0,23
Lepidoptera 0,0606 0,053 0 0,16
Isoptera 0 0 0,00761905 0
Psocoptera 0 0 0 0,03
Colembola 0 0 0,00190476 0
Dermaptera 0 0,027 0 0
Araneae 0,675 0,08 0,00761905 0,08
Opiliones 0 0 0,01142857 0
Pseudoscorpiones 0 0 0,00190476 0,03
Acari 0 0,0003 0 0
Isopoda 0 0,12 0,23619048 0,03
Milipeda 0 0,04 0 0
Diplopoda 0 0 0,00190476 0,03
Oligoqueta 0 0 0,00190476 0

Los indices de sobreposicion de este eje del nicho entre S. globula y las especies del

género Loxosceles varian entre 0,03 y 0,34 (Tabla 5). Ademas las sobreposiciones entre las

distintas especies de Loxosceles varia entre 0,40 y 0,67. Estos indices sugieren que esta
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arafia del género Scytodes es una especie especialista con gran proporcion de arafias en su

dieta y que la sobreposicion de dieta con arafias del género Loxosceles es baja. Ademas

muestra que la sobreposicion de dietas en arainas del género Loxosceles es alta. Es

especialmente llamativo que L. /aeta tiene gran sobreposicion de dieta con aranas del

mismo género que habitan cuevas y menos con L. intermedia que se la puede encontrar en

ambientes forestados. Esto puede ser explicado porque los ambientes habitacionales

comparten caracteristicas con las cuevas como ambiente térmico estable con baja

iluminacion, atrayendo a comunidades de artropodos semejantes.

Tabla 5.- Sobreposicion del nicho tréfico de S. longipes, L. laeta, L. intermedia y L. spp.

S. longipes L. laeta L. intermedia L. spp.
S. longipes 0,230 0,031 0,342
L.laeta 0,398 0,668
L. intermedia 0,514

L. spp.
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Capitulo 3.- Estimacion del nicho de Loxosceles laeta 'y Scytodes globula
3.1.- Estimacion de la distribucion potencial de Loxosceles laeta 'y Scytodes globula a
partir de las temperaturas preferidas en el laboratorio.

A pesar que L. laeta y S. globula son muy communes en la zona central de Chile y
que ambas son arafias sinantropicas (Taucare ef al., 2013), la distribucion de estas especies
no es bien conocida. En los capitulos anteriores hemos visto que ambas species tienen
amplia superposicion desde la perspectiva de las temperaturas criticas (Alfaro et al., 2013),
la tolerancia a la desecacion (Canals ef al., 2013) y requerimientos energéticos. El ritmo de
actividad tiene una sobreposicion menor, a consecuencia de una mayor actividad en horas
de luz por parte de L. laeta.

Sin embargo, estos estudios son realizados en laboratorio y no se tienen
proyecciones hacia la distribucion potencial. Como hemos mencionado en parrafos
anteriores, analizando las preferencias y tolerancias térmicas es posible estimar el nicho
térmico, el cual es uno de los ejes fundamentales en ectotermos, ya que practicamente todas
las funciones fisioldgicas dependen de la temperatura corporal (Johnson & Bennett, 1996;
Angilletta et al., 2002; Portner et al., 2006; Angilletta, 2009, Hazell ef al., 2010).

En este capitulo, basados en estimaciones previas de las temperaturas preferidas por
L. laeta 'y S. globula estimamos la distribucion potencial de estas especies y comparamos
con datos de presencia georeferenciados obtenidos de registros de museos de Chile.

Material y Metodos

Se consideraron datos previamente reportados de las temperaturas preferidas de las

species L. laeta 'y S. globula obtenidas de medidas de temperatura corporal en el centro del
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cefalotorax en un gradiente de temperatura entre 2 °C y 40 °C (Alfaro et al., 2013). En este
estudio se consideraron 21 individuos de L. laeta (15 hembras y 6 machos; mb = 156,46 +
69,91 mg) y 25 individuos de S. globula (15 hembras,10 machos, mb = 58,8 = 27,43 mg).
Con los registros de temperaturas se construyeron los histogramas de frecuencia de las
temperaturas preferidas y se analizaron para detectar multimodalidad con test de Hartigan

(Hartigan & Hartigan, 1985) (ver figura 1).

Los histogramas de frecuencias fueron re-escalados de tal manera que la maxima
frecuencia se igualara a 1. Asi, estas pueden ser interpretadas como probabilidades de

eleccion (pp), estableciendo una relacion entre pp y la temperatura (pp = f(T)).

Esta informacion fue integrada con las temperaturas promedio anuales y
temperaturas maximas anuales del territorio de Chile continental obtenidas desde
worldclim.org con una escala de 1Km®. Usando la relacién pp = f(T), las temperaturas en
cada celda fueron traducidas a probabilidad de eleccion y mapeadas en el territorio de Chile
usando el software ARCGIS®, obteniendo un mapa de dsitribucion potencial de ambas

especies.

El modelo final fue comparado con 50 datos de presencia de L. laeta y 88 datos de
presencia de S. globula obtenidos del Museo Nacional de Historia Natural, de los Museos
de Zoologia de la Universidad de Concepcion y Universidad de la Serena. Para comparar
la distribucion empirica con la distribucion potencial se compararon las matrices de
probabilidad con las matrices de presencia a una escala de 0,4° determinando la
sensibilidad y especificidad del modelo. Esto se realiz6 haciendo variar el punto de corte

para decidir la presencia desde pp =0 a pp = 1, cada 0,1 unidades, calculando la
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sensibilidad y especificidad en cada caso y contruyendo la curva ROC. Como ajuste del

modelo se midio el area bajo la curva (AUC).

Resultados

Las probabilidades de eleccion de temperaturas de L. laeta y S. globula fueron
diferentes. Mientras L. laeta tiene una distribucion bimodal con altas probabilidades a los
19 °Cy39°C(D=0,452,p<<0,001), la distribucion de S. globula también fue bimodal

conmodas a 17 °C y 22 °C (D = 0,079, p << 0,001) (Fig. 10).
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Figura 10.- Probabilidad de preferencia de temperaturas de L. laeta y S. globula.
Probabilidades de preferencia de temperaturas (pp) de ambas especies basadas en
temperaturas escogidas en laboratorio.

El mapa de distribucion potencial basado en temperaturas preferidas para L.laeta

(Fig. 11) tuvo un adecuado ajuste a los datos de presencia (AUC = 0,854) con un punto de

quiebre en pp = 0,1 el cual corresponde a una sensibilidad, S = 0,79 y, Sp = 0,91 (Fig. 12).
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Sin embargo en zonas urbanas como Santiago donde esta especie es usualmente reportada
el modelo tiene probabilidades pp = 0,6. En el caso de S. globula el ajuste fue bajo (AUC =
0,633) con un punto de quiebre en pp = 0,1, pero con una sensibilidad baja S = 0,33 y una

especificidad Sp = 0,95 (Figs. 12 y 13).



Figura 11.- Distribucion potencial de L./aeta basada en temperaturas preferidas. Los

circulos negros indican las presencias de la especie.
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Figura 12.- Curvas ROC para la distribucion potencial de L. laeta y S. globula basados en
temperaturas preferidas.
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Figura 13.- Distribucién potencial de S. globula basados en temperaturas preferidas. Los
circulos negros indican las presencias de la especie.

Discusion

Las preferencias térmicas facilitan la descripcion de la ecologia de las especies y la
estimacion de la idoneidad del habitat (Hertz ef al., 1993). De acuerdo a Sevacherian &
Lowrie (1972) los limites individuales y los procesos fisioldgicos determinan las
condiciones en las cuales puede vivir un organismo y adaptarse exitosamente a un ambiente
particular (Fisher & Vasconcellos-Neto 2003). Loxosceles laeta 'y S. globula tienen

temperaturas preferidas muy similares en promedio (Alfaro ef al., 2013), lo que es
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consistente con el hecho de encontrar ambas especies en microambientes similares, en
particular en el interior de las casas en Chile central (Schenone et al., 1970; 1989; 1975;
Alfaro et al., 2013; Canals et al., 2013; Canals & Solis, 2013; Canals et al., 2015). Las
temperaturas preferidas por estas especies se encuentran en el rango de otras arafnas
araneomorfas pero son variables a lo largo del dia tal como se ha reportado en aranas
migalomorfas con habitos crepusculares y nocturnos (Alfaro et al., 2012). En relacion a las
preferencias térmicas ambas species tienen amplitudes del nicho estandarizadas levemente
superiores a 0,6, valor que ha sido propuesto como punto de corte para definir entre
especialistas y generalistas (Alfaro et al., 2013). Asi, L. laeta y S. globula son
predominantemente species euritérmicas, pero tienen diferentes formas en el histograma de
frecuencias de temperaturas preferidas, determinando diferentes probabilidades de eleccion.
Mientras en L. laeta la curva pp(T) tiene una segunda moda claramente separada, en S.
globula esto es menos claro con modas mas cernanas entre si. La segunda moda de eleccion
de temperatura de L./aeta cerca de los 39 °C, determina altas probabilidades de eleccion de
temperaturas en el rango de temperaturas elevadas. El segundo pico en estas especies se
encuentra probablemente asociado a un mecanismo de termorregulacion conductual para
elevar la temperatura corporal en los periodos crepusculares y nocturnos donde ambas
arafias desarrollan su actividad, lo que es consistente con el progresivo aumento en
temperaturas preferidas a lo largo del dia descrito en estas especies (Alfaro et al., 2013). La
preferencia de temperaturas mas elevadas en el segundo pico de eleccion de L. laeta se
traducen en un rango mas amplio de distribucion potencial en el modelo ajustado.

El mejor ajuste del modelo en L. laeta sugiere que en esta especie la temperatura es
un importante eje del nicho, condicionando su distribucion. En cambio en S. globula no se

obtuvo un buen ajuste sugiriendo que en esta especie el eje de temperaturas es menos
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relevante y que son otros ejes del nicho que podrian estar interviniendo en su distribucion.
En estas species hay que considerar como un eje importante la huella humana ya que ambas
son species sinantropicas y su dispersion y distribucion puede estar afectada por los
desplazamientos humanos y la construccioén de viviendas que les proporcionan
microambientes estables con condiciones apropiadas para la supervivencia y reproduccion
(Taucare-Rios et al., 2013). Otros factores no considerados en este estudio como las lluvias,
humedad relativa y fluctuaciones ambientales condicionan la distribucion de las arafias y
otros artropodos. Tambien la disponibilidad de alimentos y las interacciones bioticas como
depredadores, parasitos y agentes infecciosos son factores que intervienen en su seleccion
de habitat y su distribucion, lo que hace necesario un estudio a mayor escala y mayor
numero de variables.

3.2.- El nicho y la dualidad nicho-biotopo.

Mientras Grinnell y Elton concibieron el nicho como una propiedad del ambiente y
sus interacciones, permitiendo la posibilidad de nichos vacios y equivalentes, Hutchinson
centro el concepto de nicho en las especies (Colwell & Rangell 2009, Peterson et al., 2011).
Hutchinson, ademads de crear los conceptos del nicho hipervolumen multidimensional,
nicho realizado y nicho fundamental, estableci6 la dualidad entre el biotopo (“ordinary
physical space: I') que concibi6é como el espacio fisico en que se encuentra una especie y el
espacio hipervolumen constituido por los diferentes ejes del nicho (€) con el cual se
encuentra en correspondencia. A grandes escalas el biotopo se puede representar como un
mapa donde cada punto o celda es caracterizado por sus coordenadas geograficas y por los
valores locales de sus atributos ambientales. Asi, los muchos puntos en el espacio I" pueden

ser representados por un punto en el espacio €.
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Mientras el espacio geografico I' describe la distribucion potencial de una especie
como expresion del nicho realizado, el espacio € describe las interrelaciones entre las
variables de estado que permiten a una especie sobrevivir y reproducirse (Chase & Leibold,
2002; Colwell & Rangel, 2009; Peterson et al., 2011). Los competidores, enemigos
naturales, mutualistas y otros fueron considerados por Hutchinson como variables
“biondmicas” que entran en interaccion con las especies y que modifican y pueden ser
modificadas por las especies. En cambio las variables climaticas, edaficas, topograficas y
otras variables las cuales, salvo en ingenieros ecosistémicos, no son significativamente
modificadas por las especies fueron llamadas “scenopoeticas”. Esta tltimas, son las
habitualmente usadas en el espacio geografico I' y relacionadas al espacio del nicho €
(Colwell & Rangel, 2009).

Cuando consideramos que las variables climaticas se encuentran en constante
cambio, la proyeccion desde el nicho realizado € al espacio geografico I' se encuentra
condicionada por la disyuntiva de adaptacion local vs. fidelidad o conservatismo de nicho
(Wiens et al., 2010). El conservatismo de nicho puede explicar porqué algunas especies
fallan en dispersarse entre diferentes climas y habitats. La tendencia de un grupo a
permanecer en su ambiente ancestral y alli diversificar podria haber dado origen a altas
riquezas de especies en algunos climas o habitats. Por contraparte en especies invasoras la
dispersion puede no ser s6lo una respuesta demografica a la oprtunidad de colonizar
ambientes similares a su lugar de origen sino también la adaptacion local puede alterar el
nicho fundamental, particularmente cuando el rango de invasion es lo suficientemente
amplio para abarcar un gran espectro de condiciones climaticas.

La modelacion del nicho o de distribucion potencial de especies se encuentran en un

explosivo desarrollo (Hirzel et al., 2006; Hirzel & Le Lay, 2008; Mateo ef al., 2011;
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Peterson et al., 2011). Estos pueden ser considerados como representaciones o mapas de la
idoneidad de un espacio para la presencia de una especie en funcion de las variables
empleadas para generar el mapa. Existen diferentes tipos de modelos o técnicas de
modelacion. Hay algunas que son descriptivas y otras que necesitan datos de presencia y
ausencia de la especie en diferentes puntos o celdas como arboles de clasificacion (CART;
Breiman et al., 1984), correspondencia candnica, redes neuronales y modelos lineales
generalizados (GLM) etc (ver Mateo ef al., 2011, para una revision). Entre los modelos
destaca la modelacion de maxima entropia (MaxEnt) que s6lo necesita datos de presencia,
generando sus propias ausencias, lo que lo ha popularizado en su uso. Sin embargo la
maxima entropia va mucho mas alld de ser un simple método, elevandose actualmente al
nivel de una teoria ecoldgica en ambitos como la macroecologia (Harte & Newman, 2014;
Mc Glinn et al., 2015).

El método de MaxEnt consiste en encontrar la mejor distribucion, o de maxima
entropia, sujeta a las restricciones impuestas por las variables ambientales obtenidas de la
distribucion empirica (Phillips ef al., 2004; 2006; Baldwin, 2009).

Considerando el conjunto X = (x1,x2,x3,........... xm) de presencias y el conjunto F
=(f1,2,13,........... fn) de variables ambientales y definiendo r(x) la distribucion de
probabilidades de x. Si fj asigna un valor fijo fj(x) a cada x en X (por ejemplo temperatura

en Santiago). Entonces el valor esperado de f; bajo = es:

(f;)= 270 f;(0) = 7(f))

xeX

El valor empirico de f; corresponde al promedio de la variable fj en las presencias

(ejemplo el promedio de temperaturas donde esta una arafia)
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ﬁ(fj)éf,-(x,-)/m

Entonces buscamos un estimador de n(x) que se aproxime a la distribucidon empirica
sujeto a las restricciones impuestas por F

7 (x) > 7(x)
restr(f,)

Se propone entonces que un buen estimador serd aquel que maximice

H(r)= —Z 7(x)In 7z(x)| sujeto a las restricciones:
xeX

i) Zﬂ'(x) =1 (debe ser una distribucion de probabilidades)

xeX

ii) Zﬂ(x) /;(x) = 7(x) (debe estar sujeto a las restricciones ambientales impuestas
xeX

por la distribucién empirica)
Introduciendo multiplicadores de Lagrange se puede demostrar que la solucién a este

problema es encontrar un estimador dado por una distribucion de Gibbs:

2 (x) = e’y z e’ ) = A 1 Z(A)

xeX

Ademas este estimador es convergente con la estimacion maximo verosimil (MVS)
donde la distribucion de los datos corresponde con distribuciones de Gibbs y se puede
obtener a través de la minimizacion de la entropia relativa o divergencia de Kullback-

Leibler:

DuF #(9) = T = T AICE0) ~ T A)IC#0) = H ()~ nCloss)

Cuando n es grande In(/oss) es equivalente a la funcidon de soporte de MVS por lo que
maximizar MVS es equivalente minimizar la Dy (Della Pietra ef al., 1997; Phillips et al.,

2004; 2006).
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MaxEnt establece indirectamente una analogia entre los espacios de macro estados y

microestados de la termodindmica y termodinamica estadistica y los espacios € y I de la

dualidad nicho-biotopo de Hutchinson, respectivamente (Figura 15).
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Figura 14.- Dualidad Nicho-Biotopo. Analogia entre los espacios del nicho hipervolumem

(€) (espacio de macroestados) y el espacio geografico (I') (espacio de microestados).
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3.3.- Modelacion del nicho de L. laeta 'y S. globula en Chile.

En Chile la biologia de L. laeta 'y S. globula no es bien conocida (Fernandez et al.,
2002; Canals et al., 2004; 2008; Canals & Solis, 2013; 2014; Taucare-Rios et al., 2013). L.
laeta es una arana solitaria de los ambientes domésticos que se encuentra en rincones
oscuros, closets, ropas amontonadas, toallas de bafio, aunque ocasionalmente se puede
encontrar en el ambiente externo ya sea cerca de las casas o en zonas abiertas (Taucare-
Rios et al., 2013). Las altas temperaturas favorecen su desarrollo (Schenone & Letonja,
1975; Schenone, 1998; 2003; 2004; Schenone ef al., 2001). Su dieta en Chile consiste en
moscas, lepiddpteros y otros pequenos artopodos (Levi & Spielman 1964; Schenone ef al.
1970, 1989, 2001; Schenone 1998, 2003, 2004; Parra et al. 2002). Un predador es S.
globula, un miembro de un grupo de arafias conocidas como araias escupidoras, con
reconocido habito araneofagico (Gilbert & Rayor, 1985; Bowden, 1991). Durante los actos
de depredacion estas arafas escupen una sustancia adhesiva a través de los queliceros,
inmovilizando sus presas (Foelix, 1996; Araujo et al., 2008).

En los capitulos previos se ha mostrado que ambas tienen preferencias térmicas
similares (Alfaro et al., 2013; Canals et al., 2013), tienen actividad nocturna y tienen un
bajo requerimiento energético. Aunque hay una gran superposicion en los requerimientos
energéticos, se han descrito diferencias en el nicho trofico ya que L. laeta es entomofagica
y S. globula es araneofagica con una relacion de depredacion (Fernandez et al., 2002, ver
capitulos anteriores).

Loxosceles laeta es nativa de Sudamérica (Gertsch, 1967). Es comun en Chile, y se
ha descrito en Perti, Ecuador, Argentina, Uruguay y el sur de Brasil. Ha sido introducida en
Norteamérica (Levi & Spielman, 1964) y se ha reportado en América Central, Vancouver,

Columbia britanica, Cambridge, Massachusetts, Florida, Finlandia y Australia (Levi &
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Spielman, 1964; Gertsch & Ennik, 1983; Goncalves de Andrade & Tambourgi, 2003). Se
ha descrito que la distribucion en Chile es entre la region de Arica y la VIII region
(Schenone, 2003), aunque se han descrito casos de loxoscelismo hasta la X region,
atribuido completamente a esta arafia (Rios et al., 2007; Gertsch, 1967; Gertsch & Ennik,
1983; Reyes et al., 1991; Vetter, 2008; Saupe et al., 2011). S. globula se distribuye en
Sudamérica en Chile, Bolivia, Argentina, Brazil, y Uruguay. Al igual que L. laeta, esta
especie es comun en casas y jardines en Chile central (Fernandez et al., 2002).

A pesar de esta informacion, no existen en Chile estudios sistematizados de la
distribucion y los nichos potenciales en estas especies, siendo los reportes existentes
aislados y en el caso de L. laeta, 1a mayoria en el contexto de la epidemiologia del
loxoscelismo. Asi, desde un punto de vista médico la epidemiologia del loxoscelismo
coincide con la actividad crepuscular y nocturna y con poblaciones mas activas y
numerosas en verano (Schenone, 1998; 2003; 2004; Schenone ef al., 2001).

Esto pone de relevancia la necesidad de conocer la distribucion potencial, el nicho y
las interacciones que esta arafia despliega para entender su biologia y generar mapas de
distribucion potencial que constituyen mapas de riesgo. Este ultimo es el fin de la
epidemiologia espacial, que se puede definir como el estudio de la variacion espacial de la
probabilidad de exposicion a una infeccion (riesgo) o de la incidencia de una enfermedad
(Ostfeld et al., 2005; Elliot ef al., 2005). Hay numerosas aplicaciones recientes de
epidemiologia espacial en enfermedades infecciosas como Hanta, leishmaniasis,
encephalitis, malaria, dengue, enfermedad de Chagas etc (Ostfield et al., 2005; Parham &
Michael, 2010; Bath et al., 2013; Ramirez et al., 2013). Conceptualmente los mapas de
riesgo pueden ser clasificados en tres categorias: 1) mapas ecoldgicos de distribucion

potencial de vectores y reservorios, i1) mapas eco-epidemioldgicos que integran parametros
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de la interface vector enfermedad y iii) mapas epidemiologicos basados en los casos
(Ostfeld et al., 2005; Sakar et al., 2010). En el caso del loxoscelismo, un accidente
resultado del encuentro entre humanos y araias, la primera aproximacion al riesgo se
encuentra basada en el conocimiento detallado de la distribucion de esta especie.

En capitulos anteriores he mostrado como el eje térmico parece ser una variable que
permite aproximar la distribucion potencial de L./aeta, generando un mapa de lugares
idoneos desde el punto de vista térmico a lo largo de Chile. El modelo tuvo un buen ajuste
para esta especie, sin embargo S. globula no parece seguir este patrén. En este capitulo
estudio la dualidad nicho-biotopo en ambas especies basado en variables ambientales e
indicadores de huella humana.

Material y métodos
Datos de ocurrencias. Se consideraron datos de presencia de L. laeta y S. globula en el
territorio continental de Chile obtenidos del Museo Nacional de Historia Natural, Museo de
la Universidad de La Serena, Museo de Zoologia de la Universidad de Concepcion y del
Museo del Instituto de Butantan en Brasil. Los datos fueron filtrados de acuerdo a los
siguientes criterios: 1) los datos debian informacion geo referenciable, ii) se incluyeron
después del examen de los ejemplares minimizando errores y iii) los datos debian estar
asociados al nombre del zodlogo que determind la especie para controlar problemas
taxondmicos. Después de filtrar los datos se obtuvieron 124 registros de presencia de L.
laeta y 88 de S. globula.

Capas ambientales. Se obtuvieron variables bioclimaticas de la base de datos bioclimatica
Worldclim database (http://www.worldclim.org/, public repository online) con una
resolucion espacial de 30 arc-seconds (= 1 Km?). Este conjunto de datos incluy6 19

variables bioclimaticas y la altitud (ALT). Las variables bioclimaticas fueron 11
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relacionadas con temperatura: B1: temperatura media anual, B2: rango medio diurno
(promedio de la diferencia mensual entre maxima y minima), B3: isotermalidad
(100(B2/B7)), B4: estacionalidad de temperatura (100DE), BS: mdxima temperatura en el
mes mas calido, B6: minima temperatura en el mes mas frio, B7: rango de temperatura
anual (B5-B6) , B8: temperatura media en el mes mas huimedo, B9: temperatura media en
el mes mas seco, B10: temperatura media en el cuarto mas calido, B11: temperatura media
en el cuarto mas frio; y 8 relacionadas con precipitaciones: B12: precipitacion anual, B13:
precipitacion en el mes mas himedo, B14: precipitacionen el mes mas seco, B15:
estacionalidad de las precipitaciones (CV), B16: precipitacion en el cuarto mas humedo,
B17: precipitacion en el cuarto mas seco, B18: precipitacion en el cuarto mas calido y B19:
precipitacion en el cuarto mas frio.

Se incluy6 ademas un indice de huella humana (HII, global human footprint) a la
misma escala producido por Wildlife Conservation Society (WCS) y el CIESIN de la
Universidad de Columbia disponible en la direccion

http://sedac.ciesin.columbia.edu/data/set/wildareas-v2-human-footprint-geographic/data-

download. Esta proviene del proyecto Wild version 2, 2005 (LWP-2) y corresponde al
indice de influencia humana (HII) normalizado por bioma y reino. El HII es un conjunto de
datos globales con una escala de 1 Km a partir de 9 capas que comprenden la presion de
poblacién humana (densidad de poblacion), uso de tierras e infraestructura (areas de
construccion, luces nocturnas, uso y cobertura de tierras) y acceso humano (lineas costeras,

carreteras, ferrocarriles, riveras navegables).


http://sedac.ciesin.columbia.edu/data/set/wildareas-v2-human-footprint-geographic/data-download
http://sedac.ciesin.columbia.edu/data/set/wildareas-v2-human-footprint-geographic/data-download
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Analisis del nicho (£)

Se consideraron las 21 variables (ALT, B1-B19, HII) en los sitios de ocurrencia de
ambas especies. Primero se realizo6 estadistica descriptiva de cada variable para cada
especie y se compar6 cada variable entre ambas especies con prueba t de Student para
variables independientes. Después se realizd andlisis de componentes principales (ACP)
para cada especie por separado determinando las combinaciones lineales de variables que
explican la variabilidas de las ocurrencias. Con el objetivo de comparar las especies y
estimar la sobreposicion del nicho se realizé un ACP para ambas especies en conjunto. Se
determinaron los ejes fundamentales con criterio de Kaiser (valores propios > 1).

Junto a esto se realizoé un analisis del nicho multidimensional estimando la
sobreposicion del minimo poliedro convexo con con el indice de Jaccard implementado en
el programa NicheAnalyst 2.0.

Se realiz6 ademas un analisis discriminante para comparar entre ambas especies.
Como las variables bioclimaticas estan altamente correlacionadas se realizé primero un
andlisis de componentes principales con solo las variables de temperatura (CPTi) y un
analisis de componentes principales con solo las variables de precipitaciones (CPPi)
seleccionando los componentes ortogonales relevantes. Se tuvo asi un conjunto
independiente de variables de temperatura, uno de variables de precipitaciones, la altitud y
la huella humana.

El espacio geografico (T')

Primero se realizd modelacion del nicho para cada especie utilizando las 21

variables. Después, dado que estas variables se encuentran correlacionadas se realizo

primero un analisis de componentes principales sobre todas las variables determinando los
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componentes ortogonales que explicaban la variabilidad total del territorio de Chile,
generando un conjunto de capas (variables) sobre las que se pudieron modelar las
ocurrencias. Para la modelacion se utilizaron 50 réplicas. Para estudiar la bondad de ajuste
de los modelos se utilizd el area bajo la curva en el analisis ROC (AUC), el indice de
Boyce y el AIC y BIC del mejor modelo.

Resultados
Anadlisis del nicho (&)

Al comparar las variables bioclimaticas entre las species, estas fueron todas
diferentes (Tabla 6).

Tabla 6.- Comparacion de las variables consideradas entre las especies L. laeta y S.
globula. La significacion estadistica se indica con *.

Variable Loxosceles laeta Scytodes globula t
ALT 453.4+497.7 677.5 £ 686.9 -2.75%
B1 152+2.1 129+3.0 6.64*
B2 109+2.6 13.3+£1.6 -7.57*
B3 56.5+3.8 553+3.6 2.25%
B4 304.8 £ 74.6 406.6 £ 64.8 -10.32*
BS 25.6+2.3 26.7+3.0 -2.88%*
B6 6.4+3.5 26+33 7.88*
B7 193+43 24.0+3.1 -9.04*
B8 125+3.2 8.5+3.1 8.88*
B9 18.6+2.4 17.8+2.8 2.09*
B10 19.1+£2.0 18.1+2.9 3.00*
B11 11.6 £2.6 8.0+3.2 8.76*
B12 2743 +£371.6 754.8 £ 488.2 -8.13*
B13 65.0+75.11 164.7 £ 81.9 -9.16*
B14 23+7.2 9.3+13.8 -4.79*
B15 139.0+78.4 99.8+15.0 4.62%*
B16 168.7 £205.2 438.5+235.2 -8.87*
B17 9.5+26.0 34.8 +48.4 -4.92%*
B18 11.0 £28.8 35.4+£48.7 -4.56*
B19 160.1 £193.9 413.6 +£218.0 -8.90*
HII 60.9 +26.32 39.4+16.0 6.81%*
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ACP de cada especie por separado.

En Loxosceles laeta, basados en el criterio de Kaiser el andlisis de componentes
principales seleccion6 tres componentes con valores propios mayores que uno y que en
conjunto explican 83,45% de la varianza total. Los tres primeros componentes principales
(CPL1, CPL2 y CPL3) explican el 45,4%, 21,8% y el 16,3% de la varianza. El primer
componente se encuentra relacionado positivamente con 4 variables de temperatura entre
las que destacan la temperatura promedio anual (B1) y la temperatura promedio en el cuarto
mas frio (B11), y practicamente todas las variables de precipitacion operando en sentido
contrario. El CP2 se encuentra relacionado con la altitud (ALT) y el tercer componente con
la maxima temperatura en el més mas calido (B5) y la estacionalidad (B4) (Tabla5). En
Scytodes globula el analisis de componentes principales seleccion6 tres componentes con
valores propios mayores que uno y que en conjunto explican 90,70% de la varianza total.
Los tres primeros componentes principales (CPS1, CPS2 y CPS3) explican el 49,7%,
25,0% y el 20,0% de la varianza. El primer componente se encuentra relacionado
positivamente con 6 variables de temperatura entre las que destacan la temperatura
promedio anual (B1) y la temperatura promedio en el cuarto mas frio (B11), y
practicamente todas las variables de precipitacion operando en sentido contrario a
excepcion de la estacionalidad de las precipitaciones (B15). Al igual que en L. laeta el
segundo componente se encuentra relacionado con la altitud (ALT) y el tercer componente
con la maxima temperatura en el més mas calido (B5S) y la estacionalidad (B4).

ACP de ambas especies en conjunto y estimacion del nicho.

El analisis de componentes principales para ambas especies en conjunto selecciond

tres componentes con valores propios mayores que uno y que en conjunto explican 84,97%
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de la varianza total. Los tres primeros componentes principales (CP1, CP2 y CP3) explican
el 50,2%, 18,7% y el 16,0% de la varianza. Los tres primeros componentes son
préacticamente idénticos a los de L. laeta cuando se realizo el andlisis en forma aislada

(Tabla 7).
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Tabla 7.- Cargas (factor loadings) de los componentes principales basados en las ocurrecias
de las especies L. laeta 'y S. globula. CP1, CP2 y CP3 corresponden a ambas especies en

conjunto, CPL1, CPL2 y CPL3 a L. laeta y CPS1, CPS2 y CPS3 a S. globula. Con negritas
y * se sefialan las cargas mayores a 0.7.

CP1 | CP2 | CP3 | CPL1 | CPL2 | CPL3 | CPSI |CPS2|CPS3
ALT | 044 | 075% | 001 | 024 | 0.78% | 023 | -050 |[0.81%|-0.14
Bl | 090% | 009 | 024 | 0.89% | -028 | 026 | 0.88* [-041]0.14
B2 | 062 | 050 | 050 | 066 | 058 | 041 | 012 | 0.68 | 0.49
B3 | 001 | 048 | 045 | 036 | 054 [ -049 | 0.8 [ 025 [-0.69
B4 | 061 | 023 | 073% | 033 | 033 [ 076* | -0.18 [ 0.40 [ 0.88*
Bs | 017 | 008 | 095¢ | 009 | 008 | 0.95% | 0.63 |[-0.18]0.72*
B6 | 086 | -047 | 010 | 0.83* | -0.52 [ -0.11 | 0.75% [-0.64 [ -0.09
B7 | 064 | 036 | 065 | 062 | 047 [ 060 [ -0.19 [ 051|081
BS | 087 | 024 | 010 | 078 | -0.18 | -0.19 | 0.85* [-0.50 | -0.05
B9 | 067 | 033 | 060 | 062 | 034 | 062 | 0.83* |-034] 040
B10 | 073% | 025 | 050 | 071 | 019 | 063 | 0.84* [-033] 041
B11 | 0.92¢ | 033 | 003 | 090% | -037 | -0.06 | 0.85* |-049-0.07
B12 | -0.85¢ | 050 | 003 | 0-82% | 054 [ 004 | -0.82* [-0.53] 0.16
BI3 | -085% | -042 | 012 | -0.84% | -0.44 [ 004 [ -0.76* |-0.50 | 0.30
Bl4 | 071% | 059 | 018 | 063 | 0.65 | -0.04 | -0.78% |-0.55 | -0.04
B15 | 054 | 004 | 010 | 050 | -0.10 [ -0.02 | 091* [ 027 [-0.01
Bl6 | -0.85¢ | 045 | 010 | 0-84* | 048 [ 005 | -0.79* [-0.50 | 0.27
Bl17 | 073% | 059 | 017 | 066 | 065 | -0.04 | -0.79* |-0.55-0.05
BIS | 073% | 050 | 020 | 069 | 045 | 018 | -0.79% |-0.55 | -0.04
B19 | -085%| 045 | 010 | -0-83* | -049 [ 007 | -0.80% [-0.51] 025
aIL | 033 | 038 | 007 | 006 [ 050 | 030 | 042 |-0.41|0.09




85

Estos ejes permitieron una reconstruccion tridimensional del nicho de ambas
especies en conjunto (Figura 15) en la que se aprecia una separacion parcial del nicho de
ambas especies. Las amplitudes estandarizadas del nicho fueron B = 0,34 para L. laeta y B
= 0,46 para S. globula. La sobreposicion estimada del nicho con indice de Jaccard en este

espacio fue J = 0,258.

Figura 15.- Reconstruccion del nicho basado en componentes principales. Reconstruccion
tridimensional del nicho (€) de L. laeta y S. globula basado en los 3 primeros componentes
principales (X, Y, Z) de las variables en los sitios de ocurrencias con el programa
NicheAnalyst 2.0.

Al comparar los coeficientes de variacion de cada uno de los ejes del nicho (CP1,
CP2 y CP3) de L. laeta entre zonas con y sin presencia de S. globula no se encontraron
diferencias en CP1 y CP2 (Bt=2,63, p=0,104 y Bt=0,92, p=0,33). En CP3 el
coeficiente de variacion en zonas sin S. globula (CV = 0,854), fue menor que en zonas con

S. globula (CV =6,27; Bt =37,01, p << 0,001).



86

Andlisis discriminante.

El anélisis de componentes principales de las variables ambientales de temperatura
basado en las presencia selecciono dos ejes CPT1 y CPT2 que explican el 88,8% de la
variabilidad y el analisis de CP usando variables de precipitacion selecciond un solo eje
CPP1 que explica el 82,10 % de la variabilidad (Tabla 8). Las variables relacionadas con
CPT1 son todas de temperaturas medias a excepcion de B2 que corresponde al rango diario
de temperaturas por lo que se puede interpretar como un eje de carga media de
temperaturas. Las variables relacionadas con CPT2 corresponden a la estacionalidad de la
temperatura (B4) y la temperatura maxima (B5) por lo que se puede interpretar como un eje
de rango térmico. Las variables relacionadas con CPP1 fueron todas a excepcion de la
estacionalidad por lo que se puede interpretar como un eje de carga de precipitaciones.
Tabla 8.- Analisis de componentes principales (CP) de las variables relacionadas con
temperaturas (B1-B11) y precipitaciones (B12-B19) basados en las ocurrencias de ambas
especies. CPT1, CPT2 y CPP1 corresponden a los CP con valores propios mayores que 1
para las temperaturas y precipitaciones respecitamente. Se sefialan con * las cargas mayores

que 0.7.



CP Temperaturas CP Precipitaciones

Variables CPT1 CPT2 Variables CPP1
B1 -0.95* 0.28 B12 -0.99*
B2 0.80* 0.46 B13 -0.95%
B3 0.17 -0.49 B14 -0.93*
B4 0.69 0.71* BI15 0.47
BS5 -0.16 0.97* B16 -0.98%*
B6 -0.99* -0.06 B17 -0.94%*
B7 0.76 0.63 B18 -0.92%*
B8 -0.93* -0.06 B19 -0.97*
B9 -0.73%* 0.63

B10 -0.76* 0.64

B11 -0.99* 0.00

El analisis discriminante mostrd una funcién lineal discriminante:

FLD =0,20ALT +0,58CPT1 + 0,32CPT2 —0,53CPP1-0,48H (A-Wilks = 0,5, F2.206 =

87

38,95, p << 0,001) con un porcentaje de buena clasificacion de un 81% (Figura 16). Todas

las variables climaticas y la huella humana fueron relevantes en la separacion del nicho

entre ambas especies, pero la altitud no (ALT, p = 0,14; HU, p <<0,001; CPT1, p = 0,006;

CPT2, p << 0,001; CPP1, p=0,003). Los ejes CPT1 y CPT2 tienes scores promedio
positivos para L. laeta y negativos para S. globula, ocurriendo lo contrario con las

precipitaciones. La HII es positiva para ambas especies, mayor en L. laeta.
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Figura 16.- Diferenciacion del nicho de L. laeta y S. globula basados en analisis
discriminante. Histograma de frecuencias de los valores de la funcion lineal discriminante
(FLD) de L. laeta y S. globula basado en componentes principales de las variables en los

sitios de ocurrencias.

Espacio geogrdfico (T)

Al modelar la distribucion de cada especie usando todas las variables para ambas
especies se obtuvo un buen ajuste: AUC = 0,975 + 0,004 para L.laeta y AUC = 0,977 +
0,002 para S. globula, pero las variables que contribuyeron a explicar la distribucion fueron
diferentes (Tabla 9). En L. laeta fueron relevantes la huella humana (HII) las
precipitaciones en el cuarto mas céalido (B18) y la altitud (ALT), mientras que en S.

globula fueron relevantes la temperatura maxima en el mes mas célido (B5), la huella
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humana (HII), las precipitaciones en el mes més frio (B19) y la estacionalidad de las

precipitaciones (B15).

Tabla 9.- Variables que contribuyen a la variabilidad de la distribucion en el espacio

geografico para las especies L. laeta 'y S. globula .

Loxosceles laeta Scytodes globula
Variable Contribucion (%) Variable Contribucion (%)
HII 48,6 BS5 25,9
B18 18,5 HII 20,6
ALT 6,1 B19 13,2
B15 13,2
Total 73,2 72,9

El ACP de las variables biocliméaticas de Chile mostrd cuatro componentes
principales. No se detectaron diferencias en la contribucion de las variables en cada
componente con y sin la inclusion de HII (Tabla 10). El primer componente se relaciond
fundamentalmente con variables de precipitaciones (B12, B14, B17 y B18) y una de rango
diario de temperaturas (B2), el segundo componente estuvo relacionado con temperaturas
(B1, B5, B6, B9, B10 y B11) y altitud, el tercer componente con rango de temperaturas
(B7) y variables de precipitaciones maximas (B13, B16 y B19) y el cuarto componente con

la variabilidad de temperaturas y precipitaciones (B3, B4, B15, B18) y la altitud.



Tabla 10.- Cargas (factor loadings) de los componentes principales para el territorio de

Chile continental. CP1, CP2, CP3 y CP4. Con * se sefialan las cargas mayores a 0.25.

SIN HII CON HII

VAR |PCl PC2 PC3 PC4 PCl1 PC2 PC3 PC4

ALT -0.13| -0.31*| -0.02| 0.35*| -0.12| -0.31* -0.03 0.35*%
Bl -0.19] 0.33* 0.05 0.06] -0.20] 0.31* 0.08 0.06
B2 -0.25*| -0.12] -0.26*| 0.28*| -0.25*| -0.13] -0.25* 0.29*
B3 -0.24| -0.13 0.05| 0.42*] -0.23] -0.15 0.05 0.42*
B4 -0.02 0.01] -0.51*] -0.36*| -0.02 0.02| -0.50*| -0.35*
BS5 -0.22| 0.27*| -0.18 0.02] -0.23] 0.26* -0.14 0.032
B6 -0.07| 0.38%* 0.16] -0.03] -0.08| 0.37* 0.18| -0.039
B7 -0.21| -0.07| -0.43* 0.07] -0.21] -0.07| -0.41* 0.09
B8 -0.18 0.22] 0.24* 0.21] -0.18 0.20] 0.26* 0.21
B9 -0.17| 0.32*] -0.10] -0.09| -0.18| 0.31* -0.07 -0.09
B10 -0.19] 0.33*| -0.03] -0.01] -0.19] 0.32%* -0.00 -0.00
Bll -0.18| 0.33* 0.13 0.11] -0.18] 0.31* 0.16 0.11
B12 0.29* 0.14] -0.11 0.20| 0.28* 0.15 -0.10 0.20
B13 0.24| 0.17] -0.29* 0.16 0.23 0.19] -0.28* 0.17
B14 0.30* 0.08 0.07] 0.20] 0.29* 0.09 0.07 0.20
B15 -0.24| -0.04] -0.17] 0.34*| -0.24| -0.05 -0.16 0.35*
B16 024 0.17] -0.27* 0.16 0.23 0.19] -0.26* 0.16
B17 0.30* 0.09] 0.06] 0.21| 0.29* 0.10 0.06 0.21
B18 0.29* 0.06] 0.06] 027*| 0.28%* 0.08 0.06 0.27*
B19 0.23 0.18] -0.28* 0.11 022 0.20| -0.27* 0.12
HII -0.12|  0.16 -0.23 -0.04

Los modelos ajustados para L. laeta tuvieron un AUC = 0,930 + 0,010 y Boyce =
0,958.sin HIT y AUC = 0,936 = 0,010 y Boyce 0,968 con HII. Todos los indices muestran

un mejor ajuste usando la huella humana (Tabla 11; Figuras 17 y 18). En ambos modelos
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CP2 y CP1 tuvieron las principales contribuciones, es decir en primer lugar temperaturas y

en segundo lugar las precipitaciones. En S. globula los ajustes muestran una tendencia

similar (Tabla 11). En ambos modelos la principal contribucion estuvo dada por CP3 que se
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encuentra relacionado con precipitaciones méximas y en menor grado por CP1 y CP2 en
proporciones equivalentes, pero con mayor participacion de la variabilidad CP4 (Tabla 12)

Tabla 11.- Ajustes de los modelos para ambas especies sin y con huella humana (HII).

SIN HII AUC Boyce AIC AlCc BIC
L.laeta 0.930 £0.01 | 0.958 1455.8 1468.7 1489.0
S.globula 0.940 £0.01 | 0.916 1665.8 1670.5 1690.2
CON HII

L. laeta 0.936 £0.01 | 0.968 1439.1 1456.2 1476.4
S.globula 0.945+£0.01 | 0.967 1629.5 1633.4 1651.7

Tabla 12.- Componentes que contribuyen a la variabilidad de la distribucion en el espacio

geografico para las especies L. laeta'y S. globula .

Loxosceles laeta Scytodes globula
Variable Sin HII Con HII Sin HII Con HII
CP1 41,3 46,2 25,1 28,5
CP2 45,0 48,7 23,7 20,3
CP3 12,4 2,7 47,4 45,4
CP4 1,3 24 3.8 5.8
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Figura 17.- Modelacion de la distribucion potencial de S. globula y L.laeta basados en

variables bioclimaticas.
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La sobreposicion de la distribucion potencial en el espacio geografico varia entre
25,52% cuando consideramos la huella humana y un 32,63% cuando consideramos sélo las
variables bioclimaticas.

Discusion

La modelacion del nicho y la distribucion potencial de especies permite por una
parte detectar las variables relevantes para la supervivencia y reproduccion de las especies
y por otra parte reconocer hébitats idoneos y estimar la distribucion de éstas. Esto es
especialmente relevante en las especies invasoras y en aquellas de importancia médica
como las aranas del género Loxosceles (Colwell & Rangel, 2009; Wiens et al., 2010; Saupe
etal, 2011). La evolucion adaptativa en el rango de distribucion invasivo podria alterar el
nicho fundamental, especialmente cuando este rango es muy amplio (Colwell & Rangel,
2009). Por ejemplo en el caso de L. reclusa en Estados Unidos, aunque la sinantropia no es
la influencia dominante en su patron de distribucion, esta arana es capaz de expander su
distribucion restringida por condiciones naturales con la ayuda de la infraestructura humana

(Saupe et al., 2011).

Las especies aqui analizadas, mostraron diferencias en todas las variables climéaticas
estudiadas y en la huella humana. Loxoslesles laeta tiene una mayor influencia de la huella
humana en su distribucion que S. globula. Los componentes principales revelaron
componentes muy semejantes para explicar la variabilidad en ambas especies: el primero
asociado positivamente con las temperaturas y negativamente con las precipitaciones, el
segundo asociado a la altitud y el tercero asociado a la variabilidad de la temperatura. En L.
laeta se detecta una preferencia por altas temperaturas y bajas precipitaciones, mientras que

en S. globula aunque también prefiere temperaturas altas, se encuentra asociada a mayor
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nivel de precipitaciones. La amplitud del nicho de ambas especies fue estrecha mostrando
una clara dependencia climatica en forma similar a lo reportado para L. reclusa (Saupe et
al., 2011). La sobreposicion del nicho fue J = 0,258, menor a lo reportado previamente
mediante aproximaciones ecofisiologicas, entre 0,739 para el eje temporal (capitulos
anteriores) y 0,852 para el eje térmico (Alfaro ef al., 2013, Canals et al., 2013). Esto se
explica porque mientras el analisis actual es a escala climatica (macroescala), los estudios
previos se refieren a microescala en laboratorio explicitando las preferencias
microclimaticas de estas especies por ejemplo en el interior de habitaciones o en sus
habitats especificos. El andlisis discriminante reveld que las diferencias de nicho en ambas
especies se encuentra asociada a temperaturas (medias y variabilidad de éstas),
precipitaciones y de huella humana. Aunque ambas especies prefieren temperaturas altas,
los scores de temperatura y de variabilidad de temperaturas operan positivamente sobre L.
laeta indicando una especie de ambientes xéricos y de areas de influencia de clima
mediterraneo consistente con lo reportado previamente (Alfaro ef al., 2013; Canals et al.,
2013). En cambio S. globula aunque prefiere temperaturas altas, las temperaturas extremas
del norte de Chile parecen operar evitando su distribucion en esa zona. Al contrario las
precipitaciones altas operan en sentido negativo en L. laeta y positivo en S. globula. La
huella humana, presente en ambas especies, es mayor en L. laeta, lo que es consistente con
el antecedente que esta especie es fuertemente sinantrdpica, mientras que S. globula aunque
se le encuentra en casas, habitualmente también se le encuentra en el ambiente natural
(Taucare-Rios et al., 2013). Aunque se puede esperar que los depredadores restrinjan la
amplitud del nicho Grinnelliano de las presas (Putman et al., 1984), no se detectd un efecto
de la depredacion por parte de S. globula sobre la amplitud de L. laeta en los dos primeros

ejes del nicho, y en el tercer eje el efecto fue el contrario, mayor amplitud de nicho en
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presencia del depredador. Esto puede ser explicado porque S. globula es un depredador
polifago y L. laeta como presa no es un recurso limitante, por lo que la presion de
depredacion es baja.

La modelacion con MaxEnt con todas las variables reveld un excelente ajuste a las
distribuciones empiricas e indic6 que en L. laeta la principal variable asociada a su
distribucion es la huella humana, lo que es consistente con los analisis univariado y funcién
discriminante. También indicé que es una especie de bajas altitudes y en zonas de bajas
precipitaciones. Su distribucion esta asociada a formas xéricas de semidesiertos como el
monte, el espinal, pampas y estepas caracteristicas de la diagonal arida (entre los 18 y 30°S)
y una zona mas mediterranea entre los 30 y 40 °S (Villagran & Hinojosa, 2005). Al evitar
el efecto que pudiese tener la correlacion entre las variables usadas en la modelacion se
pudo observar que en ambas especies mejora el ajuste al incorporar la huella humana. Este
indice incorpora factores clave en especies sinantropicas como oferta de microhabitats
(construcciones) y vias de dispersion como carreteras. Ademas este analisis confirmo que
en L. laeta el eje de temperaturas es fundamental en su distribucion lo que es consitente con
el alto ajuste de los modelos usando solo el eje de temperaturas (Canals ef al., 2015).
Ademas es interesante constatar que la huella humana muestra altas correlaciones con todas
las variables de temperatura (B1-B11) y no con precipitaciones lo que podria indicar un
efecto indirecto de esta variable en este eje. En S. globula en cambio son las precipitaciones
y el efecto negativo de la variabilidad de temperaturas las que dominantemente explican su
distribucion.

Scytodes globula tiene una clara distribucion centro-sur con influencia mediterranea
asociada a mayores precipitaciones, compartiendo con L. laeta solo en esta zona. Su limite

norte (=30°S) coincide con el limite sur de la diagonal arida y del efecto de bloqueo de
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masas atmosféricas ejercido por los Andes (Villagran & Hinojosa, 2005), lo que explica
que el eje de temperaturas sea un mal predictor de su distribucion (Canals et al., 2015). Su
limite sur (= 40°S) coincide con el inicio de la zona de bajas temperaturas y gran cantidad
de precipitaciones.

Loxosceles laeta en cambio muestra una distribucion predominante en el centro y
norte de Chile con distribucion en bajas altitudes con un claro limite en la region de los
Lagos, lo que es consistente con el cambio de las condiciones climaticas en esa zona con
altas precipitaciones y bajas temperaturas lo que es similar al caso de L. reclusa (Saupe et
al., 2011) donde las temperaturas criticas inferiores parecen imponer un limite a su
distribucion (Cramer & Maywright, 2008). Por otra parte cuando incluimos la huella
humana es totalmente consistente con los reportes de loxoscelismo en Chile. Por ejemplo
Rios et al., (2007) revelan casos hasta la region de los Lagos (X region). Por este motivo,
estos mapas de distribucion potencial de L. /aeta, constituyen también mapas de riesgo de

Loxoscelismo.
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Parte II.- Interacciones entre Loxosceles laeta y Scytodes globula.
Capitulo 4.- Accion depredadora de S. globula sobre L. laeta
4.1.- Interacciones a escala individual

El Loxoscelismo es un problema de salud producido por la mordedura de arafias del
género Loxosceles (Araneae, Sicariidae). Los casos en Chile se atribuyen a Loxosceles laeta
(Nicolet) , L. gaucho Gertsch en Argentina, L.intermedia Mello-Leitao en Brazil, L.
reclusa Gertsch & Mulaik en Estados Unidos y L. rufescens (Dufour) en zonas

Mediterraneas (Gertsch, 1967; Gertsch & Ennik, 1983; Reyes et al., 1991; Vetter, 2008).

En Chile la arafia responsable es L. laeta, una especie que puede ser depredada por
la arafa de patas atigradas Scyfodes globula Nicolet (Araneae, Scytodidae). La biologia de
estas species no es bien conocida (Fernandez et al., 2002; Canals et al., 2004,;2008; Canals

& Solis 2013, 2014; Taucare-Rios et al., 2013).

Loxosceles laeta es una arafa solitaria de los habitats domésticos que se encuentra
dentro de las casas usualmente en rincones oscuros, grietas, closets, entre ropas y toallas
pero ocasionalmente también se la puede encontrar en el peridomicilio y en el ambiente
natural. Su actividad espreferencialmente nocturna y las temperaturas elevadas es un factor
que favorece su desarrollo (Schenone, 1998; 2003; 2004; Schenone & Letonja, 1975;
Schenone et al., 2001). Su dieta se compone de moscas, polillas y otros pequefios
artrépodos (Levi & Spielman, 1964; Schenone, 1998; 2003; 2004; Schenone ef al., 1970;
1989; 2001; Parra et al., 2002). Desde el punto de vista médico, la epidemiologia del
loxoscelismo coincide con su actividad nocturna y sus preferencias térmicas con mayores
poblaciones y mayor actividad durante el verano (Schenone, 1998; 2003; 2004; Schenone

etal., 2001).
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Un depredador de L. laeta en Chile es la arafa de patas atigradas S. globula, un
miembro de un grupo de arafias conocidas como arafias “escupidoras”, con reconocidos
habitos araneofagicos (Gilbert & Rayor, 1985; Bowden, 1991). Las arafas del género
Scytodes se alimentan de arafias y otros insectos de los 6rdenes Diptera, Lepidoptera y
Mantodea, evitando los insectos esclerotizados (Fernandez ef al., 2002). Durante la
depredacion estas arafias proyectan una sustancia adhesiva a través de sus queliceros,
inmovilizando a sus presas (Foelix, 1996; Araujo et al., 2008). Estas arafias son nocturnas y
sus preferencias térmicas son similares a las de L. laeta (Canals et al., 2013, Alfaro et al.,
2013). Scytodes globula se distribuye en Sudamérica en Chile, Bolivia, Argentina, Brazil y
Uruguay. Al igual que L. laeta, esta arafia es comun en habitaciones humanas y jardines de

Chile central (Fernandez et al., 2002, ver capitulos anteriores).

Hay referencias a la depredacion de L. laeta por parte de S. globula, pero hay pocos
estudios que soporten esta afirmacion (Fernandez ef al., 2002; Canals & Solis, 2013). Por
ejemplo, Ramires (1999) y Ades & Ramires (2002) documentaron resultados de encuentros
entre S. globula y tres especies de Loxosceles: L. laeta, L. gaucho y L. intermedia. Estos
autores reportaron que en 30 minutos de interaccion, practicamente todos los individuos de
L. laeta estaban vivos, aunque habian sido victimas de la sustancia adhesiva y atrapadas en
lineas de seda. De 22 actos de depredacion registrados, en 3 ocasiones la defensa de L.
laeta causo la autotomia de las patas de S. globula y en 2 ocasiones L. laeta matd a S.

globula.

Dado que existe una importante sobreposicion de los nichos de ambas species que
permiten la interaccidn, es necesario describir la interaccion directa que ocurre cuando

estas especies se encuentran. Si se produce un encuentro es necesario conocer el resultado
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de esta interaccion en orden a determinar si S. globula es un depredador efectivo de L.

laeta y podria ejercer un control bioldgico (Wiedenmann, 2000).

En éste capitulo analizo la interaccion entre S. globula y L. laeta durante
encuentros individuales con la hipotesis de trabajo: 1) como hay cierta evidencia que
sugiere depredacion de L. laeta por S. globula, propongo que el resultado mas comun en

encuentros individuales entre las dos especies sera la muerte de L. laeta.
Material y métodos

Cuarenta individuos sexualmente diferenciados de L. laeta y S. globula se
colectaron en el interior de habitaciones y zonas de almacenamiento en Santiago y
Valparaiso entre Diciembre de 2012 y Diciembre de 2013. La diferenciacion sexual puede
ser reconocida aproximadamente desde la 5™ y desde la 6™ muda en S. globula y L. laeta,
respectivamente (Fernandez et al., 2002; Galiano, 1967; Canals & Solis, 2014). Estas
arafias se mantuvieron en frascos plasticos de 750 ml, desde la captura de los individuos

hasta el inicio de los experimentos.

Los individuos se mantuvieron con ciclos L:O 12:12, a 20 £+ 2°C, una temperatura
cercana a la temperatura preferida de ambas especies (Alfaro et al., 2013) en el laboratorio
de Ecologia y Conducta de la Facultad de Ciencias Veterinarias de la Universidad de Chile.
La temperatura fué¢ monitoreada con un termémetro de maxima y minima. Previo al inicio
de los encuentros las aranas fueron tranferidas a una camara con ciclo L:O invertido por 7
dias lo que permitio relizar los experimentos durante el dia pero en la escotofase de las

arafas.
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Se realizaron 32 encuentros interespecificos en cdmaras circulares plasticas
(diametro 19,5 cm; profundidad 7 cm). Los encuentros se grabaron con una camara digital
de alta resolucion (SONY HDR-CX 700, USA), con “night shot”, en formato WAV. Los
rivales para cada encuentro se escogieron al azar, determinando su sexo y midiendo su
masa corporal con una balanza analitica Shimadzu (AUX 220, Japon) (+ 1 mg). La captura
y manipulacion de las arafias se realizo usando pinceles y pinzas anatomicas evitando el

contacto directo con las arafias.

Primero la arafia residente se introdujo en la camara experimental y se mantuvo alli
por una semana para habituacion previa al encuentro. Se usaron 32 individuos de L. laeta
(66,21 £ 90,30 mg) y 32 individuos de S. globula (76,33 £+ 23,87 mg), con una razon de
masas corporales R = masa de S. globula / masa de L. laeta = 0,607 + 0,448. Dieciseis
individuos de L. laeta (L1) fueron machos (mp, = 105,21 + 48,75 mg) y 16 hembras (m;, =
238,82 + 66,14 mg), y 18 individuos de S. globula (Sg) fueron machos (m, = 71,17 + 21,68
mg) y 14 hembras (my, = 82,80 + 24,76 mg). Los encuentros se distribuyeron en la forma
siguiente: 7 Sgd-LIJ, 11 Sgd-L1Q, 9 SgQ@-L13 y 5 SgQ-LI1. En 16 de los 32 encuentros,
S. globula fué la residente y en 16 la intrusa. Al comienzo del encuentro el individuo
intruso fué introducido a 10 cm del residente. Los ensayos experimentales duraron al menos
una hora, terminando cuando una arafia mataba a la otra y se alimentaba de su presa por al
menos durante 20 min. En el caso que ambas arafias estuvieran vivas, el experimento
continuaba por otros 60 min. Si después de este tiempo si no ocurria una muerte el

experimento se declaraba empate.

En los videos se registro la secuencia de eventos durante la interaccion, definiendo

encuentro agresivo como el contacto fisico entre arafias resultando en la muerte de una de
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ellas. La descripcion y nomenclatura de los eventos conductuales siguio a Gilbert & Rayor
(1985) y a Fernandez et al. (2002) para la contruccién del etograma. Se consideraron 10
eventos: 1. Postura de alerta, 2. Retraccion de patas, 3. Golpeteo (Tapping), 4. Palpacion de
presa, 5. “Escupo” (Spitting), 6. Raspado reciproco de pedipalpos (Scraping), 7. Captura de
presa, 8. Envoltura, 9. Mordedura y 10. Succion de presa. En cada experimento se registrd

la muerte y la pérdida de patas de S. globula.

Con la secuencia de eventos se confeccion6 el etograma. Se anoto la frecuencia y la
proporcion de encuentros agresivos en relacion al total de encuentros (PA = nlimero de
encuentros agresivos/numero total de encuentros) y se calcularon sus intervalos de
confianza (Clpos= (p = 1,96 V(pg/n)). Tambien se registro la proporcion de victorias de .
globula (PV= ntimero de victorias de Sg/nimero de encuentros agresivos) con sus
intervalos de confianza. El efecto de la residencia (residente vs. intruso) en PA y PV se
analizo con la prueba exacta de Fisher, la cual entrega un valor p exacto (Fisher p) para
diferencias de proporciones con tamafio muestral pequefio. El efecto de la masa corporal de
S. globula, de L. laeta y de la razdn de masas corporales sobre PA y PV se analiz6 con
regresion logistica. Los modelos fueron: logit (*) = Bo + B1Mys,, logit (*) = Bo + BiMyLi, y
logit (*) = Bo + 1R, donde Mygg es la masa corporal de S. globula, My la masa L. laeta, R
la razon de masas corporales y (*) es PA o PV dependiendo de cudl variable se estudiaba.
Para estudiar las interacciones entre Myps, y sex en los encuentros agresivos y en las
victorias de S. globula consideramos los intervalos de masas: pequeiio My, < 70 mg;
medio 70 mg < Mysg < 100 mg y grande Mygg > 100 mg y se realiz6 una prueba ¥’ en las

tablas de contingencia sexo-masa corporal.
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Resultados
En los encuentros en que S. globula fué la ganadora, las conductas de: golpeteo,
proyeccion de sustancia adhesiva, raspado reciproco de pedipalpos, captura y envoltura e

ingestion fué observada en el 100% de los casos. La postura de alerta fué¢ observada en el

80% y la retraccion de patas en el 40%, (Figura 19).

80% #
20%

Postura de Retraccion de —I Golpeteo y
alerta patas 40% palpacion de
'— presas (1)
60%

Raspado 30% Proyeccién
reciproco de [ S. adhesiva
palpos

Captura y
envoltura

Golpeteo y palp.
2

Mordedura l Ingestion

100% 100%

Gy palp pr(3)

Figura 19. Etograma de la conducta depredadora de S. globula. Encuentros interespecificos
com L. laeta en camaras circulares de 19.5 cm de didmetro.

De los 32 encuentros, 19 fueron encuentros agresivos: PA = 0,594 + 0,087; Cl ¢s:
[0,474; 0,664]. De estos, S. globula fué la ganadora enl13 obteniendo una PV = 0,684 +
0,106 Clyos: [0,475; 0,893]. La pérdida de patas en S. globula fué observada en sdlo en una

ocasion (3,13%). Este individuo fue muerto por L. laeta.

El sexo de las arafias no afecto la probabilidad de encuentro agresivo. De los 18

machos y 14 hembras de S. globula analizados, 9 fueron observados en machos y 10 en
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hembras obteniéndose un 50% (Clygs: [26,9 ; 73,1]) y 71,4% (Clyos: [47,7 ; 95,1]) de
agresion respectivamente, (Fisher p = 0,29). Resultados similares se observaron en L. laeta
donde 8 de 16 encuentros agresivos ocurrieron en machos (50%; Clyos: [25,5; 74,5]) y 11
de 16 en hembras (68,8%; Clyos: [46,1 ; 91,5]) (Fisher p =0,48). El sexo de las aranas
tampoco afect6 la probabilidad de victoria. Cinco machos (55,6%; Clyos: [23,1 ; 88,1]) y 8
hembras (80,0%; Clyos: [55,2 ; 100]) de S. globula tfueron ganadoras (Fisher p = 0,35),

mientras 3 hembras y 3 machos de L. laeta fueron ganadoras (Fisher p = 1).

No se encontraron diferencias en PA cuando S. globula fué la arafia residente, 0,438
+ 0,124, Cljgs: [0,195 ; 0,681] o cuando fué la intrusa : 0,75 + 0,108, Clos: [0,538 ; 0,962]
(Fisher p = 0,149). Tampoco esto ocurrio en PV cuando S. globula fue residente: 0,857 +
0,132, Clps: [0,598 ; 1,000] o cuando fue intrusa: 0,583 + 0,142, Clj9s: [0,304 ; 0,862],

(Fisher p = 0331).

La masa corporal de S. globula predijo adecuadamente PA (logit(PA) = -3,66 +
0,055my, Wald = 4,738, p = 0,029; probabilidad de buena clasificacion (PGC) =0,533) y
también predijo adecuadamente PV (logit(PV) =-8,03 + 0,062m;,, Wald = 3,872, p = 0,049;
PGC =0,833) (Figura 2). No se encontraron interacciones entre masa corporal y sexo (x2 =
2,8, p =024 and > = 2,3, p = 0,32 para encuentros agresivos y victorias de S. globula
respectivamente). La razoén de masas corporales R no predijo adecuadamente PA (logit(PA)
=0,727 + 1,138R, Wald = 1,997, p = 0,158) ni PV (logit(PV) = 1,332 + 2,58 7R, Wald =
1,928, p = 0,165). Tampoco la masa de L. laeta predijo adecuadamente PA (logit(PA) =
0,793 + 0,004my;, Wald = 0,193, p = 0,66) ni PV en esta especie (logit(PV) = 1,395 -

0,004 mpr1, Wald = 0,431, p = 0,521).
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Figura 20. Efecto de la masa corporal sobre la agresividad y victoria de S. globula sobre L.
laeta. Regresiones logisticas entre A) probabilidad de encuentro agresivo (PA) y B)
probabilidad de victoria (PV) de Scytodes globula Nicolet y la masa corporal (g) de S.
globula (Mb) em encuentros com adultos de Loxosceles laeta Nicolet em camaras
circulares de 19,5 cm de diametro.
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Discusion

Estudiando el comportamiento de S. globula con diferentes presas, Fernandez et al.
(2002) encontrod todos los eventos conductuales descritos en este estudio. Pero en mayor
proporcion. Por ejemplo, en este estudio la postura de alerta y retraccion de patas fueron
observadas en 80% y 40% de los casos respectivamente (Figura 19). Interesantemente, de
los 10 eventos descritos por este autor, en este estudio se reconocieron 8 en forma aislada.
El golpeteo siempre ocurrié unido a la palpacion de presa y la captura y envoltura ocurria

como un solo evento.

Cuando ocurria la depredacion, la secuencia de eventos desplegados por S. globula
no fue siempre la misma. Por ejemplo, en 3 encuentros el golpeteo fué repetido alternando
con otros eventos como la proyeccion de la sustancia adhesiva, la captura y envoltura y la
mordedura. El golpeteo parece ser parte de una estrategia destinada a asegurar la
inmovilidad de la presa antes de la ingestion. También durante el golpeteo S. globula us6d
las primeras dos patas izquierdas mas frecuentemente que las derechas, un hecho
consistente con lo reportado por Ades y Ramires (2002). Este despliegue conductual,
favorecido por la longitud de las patas, podria incrementar su éxito de supervivencia
reduciendo el riesgo de contra-ataque durante la depredacion. La proyeccion de la sustancia
adhesiva es usada para inmovilizar la presa (Gilbert and Rayor 1985), aumentando la

probabilidad de éxito de depredacion.

La probabilidad de un encuentro agresivo, una situacion que resulta en la muerte de
una de las arafias, fué solo moderada, ocurriendo en aproximadamente un 60% de las

ocasiones, lo cual puede estar relacionado con factores motivacionales del predador o de la
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presa. Por ejemplo, un factor evidente podria ser el lapso de tiempo desde la tltima comida
del depredador. Este factor fué parcialmente controlado por el tiempo de aclimatacion en el
laboratorio, el cual asegur6 al menos 2 a 3 semanas sin presas. Tampoco el sexo del
depredador o de la presa ni cual especie fuera la residente tuvieron efecto sobre la
probabilidad de encuentro agresivo ni de la probabilidad de victoria de S. globula. Esta
probabilidad fué solo moderadamente alta, 68,4%, lo cual puede ser una consecuencia de
que L. laeta es una presa grande y rapida (Canals ef al., 2008) que excede en promedio un
64% la masa corporal de S. globula. El comportamiento agresivo de L. laeta ha sido
descrito por Canals & Solis quienes reportaron la situacion especial que representaba una
hembra grande con sus crias cuando era confrontada con S. globula. En este estudio
documentaron la alta agresividad de la hembra mientras cuidaba su prole y lo atribuyeron a
la necesidad de alimentos durante este periodo, resultando asi una presa muy dificil y
peligrosa. Esta idea se refuerza por el hecho que las arafas en general son territoriales,

especialmente cuando hay baja disponibilidad de presas (Riechert, 1981).

En los encuentros solo se observo un 3,1% de pérdida de patas en S. globula. Pero
en otros encuentros la pérdida de patas puede llegar al 37,5% (ver mas adelante). Se ha
reportado en encuentros entre S. globula 'y L. laeta, L. gaucho y L. intermedia un 13,6% de
pérdida de patas, valor que se encuentra en situacion intermedia entre éstos valores (Ades

& Ramires, 2002).

De todos los predictores de encuentro agresivo o victoria de S. globula, solo la masa
corporal fué un buen predictor de PA y PV. A mayor masa corporal de S. globula, mayor
PA y PV. La masa corporal de los adultos y sub-adultos de S. globula usados en este

estudio vario entre 23,8 y 123,7 mg, y entonces la variacion de masa representa variacion
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en el estado de desarrollo. El efecto de la masa corporal en PA y PV probablemente se
encuentra relacionado con la experiencia y habilidad del depredador adquirida durante el
desarrollo. Todos los individuos de S. globula con masa corporal sobre 85 mg tuvieron

encuentros agresivos y mataron a L. laeta (ver Figura 20).

Asi, en resumen, los encuentros individuales indican que S. globula es un
depredador efectivo de L.laeta con un éxito de captura y de éxito de depredacion
dependiente de la motivacion y del tamafio o experiencia del depredador. Efectivamente,
puede usar a L. laeta como presa, pero eventualmente la situacion puede invertirse y ser S.

globula el alimento de L. laeta.

4.2.- Interacciones a escala poblacional

A pesar de todo el conocimiento eco-epidemioldgico, L. laeta sigue siendo una
especie poco conocida, especialmente las caracteristicas y tiempos de sus estadios de
desarrollo, que aunque descritos en forma taxonomica (Galiano, 1967; Gertsch, 1967;
Galiano & Hall, 1973;Gertsch, 1983) contienen pocas proyecciones poblacionales. En este
capitulo abordamos estos aspectos con el objetivo de aportar imagenes claras del desarrollo
de esta especie y por primera vez de sus caracteristicas y proyecciones poblacionales y de
la relacion entre estados maduros e inmaduros, datos ttiles para el control y prevencion de
los accidentes por mordedura. Ademas estudiamos el efecto de la accion depredadora de S.

globula sobre el desarrollo de cohortes de L. laeta.

Material y métodos

Seis hembras adultas de L. laeta con sus sacos de huevos fueron capturadas e

introducidas separadamente en cajas plasticas de 35x25x20 cm durante el verano. Las cajas
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fueron dispuestas a temperatura ambiente en el laboratorio simulando la situacion natural
de una casa en Santiago. Se registr6 en forma continua la temperatura y la humedad relativa
con un Sicrémetro digital con sensor remoto AZ8723 (AZ Instruments Corp, England).
Las 6 cajas fueron mantenidas con ciclo L:O 12:12 y fueron dispuestas en un estante y eran
aleatoriamente rotadas cada 2 semanas para evitar efectos de posicion. Estas arafias con sus
sacos de huevos fueron mantenidas hasta la emergencia de las crias. Cada una de las 6
arafas con sus crias fueron aleatoriamente asignadas a dos grupos experimentales: Sg(-): un
grupo de 3 cohortes que se desarrollaron sin presencia de S. globula y Sg(+), un grupo de 3
cohortes en la cual un adulto de S. globula se introdujo en el interior de la caja.
Comenzando cuando ocurria la emergencia de las crias (dia 0), las crias fueron
inspeccionadas y contadas cada 2 semanas, registrando el nimero de sobrevivientes, los
muertos y las exuvias. El dia 0 para cada cohorte fué: Sg(-);: Diciembre 20; Sg(-)»
Sg(+)1,Sg(+).: Enero 1; y Sg(-)s, Sg(+);: Febrero 7. Las aranas muertas y las exuvias
fueron removidas en cada inspeccion. Se determino el estado de desarrollo contando las
exuvias y comparando las crias con las caracteristicas morfologicas descritas por Galiano

(1967) y Galiano & Hall (1973).

En cada inspeccion los individuos fueron fotografiados a 50 cm de distancia con una
marca de dimensiones conocidas usada como referencia. En cada ocasion se introducian 10
larvas de Tenebrio molitor como alimento. Estas larvas varian en tamafio con el desarrollo
por lo que se elegian larvas de tamafio apropiado al tamafio de las crias de L. laeta para que
pudieran ser manipuladas por éstas (a lo mas tres veces el tamafio de las crias). Ademas en
cada inspeccion se agregaron 10 gotas de agua en un rincodn de la caja para aportar

humedad. En las cohortes Sg(+) las crias se mantuvieron inicialmente con sus madres hasta



110

que ésta era muerta por S. globula. En las cohortes Sg(-), la madre L. laeta fué removida en
fecha equivalente a la muerte en una de las cajas Sg(+) con el objetivo de parear el efecto
de la presencia de la madre. En las cohortes Sg(+) cuando el adulto de S. globula moria, era
reemplazado por otro adulto de esta especie. Se usaron un total de 11 adultos de S. globula,
5 hembras y 6 machos. Asi, las cohortes Sg(+) siempre tuvieron un predador en el interior
de la caja. Durante cada inspeccion, las crias fueron observadas por 20 min, registrando y

fotografiando actividades como depredacion y canibalismo.

En cada inspeccion se registro el nimero de crias vivas (N). En las fotografias se
midié el largo de cada cria cuya posicion lo permitia (prosoma + opistosoma). Las medidas

fueron realizadas con el software morfométrico ImageJ 1.32 (NIH, U.S.A).

En cada cohorte, el nimero de crias vivas fué dividido por el nimero inicial (N/No),
y se ajustd un modelo de regresion, In(100N/No) = b;t + bo. Esto permiti6 estimar la tasa
de mortalidad (n = | b; | ). Las curvas generadas entre tratamientos fueron comparadas con
ANCOVA para homogeneidad de pendientes, considerando las cohortes como las variables
independientes, In (100N/No) como la variable respuesta y el tiempo como la co-variable.

Se realizaron comparaciones planeadas para contrastar las cohortes Sg(+) y Sg(-).

Se realizaron regresiones lineales entre el tamafio promedio (mbs) y el tiempo y
entre el tamafio maximo (Mbs) y el tiempo. Los modelos fueron (*) = By + B t, donde (*)
fué mbs o Mbs, dependiendo de la variable analizada. La progression de estas variables fué¢
comparada con ANCOVA, considerando solo el tiempo experimental en que todas las

cohortes tenian crias vivas (171 dias).
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Se contaron las arafias en cada estado de desarrollo y se determind la proporcion de
individuos en cada estado (P) en funcién del tiempo, determinando el tiempo al cual el 50%
de los individuos cambiaba de estado (Tso) mediante el modelo de probitos: probito (P) = by
+ b;t, donde probito (P) = zp + 5 y zp es el valor de z en una distribucién normal (0,1) para

un valor particular P.

Se caracteriz6 el tamafio de cada estado de desarrollo de cada arafia (promedio =+
desviacion estandar). Con la variacion en el nimero de crias durante el desarrollo de las
cohortes en conjunto se construyeron las tablas de vida, considerando que las hembras de
esta especie tienen una longevidad maxima de 4,5 afios, y que una vez alcanzada la adultez
(al ano) la sobrevivencia (px) es practicamente completa (= 1) durante 2 afios, para
descender soélo en el ultimo periodo (un ano y medio). Se consideraron 18 intervalos
etarios con una duracion t = 0,25 afos. Las fecundidades (mx) fueron consideradas como el
valor promedio de crias por saco observado, considerando sélo la fraccion hembra de la
poblacion y considerando reproduccion una vez al afio, concentrada sélo en la etapa adulta.
En la tabla de vida se siguié metodologia previamente establecida (Canals et al., 1991,
1992; 1993; 1994) considerando: la proporcion de sobrevivientes a la edad x (Ix), la

proporcioén de muertos (dx), la probabilidad de muerte (gx), la sobrevivencia (px =1 —qx) y

a partir de estos valores se calculd la tasa reproductiva neta (R, = lemx ), el tiempo

X

Z xbemx i Dxmx

generacional (G = “‘T), el valor reproductivo a la edad x (v, = - ; ), la esperanza
x

T 0
devidaalaedad x (e, = Ex’ donde T, = ZLx es el tiempo por vivir y Lx = t(Ix+1x+1)/2 es
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el tiempo vivido en un intervalo t) y la tasa intrinseca de crecimiento poblacional con el

In
estimador de Laughlin (7 = c %),

Resultados

Las condiciones ambientales de los dos grupos experimentales fureon las mismas
(Fig. 21). En dos de las cohortes Sg(-), emergieron 79 y 106 crias del saco de huevos. En la
tercera cohorte emergio el nimero excepcionalmente bajo de 12 crias. En las cohortes

Sg(+) emergieron 146, 81 y 101 crias.
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Figura 21.- Variacion de temperatura y humedad relativa en el desarrollo de cohortes de

L.laeta. En ausencia (Sg(-)) y presencia del depredador Scytodes globula (Sg(+)).

En las tres cajas Sg(+), se necesitaron 8 individuos adultos de S. globula para lograr
el establecimiento del depredador. En cinco oportunidades la madre L. laeta mato a S.
globula (3 machos y 2 hembra), mientras en las otras 3 oportunidades, 3 machos de S.

globula mataron a las hembras de L. laeta.

Después de mas de 800 dias experimentales todas las cohortes Sg(-) tienen adultos
vivos. En las cajas Sg(-), las supervivientes han mudado hasta 10 veces. En cambio, en
todas las cohortes Sg(+), todas las crias estaban muertas a los 182, 270 y 275 dias post
introduccion del depredador. En éstas cohortes solo se obtuvieron 3 mudas, mientras en las

cohortes Sg(-) en el mismo tiempo realizaron hasta 7 mudas (Tablas 13 y 14 y figura 22).
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Tabla 13.- Composicion porcentual de estadios de desarrollo (I1 a 110) y adultos (A) como

funcién del tiempo L. laeta en cohortes sin S. globula (Sg(-)).

Intervalo (dias) il i2 i3 i4 i5 i6 i7 i8 i9 i10 A

0 0 100,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0

5 14 88,4 11,6 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
21 26 95,6 4,4 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
35 42 90,7 9,3 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
49 56 100,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
63 70 79,2 20,8 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
77 84 87,1 6,5 32 0,0 32 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
91 98 75,7 18,9 0,0 0,0 2,7 2,7 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
105 112 60,0 333 0,0 0,0 33 0,0 33 0,0 0,0 0,0 0,0
119 126 59,4 28,1 6,3 0,0 0,0 3,1 3,1 0,0 0,0 0,0 0,0
133 140 50,0 36,4 4,5 4,5 0,0 4,5 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0
147 154 44,4 40,7 7.4 0,0 3,7 0,0 3,7 0,0 0,0 0,0 0,0
161 168 54,8 29,0 9,7 0,0 32 0,0 32 0,0 0,0 0,0 0,0
175 182 40,9 40,9 4,5 4,5 0,0 4,5 4,5 0,0 0,0 0,0 0,0
193 196 45,8 37,5 83 0,0 0,0 4,2 0,0 4,2 0,0 0,0 0,0
203 214 45,0 35,0 10,0 0,0 0,0 5,0 0,0 5,0 0,0 0,0 0,0
217 224 31,6 47,4 10,5 0,0 0,0 0,0 5.3 5.3 0,0 0,0 0,0
231 242 30,4 47,8 43 8,7 0,0 43 0,0 0,0 43 0,0 0,0
249 252 23,5 41,2 11,8 59 5.9 0,0 59 0,0 5.9 0,0 0,0
265 270 0,0 40,0 40,0 0,0 0,0 0,0 0,0 10,0 10,0 0,0 0,0
280 286 12,5 25,0 25,0 12,5 0,0 0,0 0,0 12,5 12,5 0,0 0,0
298 305 0,0 42,9 14,3 14,3 0,0 0,0 0,0 14,3 0,0 14,3 0,0
314 320 0,0 0,0 0,0 50,0 0,0 0,0 0,0 0,0 25,0 25,0 0,0
333 335 0,0 0,0 0,0 25,0 25,0 0,0 0,0 0,0 0,0 25,0 25,0
348 354 0,0 0,0 0,0 333 0,0 333 0,0 0,0 0,0 0,0 333
363 371 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 333 0,0 0,0 0,0 0,0 66,7
382 386 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 | 100,0
399 399 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 | 100,0
414 414 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 | 100,0
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Tabla 14.- Composicion porcentual de estadios de desarrollo (I1 a I10) y adultos (A) como

funcién del tiempo L. laeta en cohortes con S. globula (Sg(+)).

Intervalo (diass) |il i2 i3 i4

0 0({100,0| 0,0{ 0,0f 0,0

5 14|100,0| 0,0f 0,0] 0,0
21 26| 93,21 6,8] 0,0 0,0
35 42| 98,11 1,9 0,0 0,0
49 56| 89.4| 85| 2,1| 0,0
63 70| 85,7122, 2,0| 0,0
77 84| 75,0192 58| 0,0
91 98| 71,1|244| 22| 2,2
105 112| 65,6] 250 94| 0,0
119 126| 57,11429| 0,0, 0,0
133 140 588|353 59| 0,0
154 157| 46,2|30,8| 23,1| 0,0
168 171| 46,2| 30,8 | 23,1| 0,0
182 185| 37,5/ 50,0( 12,5 0,0
196 203| 0,0| 40,0 60,0] 0,0
213 214 0,0 66,7| 33,3| 0,0
224 227 0,0| 66,7 0,0| 33,3
238 241 0,0 0,0| 66,7| 33,3
252 259| 0,0 0,0( 50,0| 50,0
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Figura 22.- Estados de desarrollo de L. laeta. Fotografias de los diferentes estados de
desarrollo de Loxosceles laeta. Estados 1 al 10 con nimeros romanos y adulto con la letra
A. La clave —H significa hembra y —M, macho.

La relacion macho: hembra fue dificil de estimar ya que esta solo se realiz6 por
observacion fotografica considerando solo las crias con sexo claramente identificable. S6lo
se pudo hacer en las cohortes Sg(-), A los estados 6-7 fué¢ 1: 1.83 (n =17). Actualmente es

1:2.

Los tamanos de los diferentes estadios de desarrollo en las cohortes Sg(-) variaron
desde los 2,3 mm al nacimiento hasta los 12,9 mm en la etapa adulta (tabla 15, Figura 23).
El cambio de estadio de desarrollo se muestra en la figura 23 y el Ts, para cada estadio en

la tabla 16.



Tabla 15.- Longitud corporal de los diferentes estados de desarrollo (I1 a adulto) de

Loxosceles laeta en ausencia del depredador S. globula.

Estadio Tamafio Desviacion
promedio(mm) | estandar
11 2,31 0,27
12 3,10 0,19
13 3,72 0,19
14 4,36 0,28
15 5,25 0,18
16 6,44 0,45
17 6,76 0,41
I8 8,04 0,47
19 9,53 0,20
110 10,36 0,89
ADULTO 12,88 0,85
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Tabla 16.- Edad en la cual el 50% de los individuos alcanza un estado particular (Tso) en la
araia Loxosceles laeta y su error estandar (ES), en ausencia del depredador S. globula. BO
y B1 representan el intercepto y la pendiente en la regresion con el modelo probito, R* el

coeficiente de determinacion, F el valor del estadigrafo y P el p-valor.

B0 B1 R’ F P tso ES
12 2,31 0,0183 0,65 38,84 0,0003 146,74 54,51
13 0,92 0,0179 0,56 22,49 0,0002 227,68 55,78
14 0,85 0,0165 0,48 16,37 0,0009 251,03 60,47
15 1,00 0,0145 0,57 27,32 0,0001 275,70 68,97
16 0,59 0,0155 0,58 26,27 0,0001 284,21 64,53
17 0,11 0,0163 0,61 28,62 0,0001 298,52 61,02
I8 -2,98 0,026 0,65 24,63 0,0003 306,56 38,37
19 -6,53 0,036 0,67 21,15 0,0013 318,14 27,58
110 -19.88 0,074 0,76 20,42 0,0020 338,54 13,60
ADULTO | -39,52 0,127 0,84 22,21 0,0180 351,66 7,89
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Figura 23.- Progresion del desarrollo de L. /aeta . Evolucion de la proporcion de individuos
que alcanzan los estados 2 (II), 6 (VI) y adulto en tres cohortes de L. laeta.

Durante un periodo equivalente de tiempo, el tamafio corporal medio de las crias fué¢
similar en todas las cohortes, pero el tamafio maximo alcanzado por las crias durante este
tiempo fue 3,92 + 0,24 mm en las cohortes Sg(-) y 3.17 = 0.07 mm en las cohortes Sg(+)
(F166 =55,32, p <0,001). Ademas la varianza fué menor en las cohortes Sg(+) (Bartlett test
=46,2,p <0,001). La pendiente de incremento del tamafio maximo fué diferente entre
todas las cohortes (Fs 66 = 3,54, p <0,001), y las comparaciones planeadas muestran

diferencias entre Sg(-) y Sg(+) (F1.74 = 25,84, p <0,001) (Figura 24).
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Figura 24.- Progresion del tamafio méaximo de L. laeta con y sin S. globula. Regresiones
entre el tamafio maximo (Mbs) de crias de L. laeta sin S. globula (Sg(-)) (Mbs;) y con S.
globula (Sg(+)) (Mbs;) en funcién del tiempo.

Se obtuvo una tasa de mortalidad mas alta en las cohortes Sg(+) (0.0201 +
0.001276) que en las cohortes Sg(-) (0,010572 + 0,000991) (Fs g6 = 3,017, p <0,001; Las
comparaciones planeadas mostraron: F; g¢=20176,7, p <0,001) (Fig. 25). Las tasas de
mortalidad para cada cohorte fueron: Sg(-);: 0,012 +£0,0006 (R* = 0,96, p < 0,001), Sg(-)a:
0,011+ 0,0013 (R*=10,81, p<0,001), Sg(-)3: 0,006 +£0,0004 (R* = 0,96, p < 0,001), Sg(-)::
0,024 +0,0027 (R* = 0,86, p < 0,001), Sg(+)2: 0,018 £0,0027 (R* = 0,92, p < 0,001), Sg(+)s:

0,022 £0,0016 (R*> = 0,92, p < 0,001) (Tabla 17).
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Tabla 17.- Tasas de mortalidad (i) con sus errores estandar (s.e.) para cada cohorte de L.

laeta (segunda columna) y mortalidad promedio (sexta columna) para las cohortes Sg(-) y
Sg(+). R?, F y P corresponden al coeficiente de determinacion, prueba F y el p-valor en los
modelos de regresion.

n=£s.e. R’ F P L=Es.e. R’ F p
Sg(-)1 | 0,012+0,0006 | 0,96 |362,8 | <0,001
Sg(-); |0,011£0,0013 [ 0,81 | 68,8 |<0,001 |0,011£0,0010 | 0,69 | 113,9 |<0,001
Sg(-); | 0,006£0,0004 | 0,96 |360,1 | <0,001
Sg(+)1 | 0,024+0,0027 | 0,86 | 72,5 | <0,001
Sg(+)2 | 0,018+0,0013 | 0,92 | 169,2 | <0,001 | 0,020+0,0012 | 0,84 | 249,3 | <0,001
Sg(+); | 0,022+0,0016 | 0,92 | 194,6 | <0,001




121

Ln(100N/No), = 6.78 - 0.0106 t

Ln{100N/No)

Ln(100N/No), = 7.21 - 0.0202t @ ®

2 H T H T
0 50 100 150 200 250 300

Tiempo (dias)

Figura 25. Mortalidad de cohortes de L. laeta con y sin S. globula. Progresion de la
mortalidad em L. laeta, expresada como (In(100N/No)) en cohortes sin S. globula (Sg(-)) y

con S. globula (Sg(+)).

Para las cohortes Sg(-) se pudo calcular la tabla de vida (Tabla 18) que permitio

estimar Ry =2,117, G=751,01 dias y r = 0,00099 (dias‘]).
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Tabla 18.- Tabla de vida para tres cohortes de Loxosceles laeta. En esta tabla X
corresponde a la marca de clase del intervalo de edad x, nx es el nimero de sobrevivientes a
la edad x, Ix la proporcién de sobrevivientes, dx, la proporcién de muertos en el intervalo,
gx la probabilidad de muerte, px la probabilidad de sobrevivir en ese intervalo
(sobrevivencia), mx la fecundidad, vx el valor reproductivo, Lx el tiempo vivido en el

intervalo x, Tx el tiempo por vivir y ex la esperanza de vida a la edad x.

X Nx |Ix mx |dx |qx px Ixmx | Vx |Lx |Tx |ex
91,25| 197 1 010,76 0,76| 0,24 0| 2,11]56,51|93,33{93,33
182,5| 47]0,239 0/0,14] 0,60| 0,40 0| 8,87|15,29]136,82|154,3
273,8] 19]0,096 010,08 0,84| 0,16 0[21,95]5,095|21,54|223,3

365 310,015 45 0 0 1] 0,69| 139| 1,39]16,44| 1080
456,3 310,015 0 0 0 1 0 94| 1,39]15,05|988,5
547,5 310,015 0 0 0 1 0 94| 1,39|13,66|897,3
638.,8 310,015 0 0 0 1 0 94| 1,39(12,27| 806

730 310,015| 45 0 0 1| 0,69 94| 1,39/10,89|714,8
821,3 310,015 0 0 0 1 0 49| 1,39] 9,50]623,5
912,5 310,015 0 0 0 1 0 49| 1,39| 8,11|5323
1004 310,015 0 0 0 1 0 49| 1,39] 6,72| 441
1095 3/0,015| 45]0,01| 0,33] 0,67| 0,69 491,158 5,33[349,8
1186 2] 0,01 0 0 0 0 6(0,926| 4,17/410,6
1278 2| 0,01 0 0 0 1 0 6(0,926| 3,24|319,4
1369 2] 0,01 0 0 0 1 0 6(0,926| 2,32|228,1
1460 2] 0,01 6/0,01] 0,50 0,50 0,06 6/0,695| 1,39]1136,9
1551 1/0,005 0 0 0 1 0 0/0,463| 0,70]136,9
1643 110,005 010,01 1 0 0 0(0,232| 0,23 45,63
Discusion

Los capullos de cinco de las 6 hembras analizadas dieron origen a un promedio de
102,6 + 27,02 crias por capullo, lo que es consistente con lo reportado por Galiano (1967):
88,4 con un rango entre 22 y 138 arafiuelas. También es consistente con lo reportado para

otras especies del género. Por ejemplo 50 (0-91) para L. reclusa (Fisher & Marquez da
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Silva, 2001), 30 para L. intermedia (30-50) (Fisher & Marquez da Silva, 2001), 61,3 para L.
gaucho (25-117) (Rinaldi et al., 1997) y 33,7 para L. hirsuta (Rinaldi et al., 1997). El
capullo de una de nuestras hembras dio origen a sdlo 12 crias, lo que es excepcionalmente
bajo, lo que podria ser explicado por ejemplo por tratarse de una hembra envejecida. En las
cohortes Sg(-) las arafias de primer estado median alrededor de 2,3 mm y se mantuvieron en
este estado por largo tiempo, mudando al siguiente estado el 50% de ellas recién a los 147 +
54 dias, es decir entre 3 y 6 meses. El tiempo promedio de desarrollo para llegar al estado
adulto de 351,7 + 7,9 dias en hembras y el hecho que el tinico macho superviviente ta los
390 dias atin no completaba su desarrollo es consistente con lo reportado por Galiano
(1967): 316 dias para hembras 406,5 dias para machos, y por Galiano & Hall (1973): 328,5
dias para hembras y 454,7 dias para machos, trabajando con arafias en Argentina. Este
resultado es absolutamente diferente del reportado por Lowrie (1987) trabajando con arafias
en Los Angeles a temperaturas entre 15 y 20°C: 819 y 930 dias para hembras y machos
respectivamente. Esta diferencia puede ser explicada por diferencias poblacionales y por las
condiciones ambientales de temperatura, humedad, frecuencia de presas y especialmente de
la temperatura que en nuestro estudio vario entre 15,7 y 31°C. La relaciéon macho: hembra
fue dificil de evaluar solo por fotografias y por la alta mortalidad diferencial en los
primeros estadios por lo que solo se tiene el nimero estimativo 1: 2,81 al estado 6. Sin
embargo al estado adulto, aunque s6lo sobreviven 3 individuos, esta relacion es 1:2. Estos
resultados son consistentes con lo reportado para otras especies de Loxosceles. Por ejemplo
se han reportado indices de 1:1,2 en promedio en L. gaucho pero con variaciones entre
cohortes desde 1:7 hasta 1,2:1 (Rinaldi ef al., 1997). En Chile al estado adulto se ha
reportado una relacion 1:8 (Schenone ef al., 1970), lo que segin la evolucidon de nuestras

cohortes podria ser explicado por mortalidad diferencial, ya que los machos sobreviven
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menos que las hembras. El tamafio final de las arafias es consistente con lo reportado en la
literatura (Parra et al., 2002) y consistente con nuestras propias observaciones donde el
tamafio llega a 14 mm, la envergadura puede superar los 4 cm y donde la masa promedio de
los machos es de 105,21 £48,75 mg y de las hembras 238,82 + 66,14 mg (Canals, esta
tesis).

Todas las cohortes Sg(-) atin después de 800 dias tienen arafias vivas y en todas las
cohortes Sg(+) las crias fueron muertas alcanzando a lo mas el cuarto estudio de desarrollo,
con un tamafno maximo menor que las crias de las cohortes Sg(-) en un periodo de tiempo
equivalente. Ademas la tasa de mortalidad en las cohortes Sg(+) fué cerca del doble de la
mortalidad en las cohortes Sg(-) cohortes. No se observaron actos de depredacion por parte
de la madre mientras las crias estaban con ella, lo que contrasta con muchos actos de
depredacion sobre las larvas de 7. molitor . Este hecho, el tiempo escaso que las crias
compartieron con sus madres y que este tiempo fue pareado en los dos grupos
experimentales descarta la causa maternal en la mortalidad diferencial de ambos grupos.
La tasa de mortalidad en ambos grupos es explicada en parte por causas naturales y por
canibalismo, el cual fué observado en dos ocasiones durante la inspeccion de las cohortes y
que ya ha sido descrito para L. laeta (Vetter & Rust, 2010). Aunque el monto real de
canibalismo no fué registrado porque las cajas se abrian e inspeccionaban cada 2 semanas,
el nimero de eventos de canibalismo debe haber sido similar en las 6 cajas ya que todas
tenian similares condiciones experimentales. Es poco probable que la presencia de S.
globula en las cajas Sg(+) haya inducido mas canibalismo a causa de una menor cantidad
de larvas de T. molitor disponibles para las crias ya que S. globula tiene una marcada

preferencia por presas menos quitinosas (Fernandez et al., 2002), y ademéas durante las
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inspecciones, cuando se les administraba larvas, las crias inmediatamente las depredaban y

se alimentaban sobre ellas.

En las cohortes Sg(+), la predacion de crias por parte S. globula se agrega a las
causas mencionadas de mortalidad, hecho que fue observado en tres ocasiones durante la
inspeccion de las cajas. Asi, la diferencia en mortalidad entre los grupos experimentales se
atribuye a la predacion y representa el méximo efecto potencial S. globula sobre la tasa de
mortalidad de cohortes de L. laeta. La diferencia en tamafo de las crias entre los grupos
experimentales y la ausencia de estadios mas tardios en las cohortes Sg(+) se explican por

la depredacion de los individuos mas grandes.

En Chile, S. globula se encuentra en el interior de las habitaciones, sola o co-
existiendo con L. laeta, (Fernandez et al., 2002; Canals & Solis, 2013). Tambien como en
otros lugares, S. globula puede estar fuera de las casas como una arafia peridomiciliaria
(Fischer & Vasconcellos-Neto, 2005b). Las arafias del género Loxosceles frecuentemente
son encontradas habitando cercanas a aranas de otras familias como Pholcidae, Theridiidae,
Salticidae y Selenopidae, pero las interacciones con los miembros de estas familias han sido
poco estudiadas (Sandidge, 2004; Fischer et al., 2006). En Chile, solo S. globula ha sido
reportada como depredador de L. laeta (Fernandez et al., 2002; Canals & Solis, 2013), pero
en otras latitudes como en Brasil, se han estudiado las interacciones entre. L. intermedia y
Pholcus phalangioides (Fuesslin). Las species de Loxosceles fueron frecuentemente
encontradas en telas de P. phalangioides, pero sin claros efectos poblacionales (Fisher &
Krechemer, 2007). Estos autores reportaron que P. phalangioides depredaba sobre adultos
y crias de L. gaucho, L. laeta y L. hirsuta Mello-Leitao. Sandidge (2004) reporto la

depredacion de L. reclusa por tres araiias cosmopolitas sinantropicas: P. phalangioides
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(Pholcidae), Achaearanea tepidariorum (Koch) (Theridiidae) y Steatoda triangulosa
Walckenaer (Theridiidae), sefialando que so6lo las dos ultimas tenian una correlacion
poblacional negativa pero no significativa con L. reclusa. Sandidge (2004) no encontrd
individuos de L. reclusa en telas de P. phalangioides, proponiendo que esta era explicado
por la diferente distribucion especial de estas especies, L. reclusa a ras del suelo y P.
phalangioides en rincones altos. Sin embargo Fisher & Krechemer (2007) sefialaron que
este hecho puede ser explicado por la conducta de remover y reconstruir su tela de P.

phalangioides.

La disponibilidad de alimentos puede ser un factor importante para explicar los
resultados de Fisher & Krechemer (2007) y de Sandidge (2004), porque las aranas
estudiadas por estos autores son oportunistas que usualmente se alimentan de insectos. En
contraste, S. globula aunque se alimenta también de Diptera, Lepidoptera y Mantodea, es
principalmente araneofagica depredando a species de Loxosceles y otras arafias comos
Salticidae y arafias del género Drassodes (Jackson et al., 1998; Ades & Ramires, 2002;

Fernandez et al., 2002; Canals & Solis, 2013).

En Chile, S. globula comparte el habitat y los microambientes preferidos con L.
laeta en el ambiente habitacional, depredando naturalmente a L. laeta (Fernandez et al.,
2002; Canals & Solis, 2013). Tanto los aspectos de la biologia térmica e hidrica como el
ritmo de actividad sugieren que ambas especies comparten gran parte de su micro-ambiente
(Alfaro et al., 2013; Canals et al., 2013). Hemos visto ademds que cuando ocurre un
encuentro este tiene como resultado mas probable la muerte de L. laeta aunque en
ocasiones L.laeta depreda sobre S. globula. Estos resultados demuestran ademas que bajo

las condiciones usadas en este experimento, S. globula depreda crias de L. laeta con un
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claro efecto sobre la mortalidad de las cohortes. Sin embargo, hay reportes de la co-
existencia de adultos y crias de ambas arafias en areas menores a 1 m? (Canals & Solis,
2013). Estos hallazgos sugieren que S. globula se encuentra naturalmente interactuando con
la poblacion de L. laeta en Chile central pudiendo hacer variar los pardmetros poblacionales

de las tablas de vida de ésta especie.

En las tablas de vida de las cohortes Sg(-) se considero la sobrevivencia constante a
partir del primer aflo para decaer en el ultimo ano de vida, lo cual es consistente una
variacion de menos del 10% en la sobrevivencia de adultos reportados para esta especie
(Lowrie, 1987), lo que le da realidad al modelo. La curva de sobrevivencia fué de tipo III,
con alta mortalidad en juveniles (Fuentes, 1989). La sobrevivencia constante de adultos
puede ser explicada por el hecho que estando en sus microambientes preferentes, con presas
como pequenas moscas, grillos etc accesibles en los rincones sin acceso a aseo, y sin
predadores, la probabilidad de morir es baja. Las fecundidades consideradas al primer,
segundo y tercer afio corresponden a la mitad de los huevos de un capullo promedio en esta
especie. Esto se realizd porque sélo se considera la fraccion hembra de la poblaciéon y se
supuso una relacion macho: hembra = 1:1. Este supuesto puede ser considerado algo irreal
ya que por ejemplo en adultos se han reportado relaciones 1:8 (Schenone et al., 1970). Sin
embargo es posible que la relacion de sexos asimétrica se vaya estableciendo por
mortalidad diferencial de los machos a lo largo del desarrollo. La relacion 1:1 supuesta es
consistente con la encontrada, 1:1,2, para L. gaucho (Rinaldi et al., 2001) por lo que aunque
conservadora, no es irreal. Como era de esperar el valor reproductivo de una hembra, que
representa el valor relativo de una hembra de cierta edad en cuanto a sus posibilidades de

contribucion poblacional con su progenie, llega a un maximo al afio cuando la hembra es
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adulta y con elevadas probabilidades de sobrevivencia y reproduccion, se mantiene
relativamente alto el segundo y tercer afio, decayendo en el Gltimo periodo de vida. La
esperanza de vida al nacer es baja, s6lo de tres meses, lo que es explicado por la alta
mortalidad inicial, lo que es caracteristico de especies r-estrategas: elevado nimero de
crias, con escaso o nulo cuidado parental (Fuentes, 1989). Posteriormente la esperanza de
vida se eleva en la medida que se superan las barreras de mortalidad. Hasta alcanzar su
maximo al ano. La tasa reproductiva neta fue s6lo moderada, 2,12, aunque superior a lo
reportado para otras arafias, por ejemplo 1,4 para Diguetia mojavea (Boulton & Polis 1999)
y superior a algunos insectos K-estrategas como la vinchuca Triatoma infestans: 1,36
(Canals et al. 1992; 1993). Esto conduce a una tasa de incremento también moderada a baja
(r=0.00099 dias™). El tiempo generacional fue estimado en un valor razonable de
alrededor de 2 anos (751.01 dias), superior a otras aranas (Boulton & Polis 1999).

Estos valores son solo referenciales ya que el modelo usado no supone conflictos de
espacio, ni supone competencia o denso dependencia. Sin embargo los estudios realizados
en terreno dan cuenta de una gran infestacion domiciliaria, por ejemplo una 40,6 de las
casas urbanas y un 24,4% de las casas rurales reportadas en 1970 (Schenone et al., 1970).
Aunque estos datos son antiguos y no se han realizado nuevos estudios para ver posibles
cambios, una prevalencia razonable de infestacion es 1 de cada 3 casas, lo que es
consistente con lo reportado por Schenone (1970), en promedio 29%. Una infestacion tan
grande se puede obtener por permanencia de estados adultos y dispersion de las formas
inmaduras. Por otra parte que en una casa haya decenas o cientos de arafias también es
consistente con el promedio de 3,9 arafias por casa en areas urbanas y 11,9 en areas rurales,
con un maximo de 163 + 56 arafias/casa en las 5 casas mas infestadas (Schenone ef al.,

1970). Se puede argumentar que estos datos son antiguos, sin embargo datos actuales para
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Kansas en casas urbanas en 2004 reportan un promedio de 83,5 + 114,9 arafias/casa de L.

reclusa (Sandidge, 2004).

La regulacion de la poblacion de L. laeta por predacion podria ser muy importante
por la alta tasa reproductiva basica (Ro = 2,1) que tiene esta especie y por la alta capacidad
de dispersion (Canals & Solis, 2014). La presencia de S. globula junto con otras medidas de
control como la higiene en las habitaciones humanas puede ayudar a disminuir la incidencia

de Loxoscelismo.
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Capitulo 5.- Proyecciones poblacionales

5.1.- Estimacion del efecto de S. globula sobre la diniAmica poblacional de L.laeta
mediante matrices de proyeccion.

En los capitulos previos se ha se ha mostrado que L. laeta en ausencia de S. globula
tiene un gran potencial reproductivo y se ha demostrado que S. globula depreda sobre L.
laeta ocasionalmente y que en situaciones experimentales de desarrollo de cohortes en
presencia constante de S. globula, ésta Gltima produce un aumento al doble en la mortalidad

de las crias.

Sin embargo en los capitulos anteriores se supone un crecimiento poblacional no
limitado (exponencial) de L. laeta y las situaciones experimentales suponen la presencia
permanente de S. globula. Queda entonces sin responder la pregunta de cual es el efecto
poblacional sobre L. laeta que puede tener S. globula en una situacion mas natural, con

crecimiento limitado y con encuentro ocasional con el depredador.

El objetivo de éste capitulo es estudiar el posible efecto poblacional de S. globula
sobre la dindmica poblacional de L. laeta mediante simulacion con matrices de proyeccion,
incluyendo la fluctuacion estacional de la fertilidad, la aleatoriedad del encuentro con el

depredador y la limitacion de recursos.

Material y métodos

Modelo

Se realizaron simulaciones de la dinamica poblacional de L. /aeta en ausencia y
presencia del depredador S. globula. Para el caso de la dinamica poblacional de L. laeta en

ausencia de S. globula se considerd un crecimiento de tipo logistico con una capacidad de
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carga (K) determinada por el nimero maximo promedio de arafias capturadas en casas de
Santiago. El modelo utilizado consistié en una matriz de Leslie con densodependencia
instantanea y retardada que representan respectivamente el efecto producido por la
poblacion actual y por la poblacion presente al salir del capullo. Se consideraron cuatro
clases de edades de tres meses cada una. La ultima clase de edad representa las arafas con
sexo claramente reconocible, mayores que el VI estado de desarrollo y contiene a las arafias

adultas. El modelo fue el siguiente:

N,

.=L-O"'-N, ,donde N corresponde al vector etario, L, la matriz de Leslie y Q la
matriz de densodependencia (Canals et al., 1991). Esta matriz contiene elementos g;; = 1 +
aN,;; + bN,, donde a y b corresponden a los pardmetros de densodependencia retardada e

instantanea respectivamente. Estos parametros cumplen con K = (4;-1)/(a+b) donde 4; es

el valor propio dominante de L (Pielou, 1969; 1977).

El modelo desarrollado quedo finalmente:

o N 0 o Fla®)-o0] n,
C
L pa@) 0 0 0 .0"-| "™ |, donde F
s 0 P(a;(1)) 0 0 &
M4 Jin L 0 0 P2(a, (1) P() | 4

corresponde a la fecundidad concentrada en la Gltima clase de edad, ¢ es una constante que
proviene de que los individuos de la clase 4 no son todos hembras y que en esta clase no
todos son individuos adultos; p;, p2 v p; las probabilidades de supervivencia a las clases de
edades 1, 2 y 3 respectivamente, 8(?) es una funcion periddica que varia entre 0 y 1, que

1+ 2
representa las fluctuaciones estacionales de la fecundidad: 6(¢) = senz(m‘/), t=1,2,
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3....., Y a,(t) corresponden a funciones que introducen fluctuaciones aleatorias de los

parametros. La funcion ¢(?) satisface:

E
n,g(t) = Zas (Hany, ;, »y corresponde a los adultos que sobreviven la cuarta clase de
1

edad, ya que una hembra de L. laeta puede vivir algo més de 4 afios (E = 16) (Galiano &
Hall, 1973; Schenone & Letonja, 1975). Los coeficientes a fueron escogidos considerando
a; =1y a;s=0, decreciendo linealmente. El nimero aleatorio as(t) determina las
fluctuaciones aleatorias y el efecto maximo que puede producir S. globula en la

supervivencia de los adultos.
Parametros

El nimero méaximo promedio de arafias de estados de desarrollo avanzado reportado
en Chile es 162,8 + 56,0 arafias /casa (Schenone ef al., 1970). Considerando que se ha
reportado que las arafias adultas pueden constituir entre el 10 y 20% de la poblacion de
arafias (Canals & Solis, 2014), se utilizé una capacidad de carga K = 1000 para la poblacion
total de arafias en la simulacion inicial. Para la fertilidad de L. laeta se utilizé F = 87,5 +
44,2 (promedio + desviacion estandar) y la fluctuacion aleatoria fue determinada por los
limites del intervalo de confianza ICy 95 =[52,1; 122,9] (Canals et al., 2015). La proporcion
de machos por hembra se ha estimado entre 1:2 (66,7% hembras) (Canals & Solis., 2014) y
1:8 (88,8% hembras) (Schenone et al., 1970), pero n4 incluye individuos sobre 9 meses de
edad lo que corresponde a individuos mayores o iguales al VI estado de desarrollo (Canals
& Solis, 2014) por lo que se estim6 que en la cuarta clase de edad hay aproximadamente

solo un 50% de hembras reproductivas (c = 2).
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Para la estimacion de las supervivencias (p;) se utilizaron las relaciones:
Ln(1000N/Ny) = 6,78 —(0,0106 + 0,00099)¢, donde Ln es el logaritmo natural, /, = N/Nj es
la proporcion de sobrevivientes y ¢ es el tiempo (dias) para L. laeta en ausencia de S.
globula; y Ln(1000N/Ny) = 7,21 —(0,0202 £ 0,00128)¢ para L. laeta en presencia de S.

globula. La variacién corresponde a +1.96 errores estandar (Canals ef al., 2015). Esto

permitio el calculo de los 1, para cada clase de edad x, y también ¢ = L _ll"” ypx = 1-qx

X

con sus limites de confianza (Tabla 1).

Tabla 19.- Pardmetros de la poblacion de L. laeta utilizados en las tres simulaciones: 1) Sin
S. globula, 2) Con encuentro aleatorio con S. globula (*) y 3) Con encuentro permanente
con S. globula. Los pardmetros F'y p; corresponden a la fertilidad y supervivencias y li y Is
corresponden a los limites de confianza inferior y superior respectivamente.

Parametros | SIN S. globula CON S. globula®* | CON S. globula
li Is Li Is li Is

F 52 123 52 123 52 123

i 0,284 0,405 0,196 | 0,405 0,196 | 0,277

)2 0,322 0,460 0,145 | 0,460 0,145 | 0,204

)2z 0,268 0,461 0,014 | 0,461 0,014 | 0,212

Analisis de perturbaciones

Q. 0Q/Q
Se estudiaron las elasticidades de los parametros de interés (€): & _ o

Qox  ox/x

) con

respecto a cada parametro (x) de la matriz L. Como parametros de interés se consideraron
el tamafio maximo promedio de la poblacion (V. ), la fluctuacion poblacional en
equilibrio (AN = Nyu-Nyin) y 1a mediana de la proporcion de individuos en el cuarto estado

etario (74 en equilibrio. Estos pardmetros se calcularon basados en las ultimas 10
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iteraciones, que corresponden a situacion de equilibrio. Se midi6 el efecto de una variacion

del 5% (ox/x =0.05) en F, pl.p2, p3 y ¢(t) sobre éstos tres parametros.

Simulaciones

Se simularon tres escenarios de crecimiento poblacional de L. laeta, con 50
iteraciones (12,5 anos) repetidas 30 veces cada una: 1) en ausencia de S. globula, 2) en
presencia de S. globula considerando que el encuentro con L. laeta es aleatorio y de
resultado incierto y 3) en presencia permanente de S. globula. Los parametros del primer y
tercer escenario fueron estimados a partir de las relaciones mencionadas provenientes del
trabajo de Canals ef al. (2015). Para el tercer escenario se consider6 que se ha reportado
que la probabilidad de encuentro agresivo es PA = 0,594 y que la probabilidad de victoria
de S. globula es PV = 0,684, por lo que la probabilidad conjunta es P = 0,406 (Canals ef al.
2015). Es decir, en presencia permanente de S. globula como en el experimento de Canals
et al. (2015) el efecto maximo sobre los adultos es de un 40% por lo que se considerd un
factor 0,6 sobre los componentes ¢; en el factor de supervivencia de los adultos (¢(2)). En el
segundo escenario se considerd que cuando se encuentran ambas especies no siempre
ocurre un encuentro agresivo y no siempre S. globula es la victoriosa de dicho encuentro.
Entonces en esta situacion la probabilidad de usar los parametros (p;, p2, y p3) propios del
desarrollo sin S. globula fue 0,6 y la probabilidad de usar los parametros en presencia de S.
globula fue 0,4, lo que es equivalente a ampliar los intervalos de confianza permitiendo
mediante numeros aleatorios que el valor del pardmetro se encuentre en ambas situaciones
con dichas probabilidades. Ademas se considerd que el efecto maximo de 40% sobre la
supervivencia de los adultos (4(2)), lo que se incluyo6 en el numero aleatorio as(t) que en vez

de tener un valor fijo de 0,6 como en la situacion 3, podia variar entre 0,6 y 1.
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Analisis

Se analiz6 el comportamiento numérico de iteracion de cada dinamica poblacional
midiendo los pardmetros Nmax, ANy 4 obteniendo 30 valores para cada escenario. Estos
fueron comparados con analisis de la varianza de una via y pruebas a posteriori de Tukey.
Se estudiaron los supuestos de normalidad y homocedasticidad con pruebas de Levene y
Bartlett respectivamente y en los casos de Nmax y AN se realizo transformacion

logaritmica para cumplir los supuestos.

Resultados

Modelo

El modelo permitié simular adecuadamente el crecimiento logistico de la poblacion
de L. laeta. Sin fluctuaciones estacionales ni densodependencia retardada el tamafio
poblacional fue K = 1000 individuos, con un valor propio A = 1,0 y una mediana de la
proporcion de individuos en la cuarta clase de edad ns = 10,23%. Manteniendo todos los
parametros constantes, las fluctuaciones periddicas de la fertilidad inducen ciclos
estacionales donde la poblacion puede fluctuar entre 496 y 3938 individuos. La
densodependencia retardada (DDR) introduce nuevos ciclos y disminuye la amplitud de las
oscilaciones, entre 303 y 2738 individuos (Figura 26). Los ciclos también se manifiestan en
la evolucion de A y el P4. Este ultimo varia entre 7,1 y 94,9% con fluctuaciones estacionales
y entre 5,0 y 88,1% cuando se agrega la DDR. Mientras mayor es el efecto de la DDR

mayor comportamiento ciclico se detenta en la dindmica poblacional (Figura 27)
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Figura 26.- Simulacion de crecimiento logistico, estacional y con densodependencia
retardada de L. laeta. Simulacion del crecimiento poblacional bajo los supuestos de: A)
Crecimiento logistico (negro), B) A + variacion estacional de la fertilidad, C) B +
densodependencia retardada. En este ejemplo para todos los modelos los pardmetros
fueron: F =90, pl = 0,239, p2 = 0,404, p3 = 0,158, DD = a = 0,0044 (elejido para una
capacidad de carga K = 1000). En el caso B) se agrego la fluctuacion aleatoria con la

1+sen(nt/2)

funcion periodica 6(¢) = ,yenel caso C) DD = (a +b), donde a = pDD

(densodependencia instantanea) y b = (1-p)DD (densodependencia retardada).
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Figura 27.- Efecto de la densodependencia retardada sobre el crecimiento logistico de L.
laeta. En este ejemplo para todos los modelos los pardmetros fueron: F =90, p1 = 0,239, p2
=0,404, p3 =0,158, DD =a=0,0044. DD = (a + b), donde a = pDD (densodependencia
instantanea) y b = (1-p)DD (densodependencia retardada), con p entre 0 y 1. Se vario6 el

parametro p desde 1 (sin densodependencia retardada) hasta 0,25.
Andlisis de perturbaciones

El analisis de perturbaciones muestra que los pardmetros mas importantes en
determinar Nmax, AN y w4 son la fertilidad (F) y ¢(?) (Tabla 20). En el caso de N, y 4N el
efecto de F, p; y ¢(t) es positivo sobre estos parametros, es decir a mayor valor, mayor
tamafio poblacional y mayores fluctuaciones, en cambio p; y p, producen el efecto
contrario pero de muy baja magnitud. En el caso de 7, el signo de F' se invierte indicando

que a mayor fertilidad disminuye la proporcion de estados avanzados de desarrollo.
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Tabla 20.-Elasticidades (o sensibilidades relativas) de los parametros: tamafio poblacional
maximo promedio (N, ), fluctuacion poblacional (4N) y proporcioén promedio de
individuos en el cuarto estado etario (74) con respecto a fluctuaciones de la fertilidad (F),
sobrevivencias en cada estado etario (p;, p2 y p3) y la funcidon de sobrevivencia de los
adultos (¢(?)). Los signos +y - representan efectos directos e inversos respectivamente.

Nmax AN Ty
F +0,463 +0,583 -0,544
pl -0,055 -0,079 -0,196
p2 -0,002 -0,003 -0,0003
p3 +0,003 +0,002 +0,004
é (1) +0,477 +0,333 +0,256
Simulaciones

Las simulaciones mostraron claras diferencias de comportamiento poblacional
evidenciados en los tres parametros (F» g7 = 64,5, p << 0.001 para 74, F» 37 = 63,5, p <<
0,001 para AN, F, 37 = 126,0, p << 0,001 para N,..) (Figura 28). Tanto Nmax, AN como 74
disminuyen progresivamente desde el escenario 1) sin S. globula hasta el escenario 3)

donde S. globula muestra su efecto maximo (Figuras 28 y 29).
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Figura 28.- Efecto de S. globula sobre parametros poblacionales de L. laeta. Comparacion
del tamafio méximo promedio de la poblacion (N, ), la fluctuacion poblacional en
equilibrio (AN = Nyg-Nyin) y 1a mediana de la proporcion de individuos en el cuarto estado
etario (4 en equilibrio para los escenarios 1) en ausencia de S. globula, 2) en presencia de
S. globula considerando que el encuentro con L. /aeta es aleatorio y de resultado incierto y
3) en presencia permanente de S. globula.
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Figura 29.- Simulacién de la dindmica poblacional de L. laeta con y sin S. globula. 1) en
ausencia de S. globula (negro) 2) en presencia de S. globula considerando que el encuentro
con L. laeta es aleatorio y de resultado incierto (azul) y 3) en presencia permanente de S.
globula (rojo).
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Discusion

La incorporacion de la limitacion de recursos a través de la matriz de
densodependencia permite aumentar la realidad del modelo incorporando la capacidad de
carga. Este método ya ha sido descrito (Pielou, 1969; 1977) y usado con éxito para predecir
el comportamiento de poblaciones incluyendo especies de importancia médica (Canals et
al., 1991). En este modelo el parametro de densodependencia (DD) se encuentra compuesto
por dos componentes: Por una parte se encuentra la denso dependencia instantanea (a =
pDD) que da cuenta del efecto que tiene la interferencia entre individuos de la misma
especie y que en el caso de L. laeta puede asociarse a efectos directos como competencia
intraespecifica por espacio o presas. Este puede ocurrir por disminucion en el nimero de
presas resultados de la depredacion o por interferencia cuando se alimentan de presas
muertas, lo que ocurre ocasionalmente (Sandidge, 2003; Cramer, 2008; Vetter, 2011) a
igual que en otras especies araneomorfas, siendo esto la expresion de un comportamiento
predador oportunista flexible (Vetter, 2011). También puede ocurrir un efecto directo por
canibalismo como ha sido reportado para especies de este género (Vetter, 2013; Souza-
Silva & Ferreira, 2014). Por otra parte la denso dependencia retardada (b = (1-p)DD) da
cuenta del efecto que tienen sobre la poblacion actual los efectos directos o indirectos
ocurridos durante el periodos de desarrollo. Este es muy importante en L. laeta ya que
emergen del capullo aproximadamente 100 crias que se mantienen en un espacio reducido
hasta la dispersion (Canals et al., 2015; Galiano, 1967). En este periodo ocurre una fuerte
mortalidad con curvas de sobrevivencia de tipo III, caracterizada por alta mortalidad en
juveniles (Fuentes, 1989; Canals & Solis, 2014). En esta etapa se ha descrito canibalismo y
alimentacion sobre presas muertas (Vetter, 2008; Canals et al., 2015). El periodo

reproductivo de L. laeta ocurre durante primavera-verano (Canals ef al., 2015), lo que la
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fluctuacion periodica de la fertilidad reproduce adecuadamente. La densodependencia
retardada cuando es incorporada en el modelo logistico induce fluctuaciones (ver figura 29)
hecho que es consistente con lo descrito en éstos modelos (Pielou, 1969). Cuando se
incluye la densodependencia retardada sobre el modelo con fluctuacion estacional de la
fertilidad se inducen ciclos secundarios cuya importancia relativa es mucho menor (ver

figura 28).

El analisis de sensibilidad del modelo revel6 que los pardmetros mas importantes
son la fertilidad y la funcion de sobrevivencia de los adultos. Este es un resultado esperado
ya son éstos ultimos quienes tienen capacidad reproductiva. En esta especie el valor
reproductivo se eleva a los 9 meses llegando al méximo al afio (Canals & Solis, 2014). Asi
es explicable que las elasticidades de la supervivencia del cuarto estado etario (p3) como la
supervivencia de los adultos (4(2)) tengan signo positivo indicando una relacion directa
entre tamafio maximo poblacional, fluctuaciones y proporcion de arafias en el cuarto estado
etario es de tipo directo. Es decir a mayor p; y @(2), mayores N, AN y my. El efecto de
pequetias variaciones de la supervivencia en los estados etarios menores tiene muy poco
efecto sobre la poblacion final. La fertilidad también tiene un efecto positivo sobre Ny, ¥
AN pero un efecto negativo sobre la proporcion de individuos en el cuarto estado ya que al
aumentar la fertilidad aumenta fuertemente la cantidad de individuos en el primer estado
etario con la consiguiente disminucion de la proporcion de individuos en el cuarto estado
etario ya que esta es una medida relativa al total de la poblacion. Esto también explica el

signo y el alto valor de p; en la elasticidad de z,.

En las simulaciones es posible observar que S. globula afecta decreciendo

significativamente N, ANy 74, lo que es consistente con en analisis de elasticidad, ya que
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la accion de depredacion afecta negativamente la funcion de supervivencia de los adultos y
por tanto su capacidad reproductiva. En ausencia de S. globula la proporcion de individuos
de L. laeta mayores al VI estado de desarrollo tiene un promedio aproximado de un 18,5%,
lo que es consistente con estimaciones previas (Canals & Solis, 2014). Sin embargo esta
proporcion tiene grandes fluctuaciones estacionales pudiendo llegar a valores muy bajos en
la época reproductiva donde pueden emerger del capullo alrededor de 100 crias por cada
hembra. En 1970 Schenone y colaboradores encontraron un 79.6 % de adultas y el 20.4%
restante de inmaduras. Este dato no parece muy razonable pues implicaria una piramide
poblacional invertida, contraria al alto nimero de arafiuelas por capullo, y puede explicarse

facilmente por la dificultad que ofrece encontrar e identificar las arafuelas mas pequenias.

El tamafio poblacional de L. laeta puede ser afectado disminuyendo
aproximadamente a un 80% en el escenario 2) con interaccion estocastica y
aproximadamente a un 53% en el tercer escenario. Sin embargo éste ultimo escenario es
altamente irreal pues supone presencia permanente del depredador como lo ocurrido en la
situacion experimental reportada por Canals ef al. (2015). En este experimento las crias
estaban siempre enfrentadas a S. globula y no tenian capacidad de dispersion. Aunque se ha
reportado que ambas especies se pueden encontrar en espacios reducidos de alrededor de 1
m” (Canals & Solis, 2013), tanto adultos como crias conservan su capacidad de dispersion.
El efecto mas probable de S. globula sobre la dindmica de L. laeta se encuentra
representado por el segundo escenario. En este ultimo, el tamafio poblacional total de L.
laeta puede caer en un 20%, lo que incide en esta proporcion en la cantidad de arafas
adultas o subadultas. Schenone ef al. (1970) reportaron un promedio de 4 estas aranas en

areas urbanas y 12 arafias por casa en areas rurales, por lo que en este caso la accion de S.
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globula podria significar la disminucion de aproximadamente una de estas arafias por casa
en area urbana y de 2 arafas en area rural. Esto puede ser una acciéon menor o a lo sumo

similar a la accion del hombre en una casa en area urbana.

Estos resultados indican que aunque S. globula es un depredador de L. laeta y
aunque existe un efecto a nivel del desarrollo de cohortes y se puede proyectar un efecto
sobre la dinamica poblacional, este es insuficiente como para considerar a esta especie
como control biologico coincidiendo con los resultados de Sandige (2004) con otras
especies de arafias sobre L. reclusa. Sin embargo la accion de S. globula no es despreciable,
ya que asi como puede reducir la poblacion aproximadamente en un 20%, puede reducir
también la probabilidad de encuentro con el hombre y por tanto la incidencia de
loxoscelismo en una proporcion similar. Rios et al. (2007) reportaron 287 casos el afio
2005, de los cuales 21 correspondieron a loxoscelismo cutaneo visceral, suponiendo una
coexistencia entre S. globula y L. laeta de 1/3 ya que esta es aproximadamente la relacion
entre las frecuencias de colonizacion de viviendas de estas especies (Fernandez et al.,
2002), en ausencia de S. globula los casos de loxoscelismo serian 191, con 14 casos de
loxoscelismo cutaneo visceral. Entonces, la introduccion de S. globula en casas donde no
estd, podria reducirlos a 153 y 11 en un ao, respectivamente. Esta accion es probablemente
menor que medidas epidemioldgicas mas habituales como la higiene doméstica y la accion
de insecticidas y es probablemente similar a la accion directa del hombre cuando elimina

una o dos arafias adultas en un afno en su casa.
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Parte I1L.- Consideraciones finales y anexos

Capitulo 6.- Relacion de resultados con hipotesis propuestas.

6.1.- Nicho

Hipotesis “1.- Nicho: 1.1.- El eje de temperaturas extrapolado a partir de andlisis
experimental en laboratorio (nicho mecanicista) sera consistente con la modelacion de
nicho a partir de variables ambientales (nicho Grinnelliano) siendo este eje un factor
fundamental en determinar la distribucion geografica de las especies estudiadas ya que
la temperatura es un eje fundamental del nicho ecoldgico de las especies, interviniendo
en practicamente todos los aspectos fisiologicos, reproductivos y poblacionales de las

especies.

1.2.- La huella humana sera un factor importante en explicar la distribucion de éstas
especies, ya que ambas son consideradas sinantropicas y que al menos en L. [aeta el

hombre participa en su dispersion.

1.3.- Los ambientes preferenciales, tolerancias térmicas y de desecacion y ritmos de
actividad estudiados en laboratorio serdn similares y consistentes con la distribucion

potencial de L. laeta y S. globula (amplia sobreposicion de nicho).

1.4.- S. globula restringira los ejes ambientales del nicho, dada su accion como

depredador de L. laeta .”
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Resultados esperados

1) Nicho mecanicista: Se espera encontrar una sobreposicion importante en los rangos
de tolerancias térmicas de €stas especies, aunque no necesariamente una coincidencia
en éstos ni en las temperaturas preferenciales. Se espera encontrar también un ritmo de
actividad similar. Se espera encontrar que la distribucioén potencial generada a partir del
nicho térmico estimado en laboratorio sea consistente con la distribucion reportada de
éstas especies; ii) Nicho Grinnelliano: Se espera encontrar una adecuada consistencia
entre la modelacion de nicho a partir de variables ambientales y la distribucion empirica
de estas especies. Estas distribuciones deberian también mostrar amplia sobreposicion.
Dado que estas especies son sinantropicas en Chile, también podria ocurrir que gran

parte de su distribucion empirica estuviera asociada a la presencia humana.

Comentarios

La hipotesis solo fue parcialmente sutentada por los resultados. Aunque efectivamente
la temperatura fue un eje fundamental en explicar la distribucion de éstas especies, su
efecto fue discimil siendo més importante en L./aeta que en S. globula. La proyeccion
desde el laboratorio a la distribucion potencial de L./aeta fue relativamente buena, pero
no asi en el caso de S. globula. La huella humana fue efectivamente un factor
importante en explicar la distribucion de L. laeta y en en un grado mucho menor en el
caso de S. globula. Efectivamente en laboratorio existido una amplia sobreposicion de
los diferentes ejes del nicho que permiten inferir que sus microambientes preferidos son

similares, pero esto no se proyecta a la distribucion potencial donde la sobreposicion es
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distribucion potencial.

6.2.- Interacciones

Hipotesis “2.- Interaccion: S. globula tiene el potencial de regular la poblacion de L.

laeta, dado que existe evidencia experimental que acredita actos de depredacion.”

Resultados esperados

Se espera encontrar que la respuesta mas frecuente sea el acto de depredacion.
Sin embargo es probable como se ha sefialado en la literatura que exista una proporcion
de encuentros en que el resultado sea exactamente el contrario, y situaciones en que
existan episodios de pérdida de patas por autotomia por parte del depredador. Es
probable que exista una dependencia entre el resultado y la relacion de tamanos entre
depredador y presa (Foelix, 1999; Gonzaga et al., 2007). Esperamos ademads que las
cohortes de L. laeta no sean viables, no se establezcan o tengan un menor éxito al ser

enfrentadas a S. globula.

Comentarios

Esta hipotesis se encuentra adecuadamente sustentada por los resultados.
Efectivamente S. globula depreda sobre L. laeta en encuentros individuales, aunque
esto se produce en un porcentaje estimado en un 40% de los encuentros. También se
observo que ocasionalmente L. laeta puede depredar a S. globula. La masa de S.
globula, probablemente relacionada a la experiencia depredadora es el mejor predictor

de un acto agresivo y la depredacion de L. laeta. En situaciones experimentales la
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mortalidad de las crias de L. laeta puede aumentar al doble en presencia de S. globula.
Sin embargo el efecto poblacional que ejerce S. globula es s6lo moderado, por lo que

no se puede considerar como un agente de control biologico.
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ANEXO 1.- Morfologia funcional de las extremidades de Loxosceles laeta

La arana del rincon, L. laeta, es una arafla errante, solitaria, asociada al ambiente
doméstico, cuyos habitats preferidos son los rincones obscuros dentro de closet,
entretechos, estantes entre ropas y toallas, o detrds de cuadros. También puede ser
encontrada en los exteriores bajo rocas, troncos, grietas, etc. Construyen pequefias telas
irregulares, donde habitualmente dejan su ooteca. Su descripcion original se debe a Nicolet
(1849), sin embargo llama la atencion que en la descripcion original de Nicolet la formula
de patas de L. laeta es 4-1-2-3 y para L. rufipes es 4-2-1-3, mientras que para Lucas (1834)
L. rufipes tiene formula 4-1-2-3. Posteriormente Simon (1907) reviso el material de
Loxosceles sudamericanas consider6 sinonimos L. laeta, L. rufipes y L. nigella, sin hacer
caso a la diferencia de patas, conservando so6lo el nombre de L. laeta. Gertsch en 1958
redescribi6 a L. laeta con la formula 4-2-1-3. Esto did origen en la década de 1960 a la
objecion de Bucherl quien sugiri6 que Gertsch (1958) describio L. laeta sobre la base de
ejemplares de L. rufipes y asi la L. laeta de Gertsch (1958) seria en realidad la L. rufipes de
Lucas (1834). Bucherl revis6 un gran numero de individuos de Chile, atribuyéndolos todos
a L. rufipes y ninguno a L. laeta. Gertsch (1967), Gertsch & Ennik (1983) y Platnick
(2004) no concuerdan con Bucherl. Aunque hay buenos argumentos para ambos lados, el
caso en favor de rufipes fue desechado por datos originales descriptivos insuficientes y la
pérdida del espécimen original de Guatemala en el que fue basada la descripcion original.
El caso a favor de laeta es mejor ya que Simon (1907) contd con el material de Nicolet al
asignar el nombre /aeta, hecho que aceptan la mayoria de los aracn6logos hoy (Platnick,
2004). Hasta ahora fuera de la descripcion de L. coquimbo (Gertsch, 1967) y el hallazgo

reciente de L. surca en el Norte de Chile, todos los ejemplares son atribuidos a L. laeta
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(Galiano, 1967, Canals et al., 2004; Platnick, 2004; Taucare-Rios, 2011). Esta arafia se
caracteriza por tener 6 ojos dispuestos en tres diadas fuertemente recurvadas. La hembra
tiene el clipeo de 0,75 mm de largo, igual a tres veces el diametro de los ojos medianos, que
estan separados por 1,3 didmetros de los ojos laterales. El epiginio tiene los receptaculos
angostos en su base, cada uno con un lobulo erecto con un ensanchamiento apical. En el
macho el clipeo es de 0,5 mm, 2,3 veces el diametro del ojo mediano. La formula de patas
es igual y en el palpo el émbolo es curvo levemente mas largo que el ancho del bulbo. Se
distribuye en Chile, Pert, Ecuador, Argentina, Brasil y otras partes del oeste de
Sudamérica. Introducida en Estados Unidos, Canada, Australia y Finlandia (Gertsch &
Ennik, 1983). Su color es pardo claro u oscuro, dependiendo del estado de desarrollo y del
sexo. Los estados inmaduros y los machos son mas claros. La hembra adulta mide
alrededor de 1 a 1,5 cm en su cuerpo, pudiendo llegar a 4,5 cm con las patas extendidas

(Schenone, 2003).

En L. laeta existe variabilidad individual y dimorfismo sexual, por ejemplo la
formula de patas en la descripcion original de Nicolet es 4-1-2-3 pero ocasionalmente, se ha
reportado que las hembras tienen las dos primeras patas de igual magnitud (Gertsch, 1967)
y algunos machos tienen la segunda pata mayor que la cuarta dando la féormula 2-4-1-3
(Gertsch, 1967; Gertsch & Ennik, 1983).

Desde el punto de vista de la anatomia functional el dimorfismo sexual no solo se
debe a diferencias en masas sino que también a diferencias en el tamafo relativo de las
diferentes partes del cuerpo de un organismo (Thompson, 1961). Las relaciones alométricas

entre rasgos morfoldgicos aportan evidencia de las fuerzas evolutivas como seleccion
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sexual, que actuan sobre un rasgo particular (Darwin, 1871; Anderson, 1994; Stern &
Emlen, 1999; Emlen, 2008).

En arafias hay evidencia que la seleccion que favorece la fecundidad se asocia a un
tamafio corporal mayor con el consiguiente menor tamaio relativo de las patas (Head,
1995; Foellmer & Moya-Larrafio, 2007; Santos, 2007). Otras hipotesis proponen la
seleccion de tamafios corporales pequefios en machos asociada a relajacion de la seleccion
por tamafios grandes en bajas densidades poblacionales (hipotesis de Ghiselin—Reiss)
(Ghiseling, 1974; Reiss, 1989); o también asociada a evitar el canibalismo; o a una mayor
velocidad para acceder a la hembra (Elgar & Fahey, 1996); o a una maduracion precoz de
los machos (Vollrath & Parker, 1992).

Una gran diferencia en tamano corporal y en la longitud de las patas ha sido
reportada en arafias de telas orbitales que viven al interior vegetacion, con machos
pequetios con largas patas (Foellmer & Moya-Larraio, 2007), generando la hipotesis de
gravedad que propone que arafias macho de pequeio tamaio tienen mayor velocidad para
alcanzar a las hembras “escalando” contra la gravedad (ver objeciones de Prenter et al.
2010a,b; Morse, 2014), incrementando la probabilidad de apareamiento (Darwin, 1871;
Andersson, 1994; Fairbairn, 1997; 2013; Eberhard et al., 2000). Esto podria ser mediado
por seleccion natural o sexual por tamafio grande de la hembra, tamafio pequefio del macho
o ambas (Ghiselin, 1974; Vollrath & Parker, 1992; Eberhard, 2004; Kruger, 2005; Sanchez-
Quirdz et al., 2012). Se ha propuesto que las diferencias sexuales en las estructuras
locomotoras estan asociadas a la conducta mas activa de los machos (Thornhill & Alcock,
1983; Gasnier et al., 2002). Sin embargo otros autores proponen que la elongacion de las
patas puede no estar asociada solamente con locomocion (Elgar ef al., 1990; Peters &

Campbell, 1991; Eberhard & Marin, 1996; Tseng & Rowe, 1999; Ohtsuka & Huys, 2001;
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Malmgren & Thollesson, 2001; Framenau, 2005). Recientemente Grossi & Canals (2015)
revisaron el rol de la energia en el dimorfismo sexual de las arafias incluyendo aquellas
arafas que no necesariamente viven en lo alto del follaje, proponiendo que el tamafio
corporal pequeio y las patas largas corresponden a un disefio de bajo costo energético
(Grossi & Canals, 2015) con un incremento en la eficiencia locomotora.

Las arafias que viven a ras de suelo son menos dimorficas que las que construyen
telas, lo que ha sido atribuido a sus diferentes estrategias reproductivas y de forrajeo
(Enders, 1976; Prenter et al., 1997; 1998; 1999). A pesar de esto hay evidencias de
dimorfosmo sexual en las estructuras locomotoras en estas arafas (e.g., Gasnier et al.,
2002; Framenau, 2005). Montgomery (1910) report6é que los machos tienen patas
relativamente mayores que las hembras, sugiriendo que es el resultado de un
comportamiento ndmade de los machos cuando alcanzan la madurez sexual. Esta idea es
soportada por estudios de la actividad locomotora de las aranas lobo (Lycosidae), en las
cuales los machos son el sexo mas activo (Hallander, 1967; Richter et al., 1971; Cady
1984; Framenau et al., 1996; Framenau, 2005). También en arafias migalomorfas se ha
reportado dimorfosmo sexual con machos mas pequefios pero con patas mas largas
(Calderon ef al., 1990; Foelix, 2011; Santos, 2007) y recientemente en un estudio
alométrico se ha propuesto que en la gran arana Grammostola rosea las largas
extremidades en machos con respecto a la masa conducen a una optimizacién de los costos

de locomocion (Grossi ef al., 2015).

Aunque se ha reportado el dimorfismo sexual de L. laeta, no existen estudios

alométricos de los drganos locomotores en esta especie. El objetivo de este estudio es
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caracterizar la variabilidad de las dimensiones de las extremidades en esta especie y

comparar las relaciones alométricas de las extremidades locomotoras entre ambos sexos.

Material y métodos

Se examiné el material de L. laeta del territorio continental de Chile del Museo Nacional
de Historia Natural, del Museo de Zoologia de la Universidad de Concepcion y del Museo
de Zoologia de la Universidad de La Serena. Los datos fueron filtrados de acuerdo a los
siguientes criterios: (i) los datos debian tener informacion con la identificacion del ejemplar
y la localidad, ii) se incluyeron después del examen de los ejemplares minimizando errores,
ii1) los datos debian estar asociados al nombre del zo6logo que determind la especie para
controlar problemas taxondmicos e iv) el ejemplar debia ser un adulto y estar completo. Se
agregaron ademads 5 individuos capturados en La Pintana. Después de filtrar los datos se
obtuvieron 42 individuos, 27 hembras y 15 machos.

Todos los individuos fueron examinados con lupa observando los caracteres
taxondmicos propios de la especie. Solo se realizaron disecciones en los individuos de La
Pintana. Se fotografiaron con camara digital (NIKON D70, Japén) los individuos junto a
una referencia de dimension conocida que podia ser una reglilla graduada (10/7mm) o una
aguja medida con caliper electronico de Vernier. A cada individuo se le tomo6 un niimero
variable de fotografias, suficiente para mostrar cada artejo de cada una de las patas. Las
fotografias fueron analizadas con software morfométrico (ImageJ 1.47b software®). Se
midieron individualmente todos los artejos: tarso, metatarso, tibia, patela y fémur de cada
pata y la longitud del cefalotérax. Se consider6 la longitud de cada pata como la suma de
las longitudes de cada artejo (Gertsch & Ennik, 1983). En cada artejo la medida se realizo

desde el punto medio del extremo proximal hasta el punto medio del extremo distal.
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Los datos fueron analizados con el software estadistico STATA 11.0. Se realiz6
primero estadistica descriptiva de los datos. Se compararon las dimensiones de las patas
con analisis de la covarianza de dos vias, considerando la longitud de las patas (P;) como
variable respuesta, el sexo ( H o M) y el tipo de pata (1-4) como variables independientes y
la longitud del cefalotorax (CT) como covariable. El nivel de significacion fue a = 0.05. Se
realizaron regresiones potenciales (P; = aCT’ o equivalentemente log(P;) = log(a)
+Blog(CT)) para cada pata y sexo y un analisis de covarianza para estudiar la

homogeneidad de las pendientes.

Ademas se consideraron las medidas relativas de cada pata (Pr;-Pr4), donde Pr; =
Pi/CT y se realiz6 un andlisis de componentes principales determinando las raices que
explican la variabilidad de los datos, analisis multivariado de la varianza entre los sexos
(MANOVA) y un analisis discriminante determinando las variables locomotoras que

explican el dimorfismo en esta especie.
Resultados

Todos los ejemplares revisados se ajustaron adecuadamente a las descripciones a las
de L. laeta realizadas por Gertsch (1967) y Gretsch & Ennik (1983) (Figuras 30 a 33). La

relacion entre el ancho y largo de la tibia del palpo de los machos fue 0,345 + 0,029.
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Figura 30.- Vision dorsal del Cefalotérax de hembra de L. laeta.

Figura 31.- Vision dorsal del cefalotorax del macho de L. laeta.
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Figura 32.- Epiginio de L. laeta.

Figura 33.- Palpo del macho de L. laeta.
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Los machos mostraron mayores longitudes de patas que las hembras (F; 159 = 86,52,
p <<0,001) y existieron diferencias en las longitudes entre las patas ( F3 1590= 18,06, p <<
0,001), sin interaccion entre el tamafio de las patas y el sexo (Tabla 21). Las comparaciones
multiples muestran que las patas 1 y 3 no son diferentes (p = 0,33), pero el resto de las
patas difieren entre si (p < 0,05) (Figura 34). La formula de patas es igual en ambos sexos:

4-2-1-3.
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Figura 34.- Dimensiones de las extremidades de L. /aeta. Dimensiones absolutas (arriba) y

relativas (abajo) de las extremidades locomotoras de hembras y machos de L. laeta.



Tabla 21.- Dimensiones de las extremidades locomotoras de L. laeta. T = tarso, MTT =

metatarso, TB = tibia, PT = patela, F = femur. Los numeros indican el orden de la

extremidad.
SEXO Hembras Machos
Absoluta
Longitud Absoluta (mm) |Relativa (mm) Relativa
T1 1,65+0,26 0,40 + 0,10 1,88+0,35 | 0,53 +0,09
MTT1 4,83 +£0,90 1,15+0,25 | 6,13+£0,75 1,70 £ 0,14
TB1 5,23 + 0,86 1,25+0,25 | 6,31 +0,78 1,79 +£0,19
PT1 1,21 +£0,22 0,29 + 0,06 1,19+0,17 | 0,32+0,05
F1 5,00 + 0,98 1,18+0,22 | 5,66+0,67 | 1,58+0,11
PATA 1 17,92 +2,71 4,26+0,77 |21,15+2,01 | 5,93+0,32
T2 1,70 £ 0,32 0,40 £ 0,08 1,86+ 0,31 | 0,52+0,09
MTT?2 5,18+ 0,85 1,23+0,25 | 6,93+ 1,02 1,97 £ 0,31
TB2 5,44 +0,85 1,30+0,27 | 6,72+0,89 | 1,94+0,21
PT2 1,20 +£ 0,22 0,29+0,06 | 1,20 £0,13 | 0,33+0,04
F2 5,55+0,95 1,32+0,26 | 6,19+0,61 1,74 £ 0,15
PATA 2 19,07 + 2,55 455+0,81 |2290+2,50| 6,50+ 0,69
T3 1,55+0,33 0,38+ 0,10 1,58+0,18 | 0,44 +0,05
MTT3 4,73 £ 1,12 1,12+0,28 | 6,12+ 1,12 1,77 £ 0,26
TB3 4,57 £ 0,80 1,08+0,19 | 5,30+£0,67 | 1,53+£0,12
PT3 1,21 +£0,24 0,29 £ 0,05 1,15+0,17 | 0,32+0,05
F3 5,11 +£0,88 1,21 +£0,21 5,65+0,75 1,60 + 0,09
PATA 3 17,12 + 2,62 4,070,771 |19,82+2,35| 5,65=+0,45
T4 1,77+ 0,26 0,43 +£0,07 1,96 £0,29 | 0,51 +£0,11
MTT4 6,16 +£1,34 1,47+0,38 | 7,83+ 1,31 | 2,19+£0,46
TB4 5,75+ 0,88 1,37+0,25 | 6,71 £0,91 1,88 +0,27
PT4 1,33 +£0,29 0,32 +0,06 1,21 +£0,14 | 0,33 +£0,05
F4 6,01 £1,17 1,42+0,26 | 6,54 +0,55 1,75+ 0,43
PATA 4 20,95 + 3,02 4,98 +0,90 |24,24+2,60| 6,66=+1,20
CEFALOTORAX| 4,30+0,81 3,78 +£ 0,87
T 1,36 £ 0,20 0,41 +0,08 1,71 £0,19 | 0,47 £0,05
Th 0,96 + 0,25 0,29+0,09 | 2,17+0,14 | 0,64 +0,04
P 0,54+ 0,14 0,16 £0,05 | 098+0,09 | 0,30+0,02
F 1,30 + 0,37 0,39+0,13 | 3,41+0,42 | 1,04+0,07
PALPO 4,16 £ 0,87 1,25+ 0,33 | 8,28+0,71 | 2,44 +1,21

158
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Existi6 una clara relacion entre la longitud de las patas y la longitud del cefalotorax
(F1.152=26,62, p << 0,001), sin diferencias entre las pendientes entre sexos (F 152 = 0,42, p

=0,52) (Figura 35) ni entre patas (F315,= 0,36, p=0,78).
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Figura 35.- Alometria de las patas de L. laeta. Regresiones lineales entre el logaritmo de la

longitud de las patas (logP) y el logaritmo de la longitud del cefalotorax (log CT) para

hembras y machos de L. laeta. Para hembras logP = 1,04 + 0,361o0gCT (R2 =0,18; F1,106 =

24,1; p << 0,001) y para machos logP = 1,08 + 0,46logCT (R2 =0,11; F158=7,4;p <<

0,001)

El anélisis multivariado confirmé las diferencias en la dimension de las patas entre
machos y hembras (A-Wilk = 0,47, p <0,001). Todas las patas fueron relevantes en la

ordenacion mediante componentes principales con sélo un componente relevante (A = 3,7)
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que explica por si s6lo el 92,2% de la variabilidad y con factores de carga entre 0,90 y 0,95

(Figura 36).
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Figura 36.- Ordenacioén con componentes principales de hembras y machos de L. laeta. CP1

y CP2 de hembras y machos de L. laeta, basados en las longitudes de las patas locomotoras.

El primer componente explica el 92,2% y el segundo s6lo el 6,2% de la variabilidad total.

El analisis discriminante mostro diferencias en los grupos con centroides -1.38 y

0.77 para machos y hembras respectivamente, mostrando un mayor peso de P1 y P2 en la

discriminacion de los grupos (FLD = -0,72P1-0,49P2+0,09P3+0,13P4), con una

probabilidad de buena clasificacion de un 85,7% (Figura 37).
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Todos los ejemplares observados se ajustan a las descripciones de L. laeta
realizadas por Gertsch (1967) y gertsch & Ennik (1983). El clipeo de hembras y machos
corresponde a 3 veces el didmetro mayor de los 0jos medianos en las hembras (ver figura
32) y en los machos mas corto, aproximadamente 2,3 veces el diametro. El epiginio de las
hembras que se disecaron (n = 2) correspondio6 con las descripciones previas con un lobulo
tubular con un bulbo ensanchado en el apex. La separacion entre los ojos medianos y los
laterales fue levemente mayor a un didmetro en las hembras y levemente menor que un
diametro en los machos. La razon entre el ancho y largo de la tibia del palpo de los machos
fue 0, 34 y es consistente con la relacion 1/3 propuesta para esta especie (Gertsch 1967,

1983). La formula de patas en machos y hembras fue 4213 lo que también es consistente
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con las descripciones previas, aunque desde el punto de vista estadistico en este estudio las

diferencias de tamafio entre la pata 1 y 3 no alcanzaron significacion.

El dimorfismo sexual es comun en arafias (Moya-Larafio et al. 2002; Brandt &
Andrade, 2007%; Moya-Larafio et al., 2009; Foelix 2011). En L. laeta el dimorfismo sexual
de las extremidades locomotoras fue claro, pero no extremo como en algunas aranas de
telas orbitales de la familia Theridiidae los machos tienen el 1% de la masa de la hembra.
Este resultado es consistente con lo reportado para otras arafias del suelo (Enders, 1976;
Prenter et al., 1999; Gasnier et al., 2002; Framenau, 2005), pero menor que lo reportado

para arafias tejedoras de telas (Hormiga et al., 1995; 2000).

Tanto machos como hembras mostraron una alometria negativa de las extremidades,
es decir las arafias con tamafio mayor de cefalotorax tienen patas proporcionalmente mas
cortas que aquellas con cefalotérax mas cortos, lo cual puede ser explicado por causas
biomecénicas ya que la masa incrementa con el cubo de la longitud y la resistencia con el
cuadrado de ésta (McMahon, 1983). Por otra parte la alometria positiva se encuentra
asociada a los drganos que se encuentran bajo seleccion sexual (Eberhard, 2000), lo que no

es evidente en las extremidades locomotoras.

Las diferencias en los 6rganos locomotores entre los sexos puede ser favorecido por
seleccion de la conducta de busqueda del macho o por seleccion sobre los movimientos de
la hembra durante la oviposicion o el forrajeo (Framenau & Hebets, 2007). Sin embargo
estas diferencias pueden no estar relacionadas con ventajas en la locomocion. Por ejemplo,
las patas largas de los machos han sido atribuidas a competencia directa entre machos en

Gigantometra gigas (Tseng & Rowe, 1999) y escarabajos megalopodinos (Eberhard &



163

Marin, 1996), al despliegue durante el cortejo en arafias lobo (Lycosidae) (Kronestedt,
1990; Framenau & Hebets, 2007) y a la reduccion del riesgo de canibalismo sexual en

algunas aranas de tela (Elgar et al., 1990).

Sin embargo el patron de dimorfismo sexual que encontramos ha sido reportado en
otras arafias errantes del suelo, incluyendo Migalomorfas (Calderon et al., 1990; Gasnier,
2002; Framenau, 2005; Grossi et al., 2015). Por ejemplo, Gasnier (2002) report6d que los
machos tienen mayor area que las hembras ya que tienen patas proporcionalmente mayores
que las hembras en Phoneutria spp. y Ctenus spp. (Ctenidae), y Framenau (2005) reportod
que en la arafia lobo Venatrix lapidosa que tiene hembras sedentarias, los machos tienen
patas comparativamente mas largas que las hembras, mientras que en Artoria sp. cuyas
hembras son errantes, las patas de las hembras y machos son proporcionalmente iguales,
sugiriendo que la longitud de las patas estd efectivamente asociada a la actividad
locomotora, proporcionando fuerte evidencia que la elongacion de las patas en los machos

se encuentra asociada a la competencia indirecta de los machos por apareamiento.

Desde un punto de vista energético los machos con patas largas pueden incrementar
su eficiencia locomotora (Ghiseling, 1974; Grossi & Canals, 2015). Las patas largas estan
relacionadas con mayor velocidad, lo cual puede ser determinante en las oportunidades de
copular. Como una consecuencia de una baja interaccion macho-macho en las arafias
errantes con baja densidad poblacional, una alta velocidad, con bajos costo energético y
costo de transporte puede ser favorecido por la seleccion natural. La mecanica del péndulo
muestra las ventajas de las patas largas en arafias y su relacion con la velocidad,
especialmente en arafias que trepan o que cuelgan de telas (Foelmer & Moya-Larrafio,

2007). El tamafio corporal pequeio esta relacionado con bajo costo de transporte (Grossi &
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Canals, 2015) por lo que compensado por patas largas deberia ser la morfologia esperada
para los machos mas activos y moviles, lo que es consistente con los resultados encontrados

en L. laeta.
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Anexo 2.- Publicaciones relacionadas con la tesis

Trabajo previo

Canals M, Casanueva ME, Aguilera M. 2004. Cuales son las especies de araias peligrosas
en Chile?. Revista Medica de Chile 132: 773-776. (ISI).

Canals M, Solis R. 2013. Es la arafa tigre Scytodes globula una predadora efectiva de la
arafa del rincon Loxosceles laeta?. Rev Méd Chile 141:805-807. (ISI).

Alfaro C, Veloso C, Torres-Contreras H, Solis R, Canals M. 2013. Thermal niche overlap
of the brown recluse spider Loxosceles laeta (Araneae; Sicariidae) and its possible predator,
the spitting spider Scyfodes globula (Scytodidae). J Therm Biol 38:502-507. (ISI).

Canals M, Alfaro C, Veloso C, Torres-Contreras H, Solis R. 2013. Tolerancia a la
desecacion y sobreposicion del nicho térmico entre la arafa del rincon Loxosceles laeta 'y

un posible control bioldgico, la arafa tigre Scyfodes globula. Revista Ibero-
Latinoamericana de Parasitologia 72(1): 52-60.(SCIELO).

Taucare-Rios A, Brescovit A, Canals M. 2013. Synanthropic spiders (Arachnida:
Araneae) from Chile, the most common spiders in anthropogenic habitats. Revista Iberica
de Aracnologia 23:49-56.(SCIELO).

Publicaciones generadas durante la tesis
Canals M, Solis R. 2014. Desarrollo de cohortes y parametros poblacionales de la arafia

del rincon Loxosceles laeta. Rev Chil Infectol 31(4): 547-554. (IS])

Canals M, Arriagada N, Solis R. 2015. Interactions between the Chilean recluse spider and
an araneophagic spitting spider. J Med Entomol 52(2):109-116 (ISI)

Canals M, Canals MJ, Taucare-Rios A. 2015. Estimation of the potential distribution of the
Chilean recluse spider Loxosceles laeta and the spitting spider Scytodes globula from
preferred temperatures in the laboratory. Parasitol. Latinoam. 64(1):22-29 (SCIELO).

Canals M, Veloso C, Moreno L, Solis R. 2015. Low metabolic rates in primitive hunters
and weaver spiders. Physiological Entomology 40:232-238. (ISI).

Canals M, Veloso C, Solis R. 2015. Adaptation of the spiders to the environment: the case
of some Chilean species. Frontiers in Physiology 6: 222 (ISI ).
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Publicaciones futuras

Canals M, Moreno L, Solis R. Ritmo de activididad de Loxosceles laeta y Scytodes
globula.

Canals M, Pefia-Gomez F, Bizama G, Taucare-Rios A, Bustamante R, Moreno L.
Estimacion del nicho de Loxosceles laeta y Scytodes globula.

Canals M, Moreno L, Solis R. Estimacion del efecto de Scytodes globula sobre la dindmica
poblacional de Loxosceles laeta mediante matrices de proyeccion.

Canals M, Taucare- Rios A, Moreno L. Morfometria funcional de Loxosceles laeta.
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