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RESUMEN

La construccién de tela se sugiere como caracter basal para las arafias de la familia
Lycosidae. El unico licésido sudamericano documentado con vida permanente en tela es
Aglaoctenus lagotis. Este trabajo estudia experimentalmente el efecto de la presencia de tela
sobre las caracteristicas de cortejo de A. lagotis. Se registré el cortejo y ocurrencia de copula
en parejas de A. lagotis (de la “forma norte” y de la “forma sur”) colocadas sobre suelo sin tela,
asi como de parejas de Schizocosa malitiosa (licésido errante) colocadas sobre tela de A. lagotis.
Todos los machos de la “forma norte” de A. lagotis cortejaron y el 82% copuld, mientras en la
“forma sur” el 80% cortejé y solo el 21% copul6 sobre el suelo. Todos los machos de S. malitiosa
cortejaron pero solo el 51% copulé sobre la tela. Aunque esperabamos que el licésido errante
viera menos perjudicada su comunicacion sexual en presencia de tela, ya que sus antecesores
habrian habitado ese sustrato: 1) ambas especies se vieron perjudicadas al ubicarse en un
sustrato inusual; 2) la respuesta al sustrato inusual difirio entre las “formas” de A. lagotis, aunque
ambas son constructoras obligadas de tela. Los potenciales causantes de estos hallazgos son
discutidos.
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ABSTRACT

Effect of the substrate on the courtship of two wolf spiders, a weaver and a wandering one.
Web-construction is suggested as a basal character for spiders of the family Lycosidae. Aglaoctenus
lagotis is the only South American lycosid documented with permanent web-living. The present work
proposed to experimentally study the effect of the presence of the web over courtship characteristics
in A. lagotis. For this purpose, courtship behavior and copulation occurrence were registered in
mating pairs from A. lagotis (“north form” and “south form”) placed on the ground without a web, as
well as mating pairs of Schizocosa malitiosa (wandering lycosid) placed on webs of A. lagotis. All the
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males from the “north form” of A. lagotis courted and the 82% copulated. In the “south form” 80%
courted but only 21% copulated. All males S. malitiosa courted but only 51% copulated on the web.
Although we expected that sexual communication of the wandering lycosid would be less affected on
the web (compared with the sexual communication of A. lagotis without web), as its ancestors would
have inhabited such substrate: 1) both species were affected when placed on an unusual substrate;
2) responses to unusual substrate differed between the “forms” of A. lagotis, although both are
obligated web-builders. Potential causes of these findings are discussed.

Keywords: courtship, behavioral flexibility, wandering life, web-living.

INTRODUCCION

Los animales se comunican emitiendo e intercambiando mdltiples sefales (Partan, 2004). La
evolucién de esas senales de comunicacion depende de complejas interacciones entre emisores
y receptores asi como de las propiedades del ambiente (canales de comunicacion) a través del
cual las senales se propagan (Endler, 1993). Es frecuente que los animales presenten comunicacion
multimodal, es decir, emitan sefiales que son recibidas por medio de diferentes canales (Hebets &
Papaj, 2005). Esto permite que el mensaje tenga mayores posibilidades de ser trasmitido
exitosamente aun existiendo ruido en alguno de los canales, beneficio llamado “de garantia” o de
“reduccion de error” (Wiley, 1983). Si la informacion transmitida por cada canal no es redundante,
se trasmitira informacién adicional en los distintos canales (Johnstone, 1995), pudiendo generar,
en conjunto, un nuevo significado (Hughes, 1996).

Varios estudios en relaciéon a canales de comunicacion y ajuste de las senales frente a la
variacion de sustratos se han realizado en aranas errantes, es decir todas aquellas arafas que no
hacen tela para capturar o refugiarse (Elias & Mason, 2011), particularmente en salticidos (Elias
et al., 2004) y en licésidos (Hebets & Uetz, 1999; Elias et al., 2010; Wilgers & Hebets, 2011). El
habito de vida errante conlleva la continua movilidad de ambos sexos (Foelix, 2011), exponiendo
al menos a las arafas lobo a varios sustratos en poco tiempo, lo que favorece sean estrategas
generalistas de comunicacion (es decir, que producen y/o procesan sefiales con propiedades
adecuadas para multiples entornos de sefalizacion) emitiendo sefiales multimodales (Elias et al.,
2004; Bro-Jgrgensen, 2010; Elias & Mason, 2011). Los canales méas usados por las arafas en
diversos comportamientos (desde el de predacién al sexual), suelen ser el sismico, seguido del
quimico y el visual (Barth, 2002; Stratton, 2005; Hebets et al., 2008; Wilgers & Hebets, 2011). El
uso del canal sismico se acentla en el grupo con habito sedentario y vida en tela, en el que ésta
es el vehiculo principal para trasmitir las sefales vibratorias (Schult, 1986). Las arafias errantes,
si bien usan el canal sismico de manera importante, también usan otros canales (Barth, 2002).

Si bien lo caracteristico de los licosidos es su vida errante, existen especies de habitos
sedentarios que viven en cuevas (Marshall, 1995; Aisenberg et al., 2007) o en telas en embudo
(Santos & Brescovit, 2001; Yoo & Framenau, 2006; Foelix, 2011). Este sedentarismo conlleva la
vida en un sustrato particularmente estable, ya que es creado por las propias arafias por lo que
sus propiedades son mas homogéneas y controladas en relacién a la diversidad de sustratos a
las que pueden estar expuestas las especies errantes (Elias & Mason, 2011; Galasso, 2012).
Los escasos licésidos con vida en tela (durante parte o todos sus estadios de desarrollo) no
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Fig. 1. Araha Aglaoctenus lagotis en su tela a) de la “forma norte” (localidad de Fray Bentos, Rio Negro, Uruguay)
y b) de la “forma sur” (localidad de Piedras de Afilar, Canelones, Uruguay). En el vértice inferior derecho se
muestra una vista lateral de la tela, en la que puede observarse su forma de embudo caracteristica. Fotografias:
Carlos A. Toscano-Gadea.
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superan el 1% de las especies de la familia. Estos integran las subfamilias Sosippinae y
Venoniinae y en general son considerados basales dentro del grupo (Jocqué, 1995; Zehethofer
& Sturmbauer, 1998; Foelix, 2011), aunque también se discute su condicién derivada (Murphy
et al., 2006).

Algunos sosipinidos, como Aglaoctenus oblongus (C. L. Koch, 1847), alternan la vida errante
con construccion de telas (M. Gonzalez, obs. pers). En cambio, Aglaoctenus lagotis (Holmberg,
1876) es la Unica arafa lobo de Sudamérica en la que se ha documentado la vida en tela durante
todos los estadios de desarrollo, tela que sélo los machos ya adultos abandonan para buscar
hembras (Sordi, 1996) (Fig. 1). Sin embargo, la mayoria de sus parientes licosidos son de vida
errante (Murphy et al., 2006) y de hecho la propia especie presenta caracteristicas consideradas
adaptaciones a este habito de vida, como lo es el acarreo constante de la ooteca por parte de las
hembras (Marshall, 1995; Foelix, 2011). Recientemente se ha sefalado la existencia de dos
“formas” en la especie. La “forma norte” presenta una distribucion que abarca la mayor parte de
Uruguay (excepto los departamentos de la costa del Rio de la Plata) y centro y norte de Argentina,
mientras que la “forma sur” sélo se ha confirmado en territorio uruguayo (Gonzéalez, 2015). Estas
“formas” diferirian entre ellas en los microambientes que habitan (ambientes de vegetacion
cerrada y estratos arbustivo y arb6reo como dominantes para la “forma norte”; ambientes abiertos
y estrato herbaceo para la “forma sur’, Gonzalez et al., 2014; 2015a), También se reportan
diferencias entre ellas a nivel de fenologia, patrones de coloracién corporal y comportamiento
sexual (tanto a nivel de cortejo como de la copula). Estas “formas” estarian incluso aisladas
reproductivamente entre si aun en areas de simpatria (Gonzalez et al., 2013; 2014; 2015a,b). Sin
embargo, en ambos casos se sugiere la existencia de conductas sexuales semejantes a las
aranas de tela, como el tensado, y a las de los licdsidos tipicos, como la vibracion pedipalpar
sobre el sustrato (Stefani et al., 2011) o la elevacién de patas (Gonzalez et al., 2013).

El hecho que dentro de Lycosidae existan integrantes errantes, sedentarios de cuevas o
sedentarios de tela, permite evaluar las estrategias de comunicacion de las distintas especies
frente a diferentes sustratos mas o menos estables. Evaluar el efecto que podria tener sobre el
cortejo de licésidos errantes el estar expuestos a una tela como sustrato (y viceversa, es decir
un licésido de tela en ausencia de ésta) podria dar indicios de cuantas de las diferencias
encontradas en los repertorios sexuales de estas arafias lobo se relacionan con el sustrato. A la
vez, daria una pauta de qué tan especializados (y eventualmente adaptados) a la vida en tela
estan los escasos licdsidos que viven en éstas.

Con este fin, en el presente estudio se planted estudiar experimentalmente la influencia de la
tela en las caracteristicas de cortejo en A. lagotis. Se analizaron las conductas precopulatorias de
las dos “formas” reportadas para la especie (Gonzalez et al., 2015a) en ausencia de tela, para
evaluar si la pareja es capaz de alcanzar la copula y/o si para ello realiza ajustes (de duracién o
frecuencia), lo que sugeriria flexibilidad comportamental en las conductas de cortejo que
caracterizan a cada una. Ambas “formas” fueron consideradas en grupos experimentales separados
porque, si bien son reportadas como parte de la misma especie, estudios previos muestran
diferencias entre ellas en las conductas que integran el repertorio de cortejo (Gonzalez et al.,
2013). Como contraparte se puso a prueba cémo afectaba al repertorio de cortejo de un licésido
tipico (de vida errante), Schizocosa malitiosa (Tullgren, 1905), el ubicarlo sobre una tela (de A.
lagotis) como sustrato. Los datos encontrados en ambas especies fueron comparados con
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valores de estudios previos que oficiaron de controles (Costa, 1975; Gonzalez & Costa, 2008;
Coelho et al., 2010; Gonzalez et al., 2013). Asumiendo que ambas especies cortejaran sobre el
sustrato inusual, y considerando que la tela seria un elemento basal dentro de los licosidos
(Foelix, 2011), se espera que la comunicacion de la especie de tela (A. lagotis) sea mas afectada
en ausencia de ella que la especie errante (S. malitiosa) en una tela. Para S. malitiosa la tela seria
un sustrato donde ya han vivido sus ancestros y ante el cual podria ser capaz de ajustar las
sefales para comunicarse y lograr el apareamiento. Si bien no hay estudios para la familia, las A.
lagotis no son encontradas a campo fuera de su tela ni forrajeando ni cortejando (Obs. pers. de
los autores). Sin embargo, ocasionalmente se han observado en el campo individuos adultos de
las arafas lobo errantes Lycosa sericovittata Mello-Leitao, 1939 (Sordi, 1996) y Lycosa poliostoma
(C. L. Koch, 1847) (similar a S. malitiosa en su habito errante, dimensiones corporales, ambientes
que habitan) (F.G. Costa & A.V. Peretti, com. pers.) ocupando telas de A. lagotis.

MATERIAL Y METODOS

Este estudio se realizé con individuos de A. lagotis de Piedras de Afilar (Canelones,
Uruguay, 34°43'44”S, 55°30’46”0) (integrantes de la “forma sur”), y de Ascochinga (Cérdoba,
Argentina, 30°57°00”S, 64°10°00”0) (integrantes de la “forma norte”) y con individuos de la
arafa lobo tipica sudamericana Schizocosa malitiosa colectados en Marindia (Canelones,
Uruguay, 34°46°'49.9”S, 55°49°34.170). Los integrantes de A. lagotis fueron recolectados como
inmaduros (es decir, subadultos) mediante captura manual diurna a lo largo de 2013. Se
recolectaron individuos inmaduros de S. malitiosa durante los meses de marzo y julio de 2013,
aprovechando la presencia de individuos en este estadio durante todo el afio (Costa, 1991;
Costa & Simd, 2014). Estos ejemplares fueron recolectados manualmente durante la noche,
mediante el uso de linternas de cabeza que permiten la deteccion de sus ojos por el brillo en el
tapetum (Benson & Suter, 2013). Todos los individuos fueron mantenidos individualmente en
cajas de Petri (9.5 cm de diametro, 1.5 cm de alto), con un trozo de algodén embebido en agua
y proximos a una ventana (fuente de luz natural). Los adultos fueron alimentados una vez por
semana y los individuos inmaduros dos veces por semana. La alimentacion fue a base de
larvas de Tenebrio molitor (Coleoptera; Tenebrionidae) y pequefos grillos Acheta domestica
(Orthoptera; Gryllidae). Las arafas inmaduras fueron monitoreadas diariamente para registrar
la ocurrencia de mudas y poder determinar la fecha exacta de llegada a la adultez.

Se formaron tres grupos experimentales: I) Schizocosa malitiosa en tela de A. lagotis (S.m)
(n=15); ll) A. lagotis de la “forma norte” sobre suelo sin tela (A./norte) (n = 17); lll) A. lagotis de
la “forma sur” sobre suelo sin tela (A./ sur) (n = 15). En cada exposicion se colocaba un macho
en presencia de una hembra virgen coespecifica colocada 48 horas antes en el recipiente
experimental. Se registrd la ocurrencia y caracteristicas del cortejo asi como la ocurrencia de
copula en cada escenario. Lo observado fue comparado con los porcentajes de ocurrencia de
cortejo y copula asi como con los repertorios de cortejo reportados para cada “forma” de A.
lagotis en sustrato control (en tela) (Gonzélez et al., 2013) y datos previos para S. malitiosa en
sustrato control (arena) siguiendo a Costa (1975), Gonzalez & Costa (2008) y Coelho et al.
(2010). Las conductas mas representativas del repertorio de cortejo de la “forma norte” de A.
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lagotis son el tensado de tela (utilizando todas las patas), la sacudida alternada de patas
(delanteras) y el frotado de patas (entre si) por parte del macho, asi como el golpeteo de patas
(sobre el sustrato) por parte de las hembras. Para la “forma sur” de A. lagotis son el tensado de
tela (con patas anteriores), la elevacién de patas (delanteras) y la zancada (hacia adelante) por
parte del macho, asi como el golpeteo (sobre el sustrato) de patas de las hembras (Gonzalez et
al., 2013). En S. malitiosa las conductas tipicas de cortejo incluyen el tamborileo pedipalpar
(sobre el sustrato) y la sacudida (simultadnea) de patas delanteras de los machos, ademas del
llamado de las hembras, mediante agitacién (alternada) de patas delanteras (Costa, 1975). La
riqueza de cortejo de cada grupo experimental fue estimada promediando el niumero de
conductas de cortejo diferentes registradas en cada grupo experimental en relacién al numero
de conductas totales que hacen al repertorio de cortejo de cada especie en condiciones control:
en S. malitiosan = 3; en A. lagotis n = 4. La finalidad de sumar esta comparacién fue estimar
como afecta el sustrato inusual al propio repertorio de cortejo de cada especie.

Las exposiciones con tela se realizaron en recipientes plasticos transparentes (25 x 15x 12
cm) con un extremo en forma de cono truncado donde va la tapa, diseno que los hace
adecuados para las arafias de tela en embudo (M. Gonzalez, datos no publicados). Este
extremo del recipiente suele ser elegido como refugio por las arafas y en él se construye el
tubo del embudo del que se extiende la plataforma al resto del espacio disponible. En la cara
superior del recipiente, colocado horizontalmente, se realizé una abertura (con tapa removible)
para realizar la manipulacion de animales. Para estas exposiciones, hembras virgenes de S.
malitiosa (licésido tipico) se colocaron sobre telas vacias (que ocupaban la totalidad del
recipiente) y dos dias después se colocd un macho de S. malitiosa. Las telas se obtuvieron de
individuos inmaduros de A. lagotis de ambas “formas” (con el fin de evitar la presencia de
compuestos quimicos sexuales depositados en ellas). Los constructores fueron luego removidos
para colocar a cada hembra de los grupos experimentales.

Los recipientes experimentales donde se realizaron las exposiciones sin tela fueron circulares
con 20 cm de diametro y 10 cm de alto, lo que resulté una superficie aproximada disponible de
350cm2, similar al dispositivo empleado con A. lagotis (en los que la superficie total suele estar
en parte ocupada por el tubo donde no ocurre el cortejo). En su base se colocaron arena y
pequenas piedras para facilitar el anclaje de los hilos de seda en ellas, como es usual en
estudios con licosidos tipicos (Gonzalez & Costa, 2008; Aisenberg et al., 2009). Durante estas
exposiciones, hembras virgenes de A. lagotis fueron colocadas en un sustrato arenoso (propio
de S. malitiosa, segun Costa, 1991) y dejadas por 48 horas para el depdsito de hilos de seda,
para luego agregar un macho de su propia “forma”. Con el fin de asegurar la existencia de
rastros de seda, y solo en el suelo de los recipientes, se aplico vaselina liquida en las paredes
de los mismos, que evita la fijacion de los hilos en ellas (Hronsky, 2006).

Las exposiciones duraron una hora (comenzaron al colocar al macho en el recipiente
experimental) y fueron grabadas con una filmadora digital Sony DCR-SR85. El registro culminaba
pasado ese tiempo o al ocurrir la monta (que es la forma habitual de evaluar el éxito de cortejo;
Elias et al, 2004; Gordon & Uetz, 2011). Los videos fueron analizados con el programa
JWatcher (Blumstein et al., 2000). Todos los machos fueron expuestos 48 horas antes de las
experiencias a hembras de su propia poblacién en condiciones control (es decir, los integrantes
de A. lagotis con tela como sustrato y los de S. malitiosa con un sustrato arenoso). El fin de
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Fig. 2. Porcentaje de ocurrencia de cortejo, porcentaje de ocurrencia de cépula y riqueza de cortejo registrados en
los tres grupos experimentales. A.I norte: exposiciones sexuales entre individuos de Aglaoctenus lagotis “forma
norte” sin tela como sustrato; A./ sur: exposiciones sexuales entre individuos de Aglaoctenus lagotis “forma sur”
sin tela como sustrato; S.m: exposiciones sexuales entre individuos de Schizocosa malitiosa en tela como
sustrato. La riqueza de cortejo de cada grupo se estimoé promediando el numero de conductas de cortejo diferentes
registradas en cada grupo experimental en relaciéon al nimero de conductas totales que hacen al repertorio de
cortejo de cada especie en condiciones control, segun Gonzalez & Costa (2008) y Gonzalez et al. (2013). (Ver
Material y Métodos).

estas exposiciones fue evaluar la presencia de cortejo masculino y asegurar la predisposicion
sexual de los machos, pero no se permitié la cépula. El analisis de los datos se realiz6 con el
paquete estadistico Past v.1.18 (Hammer et al., 2003).

El nimero de ocurrencias de copula (de llegada a la monta) y cortejo ante diferentes
sustratos fue comparado con el test de Chi-cuadrado y, cuando el n < 15, con el Test exacto de
Fisher. También las latencias de cortejo (tiempo transcurrido entre la colocacién del macho en
el recipiente experimental y su primera conducta de cortejo), duracion de cortejo y frecuencia
de los actos comportamentales de cortejo de los distintos grupos fueron comparados. La
normalidad en la distribucién de las muestras fue analizada con el test de Shapiro-Wilk y la
homogeneidad de varianzas con el test de Levene. Como consecuencia de que las variables no
siguieron la normalidad o la homogeneidad de varianzas las distintas comparaciones se
realizaron mediante una prueba U de Mann-Whitney.
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RESULTADOS

En el grupo “A.I norte” el 82% de las exposiciones incluyo la cépula y en el grupo “A./ sur”
s6lo el 21% de las exposiciones incluyd la copula (test exacto de Fisher, p = 0.0036) (Fig. 2).

Todos los machos de “A./ norte” cortejaron realizando el repertorio de cortejo tipico de su
poblacion y el 88% de las hembras realizé golpeteo de patas. La ocurrencia de estos golpeteos
tendié a ser mas frecuente en aquellos cortejos que llevaron a cépulas (2= 3.19, p = 0.07). La
riqueza de cortejo de este grupo (94%) fue la mas alta de los tres grupos experimentales (es
decir, 94% de las conductas que hacen al repertorio de cortejo de la “forma norte” en
condiciones control, con tela como sustrato, ocurrieron en este grupo). La latencia de cortejo y
la duracion de cortejo se muestran en la Tabla 1. La frecuencia del tensado de tela fue de 0.92
+ 0.38 tensados/min y la de sacudida alternada de patas de 1.52 + 1.01 sacudidas/min.

Si bien el 80% de los machos de “A./ sur” cortejo solo el 50% realizo el repertorio de cortejo
tipico de su poblacion y el 30% solo tensé los escasos hilos de seda que estaban sobre el
sustrato. Los machos que lograron copular habian realizado el repertorio de cortejo tipico. En
cuanto a las hembras, sélo el 7% realiz6 golpeteo de patas (hembras que copularon, test exacto
de Fisher: p = 0.03). La riqueza de cortejo de este grupo (65%) fue la mas baja de los tres grupos
experimentales (Fig. 2). La latencia de cortejo y la duracion del cortejo pueden encontrarse en la
Tabla 1. La frecuencia de tensado de tela fue de 1.64 + 2.28 tensados/min, la de elevacion de
patas de 1.07 + 1.02 elevaciones/min y la de zancadas de 0.97 + 1.08 zancadas/min.

El 51% de las de los individuos de S. malitiosa expuestos a encuentros sexuales en tela de
A. lagotis (grupo “S.m”) alcanzaron la copula sobre la tela (en telas bajas, cercanas al suelo del
recipiente). Un 16% adicional logré copular pero debajo de la tela (es decir, en el suelo del
recipiente) ya que los individuos se bajaron (Fig. 2). Todos los machos cortejaron y realizaron el
repertorio de cortejo tipico de S. malitiosa (Costa, 1975). Sin embargo, el 37% realizé tamborileo
pedipalpar sobre la tela, pero completo el patrén ya sobre el suelo del recipiente. El 53% del
total de las hembras agit6 las patas delanteras (llamd) ante el macho y de ellas el 26% estaba
sobre la tela. Las hembras que llamaron y que no llamaron no difieren en la ocurrencia de
copula (test exacto de Fisher: p = 0.27). La riqueza de cortejo de este grupo (80%) fue
intermedia entre los tres grupos experimentales. La latencia de cortejo y la duracién de cortejo
se muestran en la Tabla 1. La frecuencia de tamborileo pedipalpar fue de 1.63 + 1.14
tamborileos/min y la de sacudidas de las patas delanteras de 1.48 + 0.43 sacudidas/min. Tanto
hembras como machos mostraron dificultades para su desplazamiento sobre la tela, con poca
estabilidad sobre ella (disminuyendo la tensién de la tela y caminando de manera tambaleante).

DISCUSION

En los encuentros sexuales tanto entre individuos de S. malitiosa (licésido errante) colocados
en tela, como entre los de A. lagotis (licosido de tela) en ausencia de ésta, el comportamiento
parecio diferir respecto al reportado en los sustratos naturales para cada especie. Si bien S.
malitiosa mostré un nuimero elevado de cépulas, casi la mitad de las parejas completaron su
repertorio sexual fuera de la tela. En A. lagotis las respuestas resultaron diferentes para cada
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Tabla 1. Duraciones de la latencia de cortejo y del cortejo registradas en los tres grupos experimentales; A./norte:
encuentros sexuales entre integrantes de Aglaoctenus lagotis “forma norte”; A.l sur: encuentros sexuales entre
integrantes de Aglaoctenus lagotis “forma sur”; S.m: encuentros sexuales entre integrantes de Schizocosa
malitiosa. Experimento: encuentros sexuales de A. lagotis sin tela como sustrato y de S. malitiosa con tela como
sustrato. Control: encuentros sexuales de A. lagotis en tela como sustrato y de S. malitiosa sin tela como sustrato.
*: datos reportados por Gonzalez et al. (2013); ** datos reportados por Gonzalez & Costa (2008) y Coelho et al.
(2010).

Latencia de cortejo (min) Duracion de cortejo (min)
Experimento control Test Experimento control Test
A.Inorte 10.52+9.52 6.37+5.44 * U=52, p=0.37 9.86+5.96  9.47+6.10*  U=63.5, p=0.82
A.l'sur 35.04+13.82  12.58+11.17*  U=1, p=0.003 5.99+9.36  2.91£3.33* U=12.5, p=0.007
Sm 9.97+17.8 5.75+4.54 **  U=30.0, p=0.021 12.84+6.91 8.49+7.02**  U=30.0, p=0.021

“forma”. Los individuos de la “forma norte” parecieron los menos afectados por la ausencia de
tela, con porcentajes elevados de ocurrencia de cortejo y copula. En cambio en la “forma sur’
las parejas que alcanzaron la cépula no superaron el tercio y los machos que cortejaron
estuvieron un 30% por debajo de los de la “forma norte”. También la cantidad de hembras de la
“forma sur” que realizé golpeteo de patas (sefial de receptividad femenina) fue notoriamente
menor que en las de la “forma norte”. Por lo tanto, y a diferencia de lo esperado, se observo
que: 1) ambas especies se vieron perjudicadas al ubicarse en un sustrato inusual; 2) la
respuesta al sustrato inusual difirié entre las “formas” de A. lagotis, algo inesperado ya que
ambas son constructoras obligadas de tela, pero la diferencia en respuesta podria atribuirse a
factores microambientales.

Estudios anteriores en licdsidos tipicos (errantes) estudiaron las modificaciones
intraespecificas en las sefiales sexuales —en emision y capacidad de recepcion— relacionadas
con variaciones de sustrato (Hebets et al., 2008; Gordon & Uetz, 2011). Hebets et al. (2008)
concluyeron que la hojarasca es el sustrato que mas afecta la comunicacién sexual de
Schizocosa retrorsa (Banks, 1911) al ser sobre ella que se observan las mayores latencias de
cortejo y menor numero de cépulas, sin indicios de que los individuos sean capaces de ajustar
sus sefales (es decir, de flexibilizar el comportamiento). Gordon & Uetz (2011) encontraron
diferencias en la ocurrencia de copulas (éxito de apareamiento) y en los indicadores de
receptividad femenina de Schizocosa ocreata (Hentz, 1844) ante diferentes sustratos. En este
estudio si se reporta que algunas de las conductas de cortejo asociadas con sefales visuales
se incrementaron en los sustratos con trasmisién sismica poco eficiente (como la roca), lo que
es tomado como un indicador de ajuste para alcanzar la trasmision exitosa de las sefales y
lograr la cépula ante diferentes sustratos. La respuesta diferencial ante el sustrato inusual
encontrada en el presente estudio entre ambas “formas” de A. lagotis es enigmatica y requiere
de mayor investigacion. De todas formas estos datos confirman la mayor plasticidad fenotipica
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de la “forma norte” en relacién a la “forma sur”, sefialada también para otros rasgos ecoldgicos
y sexuales (Gonzalez et al., 2014; 2015a).

La ocurrencia de copulas reportadas por Gonzalez & Costa (2008) para S. malitiosa, trabajando
en recipientes experimentales de dimensiones semejantes y con arena como sustrato, fueron
mayores a las cépulas observadas sobre tela en el presente estudio (2 =21.39, p = 0.0001). Las
duraciones de latencia de cortejo y duracion de cortejo resultaron mayores en este estudio (al
tener una tela como sustrato) (Tabla 1). Lo inverso sucederia con las frecuencias de las
conductas de cortejo y la riqueza de cortejo. Coelho et al. (2010) reportaron cortejos de S.
malitiosa sobre arena con 2.40 + 1.23 tamborileos pedipalpares/min y 2.82 + 1.98 sacudidas de
las patas delanteras/min, todos valores por encima de los registrados en el experimento del
presente estudio. Esto sugiere que para un licésido errante como S. malitiosa el sustrato tela, que
se ha sugerido como basal en la familia (Jocqué, 1995; Zehethofer & Sturmbauer, 1998; Foelix,
2011), dificultaria la exhibicion de patrones comportamentales tipicos. Asimismo, la especie no
muestra indicios de ajuste de las sefales sino de evitacion del sustrato (es decir, preferencia por
el suelo del recipiente), ya que solo la mitad de las parejas copularon sobre la tela, telas que
fueron a su vez, las mas préximas al suelo. De todas formas, la comunicacion no estaria del todo
impedida para el apareamiento ya que se registraron cépulas en tela.

En cuanto a los individuos de A. lagotis, la “forma norte” sin tela casi no difirié con lo registrado
para ella en condiciones control (en tela) tanto en las caracteristicas de cortejo (Tabla 1), su
rigueza y la ocurrencia de cépulas (test exacto de Fisher, p = 0.73). Sin embargo, la frecuencia de
sacudidas alternadas de patas fue la conducta que difirié y estuvo por encima de la frecuencia
registrada en ausencia de tela (U = 109, p = 0.004) (Gonzalez et al., 2013). Para los individuos de
A. lagotis de la “forma sur” las diferencias en el comportamiento sexual ante ambos sustratos
resultaron aun mayores que en los de la “forma norte”. EI nimero de cépulas fue menor en
ausencia que en presencia de tela (test exacto de Fisher, p = 0.006), asi como también lo fue el
numero de machos cortejantes (test exacto de Fisher, p = 0.002). A su vez, la latencia de cortejo
y la duracién del cortejo se incrementaron en ausencia de tela (Tabla 1). En cuanto a la riqueza de
cortejo y las frecuencias de los actos comportamentales de cortejo todas fueron mas altas en
presencia que en ausencia de tela (tensado de tela; U = 9.0, p = 0.02; elevacion de patas: U = 9.0,
p=0.02y zancadas: U =8.5, p = 0.01). También las hembras que realizaron golpeteo de patas en
ausencia de tela estuvieron muy por debajo del control (Gonzalez et al., 2013). Por tanto, en la
“forma sur” no aparecen indicios de ajustes, mientras que en la “forma norte”, la disminucién en el
numero de sacudidas alternadas de patas en ausencia de tela, conservando un alto numero de
montas, podria ser un indicador de flexibilidad comportamental ante un nuevo sustrato (aunque
no se observé que otra conducta se incrementara). En los individuos de la “forma sur” las
dificultades para la comunicacién sexual en ausencia de tela serian mayores que en la “forma
norte”. Esto puede evidenciarse por el porcentaje de individuos que cortejan y la cantidad de
conductas (es decir, actos comportamentales) que hacen durante ese cortejo; los integrantes de
la “forma sur” en ausencia de tela mostraron muchos cortejos que sélo incluyeron tensado, lo que
muestra una riqueza de cortejo baja. Esto sugiere que la adaptacion y dependencia de la tela es
también mayor para esta “forma”.

La tela podria resultar un sustrato muy dificultoso para S. malitiosa, no sélo al momento de
la comunicacion sexual sino incluso antes, para el desplazamiento, posiblemente por tener un
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peso corporal que duplica el de A. lagotis (peso de hembras de S. malitiosa: 0.715 + 0.132 g;
peso de machos de S. malitiosa: 0.543 + 0.126 g; peso de hembras de A. lagotis: 0.266 + 0.072
g; peso de machos de A. lagotis: 0.203 + 0.052 g) (Bardier et al., 2015; Gonzalez, 2015).
Ademas de la sefalada tendencia de los individuos a salir de la tela hacia la base del recipiente,
éstos fueron observados desplazandose lentamente y con poca estabilidad sobre ella. Si bien
no ha sido ratificado en A. lagotis, este licdsido podria desplazarse igual que las especies de
Agelenidae (ya que comparte con ellas la vida en tela en embudo) y “caminar en puntitas de
pie” (Foelix, 2011). Este tipo de desplazamiento se logra disminuyendo el angulo de apoyo
entre el tarso y la tela y con ayuda de pelos plumosos tarsales entre los que también se
repartiria el peso corporal. Los licésidos errantes no lograrian esta distribucion en el area de
contacto entre la pata y la tela y se hundirian.

Hasta el momento no existen estudios que analicen cuanto de las conductas de cortejo
presentes en A. lagotis pueden relacionarse con su vida en tela ni que identifiquen qué canales
de comunicacion involucra cada conducta o si estas son multimodales, como si se ha evaluado
en otras arafias (Elias & Mason, 2011). Sin embargo, el tensado (presente en ambas “formas”,
Gonzélez et al., 2013) es una conducta propia de las arafias de tela (Robinson & Robinson,
1980) y nunca reportada en otros licdsidos, incluida S. malitiosa, en los que si estan presentes
los tamborileos y sacudidas de patas delanteras (Bristowe & Locket, 1926). La sacudida de
patas delanteras, la elevacion de patas y las zancadas registradas en A. lagotis, podrian hacer
uso del canal visual o de sefales vibratorias aéreas, tal como sucede con las sacudidas de
patas de otros licésidos (Stratton, 2005). Sin embargo, no se observa que estas sefales (que
serian menos dependientes del canal sismico y por tanto, del sustrato) se incrementen al quitar
la tela (lo que, si ocurriera, sugeriria un ajuste en la trasmision de senales ante un nuevo
sustrato).

La mayor dificultad que mostré la ausencia de tela para la “forma sur” sugiere que los actos
comportamentales de cortejo de esta forma dependen mas de la tela que las de la “forma
norte”. Esto podria deberse a que el impulso necesario para la elevacion de patas y la zancada
se basen en asirse fuertemente a la tela durante su tensado. En consecuencia la ausencia de la
tela implicaria la dificultad para exhibir todo el patron comportamental de cortejo, lo que
coincide con la observada disminucion de todas las conductas de cortejo (riqueza de cortejo)
en ausencia de tela. En los individuos de la “forma norte”, tensado de tela y sacudida de patas
aparecen como conductas mas independientes entre si y no implican el desplazamiento del
individuo (Gonzélez et al., 2013). Que la ausencia de tela se relacione con una disminucion
mayor de las sacudidas de patas que del tensado es algo llamativo, si se parte de que el
tensado es la conducta asociada a la tela por excelencia. Sin embargo, esta diferencia respecto
a las condiciones control no parece afectar en gran medida la comunicacién sexual, ya que
hubo un éxito de copula alto.

Las diferencias existentes entre la dos “formas” de A. lagotis en el repertorio de cortejo no
parecen en principio atribuibles al sustrato, ya que no se han encontrado diferencias entre
ambas telas (Gonzalez et al., 2015b). Sin embargo, como habria diferencias entre ellas en los
microambientes que habitan, caracteristicas que se han sefalado para otros licésidos como
Pardosa milivinay Schizocosa ocreata (nivel de iluminacion, predadores potenciales) (Taylor et
al., 2005; Lohrey et al., 2009), podrian estar incidiendo en el repertorio sexual. También la
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seleccion sexual podria haber influido en la divergencia de sefiales (Partan, 2004). La descripcion
del repertorio sexual dado para A. lagotis por parte de Stefani et al. (2011) no sefala tensado
entre las conducta precopulatorias pero si la vibracion y frotando de patas —conductas muy
frecuentes en aranas constructoras de telas orbiculares como Araneidae (Robinson & Robinson,
1980)—- ademas del tamborileo de pedipalpos (que podria parecerse mas a los licdsidos
tipicos). Esto sugiere un mosaico de variantes dentro de A. lagotis, quiza con distinto grado de
dependencia a la tela, que habria que estudiar. No se descarta la existencia de diferencias
entre las telas de ambas “formas”, en cuanto a dimensiones relativas de los componentes del
embudo (tubo, plataforma e hilos barrera) relacionada con una mayor plasticidad fenotipica al
momento de la construccion por parte de la “forma norte”.

Experiencias piloto en cautiverio con Aglaoctenus oblongus, especie hermana de A. lagotis,
muestran conductas de cortejo que recuerdan mas a las de un licésido errante que a uno de
tela (M. Gonzalez, obs. pers.), ya que no se observé el acto comportamental de tensado de la
tela. Segun datos preliminares, los individuos de A. oblongus viven parte de su vida como
errantes y parte en tela, lo que incluiria el periodo reproductivo (Piacentini, 2011; F. Costa & M.
Gonzalez, datos no publicados). La existencia de elementos tanto de licésidos tipicos como de
licosidos de tela en el comportamiento sexual de A. lagotis podria sugerir que se encuentra en
una posicién intermedia desde una perspectiva evolutiva, entre una condicion de vida y otra
(errante y sedentaria de tela).

Durante mucho tiempo se ha atribuido a la tela una posicion basal dentro de la familia
Lycosidae (Jocqué, 1995; Zehethofer & Sturmbauer, 1998; Foelix, 2011), lo que seria el patron
general en arafas, que los grupos errantes deriven de constructores de tela (Foelix, 2011). Sin
embargo el estudio en base a ADN de Murphy et al. (2006) cuestiona esta idea. El poseer tres
ufas tarsales, como presentan los integrantes de la familia Lycosidae (Foelix, 1970; Jocqué,
1995), se ha asociado a la vida en tela (y es un caracter primitivo) y podria tomarse como otro
indicador de que la tela es un caracter basal dentro del grupo. Pero estas tres ufias también
estan en familias sin tela, aun siendo del grupo Dionycha (Ramirez, 2014). También podria
suceder que la capacidad de construir camaras de cria de las arafas lobo (incluida S. malitiosa,
segun Capocasale & Costa, 1975) fuera una version reducida de las (basales) telas en
embudo. Sin embargo, el acarreo constante que hace la hembra de la ooteca adherida a las
hileras (Foelix, 2011), que también esta presente en su familia hermana Trechaleidae, es
considerada una adaptacion a la vida errante (Marshall, 1995). También lo es el hecho de que
no haya asimetria antero-posterior notoria en el largo de las patas de los licésidos, como si
suelen portar las arafas de tela, de las familias Araneidae y Theridiidae (Marshall, 1995).
Estudios futuros que muestren el efecto de las diferencias de sustrato en la atenuacion de las
sefales sexuales, asi como las respuestas de hembras con visién obstruida ante el cortejo de
un conspecifico, entre otros, seran de gran utilidad para determinar qué tipo de informacion
trasmite cada acto comportamental y por cual canal lo hace. También el andlisis de otras
Lycosidae con tela en todos o parte de sus estadios de vida permitira avanzar en la correlacion
entre actos comportamentales y adaptacion al sustrato.
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