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RESUMEN

Las relaciones alométricas entre rasgos morfoldgicos aportan evidencia de las fuerzas evolutivas que actiian sobre un rasgo
particular. 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. Se ha propuesto que las largas extremidades en machos con
respecto a la masa conducen a una optimizacion de los costos de locomocion. El objetivo de este estudio fué caracterizar
la variabilidad de las dimensiones de las extremidades en la arafa del rincon Loxosceles laeta y comparar las relaciones
alométricas de las extremidades locomotoras entre ambos sexos. Tanto machos como hembras mostraron una alometria
negativa de las extremidades, es decir las arafias con tamafio mayor tienen patas proporcionalmente mas cortas que aquellas
con cefalotérax mas cortos, lo cual puede ser explicado por causas biomecanicas. Los machos presentaron patas mas
largas que las hembras tanto en tamafio absoluto como relativo. Esto sugiere que los machos tienen una mayor eficiencia
locomotora. El tamafio corporal pequefio esta relacionado con bajo costo de transporte lo que asociado con patas largas es
la morfologia esperada para los machos mas activos y moviles en esta especie.

PaLaBRAs CLAVE: Loxosceles, Dimorfismo sexual, Alometria, Extremidades.

ABSTRACT

Alometric relationships among morphological characters provide evidence of the evolutionary forces that act on a particular
trait. Spiders that live on the ground are less dimorphic than orb web spiders, which have been attributed to their different
reproductive and foraging strategies. It has been proposed that long legs with respecto to the body size in males, yields an
optimization of locomotion costs. The aim of this study was to characterize the variability of the length of legs in the Chilean
recluse spider Loxosceles laeta and to compare the alometric relationships of the locomotor legs in males and females. Both
sexes showed negative alometric relationships between the length of the legs and the lengtgh of the cephalotorax, ie spiders
of large body size have proportionally shorter legs than that of small body size, which may be explained by bio mechanic
causes. The males showed longer legs than females both in absolute and relative terms. That means that males have a higher
locomotor efficiency than females. The relative small body size is related to a low transportation cost, which associated
with long legs is the expected morphology for the more active and mobile males in this species.

KeywoRbps: Loxosceles, Sexual dimorphism, Alometry, Legs.

INTRODUCCION cuerpo de un organismo (Thompson 1961). Las relaciones

alométricas entre rasgos morfoldgicos aportan evidencia de

La anatomia funcional establece que el dimorfismo sexual las fuerzas evolutivas como seleccion sexual, que actuan

no solo se debe a diferencias en masas sino que también a sobre un rasgo particular (Anderson 1994; Stern & Emlen
diferencias en el tamafio relativo de las diferentes partes del 1999; Emlen 2008).
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En arafias hay evidencia que la seleccion que favorece la
fecundidad se asocia a un tamaiflo corporal mayor con el
consiguiente menor tamafio relativo de las patas (Head
1995; Foellmer & Moya-Larrafio 2007; Santos 2007). Otras
hipotesis proponen la seleccion de tamafios corporales
pequeiios 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).

Se ha reportado una gran diferencia en tamafio corporal y
en la longitud de las patas en araias de telas orbitales que
viven al interior vegetacion, con machos pequefios con
patas largas (Foellmer & Moya-Larrafio 2007), generando
la hipotesis de gravedad que propone que arafias macho de
pequeiio tamafio tienen mayor velocidad para alcanzar a las
hembras “escalando” contra la gravedad (ver objeciones de
Prenter et al. 2010a, 2010b; Morse 2014), incrementando
la probabilidad de apareamiento (Anderson 1994; Fairbairn
1997, 2013; Eberhard et al. 2000). Esto podria ser mediado
por seleccidon 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 et al.
1990; Peters & Campbell 1991; Eberhard & Marin 1996;
Tseng & Rowe 1999; Ohtsuka & Huys 2001; Malmgren &
Thollesson 2001; Framenau 2005). Recientemente Grossi &
Canals (2015) revisaron el rol de la energia en el dimorfismo
sexual de las aranas incluyendo aquellas arafias que no
necesariamente viven en lo alto del follaje, proponiendo que
el tamafio corporal pequeiio y las patas largas corresponden
aun 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 dimorfismo sexual en las estructuras
locomotoras en estas arafias (e.g., Gasnier et al. 2002;
Framenau 2005). Montgomery (1910) reporté que los
machos tienen patas relativamente mayores que las hembras,
sugiriendo que es el resultado de un comportamiento némade
de los machos cuando alcanzan la madurez sexual. Esta
idea es soportada por estudios de la actividad locomotora
de las arafias lobo (Lycosidae), en las cuales los machos
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son el sexo mas activo (Hallander 1967; Richter et al.
1971; Framenau et al. 1996; Framenau 2005). También en
araflas migalomorfas se ha reportado dimorfismo sexual con
machos mds pequefios pero con patas mas largas (Calderon
et al. 1990; Foelix 2011; Santos 2007; Grossi ef al. 2016a) y
recientemente en un estudio alométrico se ha propuesto que
en la gran arafia Grammostola rosea (Walckenaer, 1837)
las largas extremidades en machos con respecto a la masa
conducen a una optimizacion de los costos de locomocion
(Grossi et al. 2016D).

La arana 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 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 férmula 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 féormula
4-1-2-3. Posteriormente Simon (1907) revisé el material de
Loxosceles sudamericanas considerd sinébnimos 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, lo que ha sido
refrendado por Platnick (2004). Se distribuye en Chile, Pert,
Ecuador, Argentina y Brasil. Introducida en Estados Unidos,
Canad4, 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). 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 (Alfaro et al. 2013; Galiano 1967,
Canals et al. 2004, 2013, 2015; Canals & Solis 2013, 2014,
Platnick 2004; Taucare-Rios 2011).

En L. laeta existe variabilidad individual y dimorfismo
sexual, por ejemplo la formula de patas aceptada es 4-2-1-3
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 férmula 2-4-1-3 (Gertsch 1967; Gertsch & Ennik
1983). Siendo una arafia errante y aunque se ha reportado
el dimorfismo sexual de L. laeta, no existen estudios
alométricos de los 6rganos locomotores en esta especie. El
objetivo de este estudio es caracterizar la variabilidad de las
dimensiones de las extremidades en esta especie y comparar
las relaciones alométricas de las extremidades locomotoras
entre ambos sexos.
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MATERIAL Y METODOS

Se examind 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:
(1) los datos debian tener informacion con la identificacion
del ejemplar y la localidad, ii) se incluyeron después del
examen de los ejemplares minimizando errores, iii) los
datos debian estar asociados al nombre del zodlogo que
determind la especie para controlar problemas taxondmicos
y iv) el ejemplar debia ser un adulto y estar completo. Se
agregaron ademas 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 taxonomicos propios de la especie. Solo se
realizaron disecciones en los individuos de La Pintana. Se
fotografiaron con camara digital (NIKON D70, Japon) 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 tom6 un numero variable de fotografias, suficiente para
mostrar cada artejo de cada una de las patas. Las fotografias
fueron analizadas con software morfométrico (Imagel
1.47b software®). Se midieron individualmente todos los
artejos: tarso, metatarso, tibia, patela y fémur de cada pata'y
la longitud del cefalotorax. Se considerd la longitud de cada
pata como la suma de las longitudes de cada artejo (Gertsch
& Ennik 1983). En cada artejo la medida se realiz6 desde el
punto medio del extremo proximal hasta el punto medio del
extremo distal.

Los datos fueron analizados con el software estadistico
STATA 11.0. Se realizé 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 o = 0.05. Se realizaron regresiones
potenciales (P, = aCT" o equivalentemente log(P,) = log(a)
+Blog(CT)) estableciendo asi las relaciones alométricas 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 -Pr,), donde Pr, = P/CT, indepéndizandolas del tamafio
corporal y se realizé un analisis de componentes principales
determinando las raices que explican la variabilidad de
los datos, analisis multivariado de la varianza entre los
sexos (MANOVA) con el objetivo de buscar respuestas

diferenciales correlacionadas y un andlisis 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. /aeta realizadas por Gertsch
(1967) y Gertsch & Ennik (1983). La relacion entre el ancho
y largo de la tibia del palpo de los machos fue 0,345 +0,029.

Los machos mostraron mayores longitudes de patas que las
hembras (FH 5 = 86,52, p <<0,001) y existieron diferencias
en las longitudes entre las patas ( F3,1 5= 18,06, p <<0,001),
sin interaccion entre el tamafio de las patas y el sexo (Tabla
1). 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) (Fig. 1). La férmula de patas es
igual en ambos sexos: 4-2-1-3.
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Ficura 1. Dimensiones de las extremidades de L. laeta.
Dimensiones absolutas (arriba) y relativas (abajo) de las
extremidades locomotoras de hembras y machos de L. laeta.

Ficure 1. Absolute (up) and relative (down) lengths of locomotor
legs of females and males of L. laeta.
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Existié una clara relacion entre la longitud de las patas y
la longitud del cefalotérax (Fu 5= 26,62, p << 0,001), sin
diferencias entre las pendientes entre sexos (F, |,,= 0,42, p=
0,52) (Fig. 2) ni entre patas (F, ,,= 0,36, p=0,78).

El andlisis 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) que explica por si solo el
92,2% de la variabilidad y con factores de carga de 0.98
para P2 y para P3, 0.97 para P1 y 0,90 para P4 (Figura 3).

El andlisis discriminante mostro diferencias en los grupos
con centroides -1.38 y 0.77 para machos y hembras
respectivamente, mostrando un mayor peso de Pl y P2
en la discriminaciéon de los grupos (FLD = -0,72P1-
0,49P2+0,09P3+0,13P4), con una probabilidad de buena
clasificacion de un 85,7% (Figura 4).
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FiGura 2. 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 cefalotérax (log CT) para hembras y machos de
L. laeta. Para hembras logP = 1,04 + 0,36 1ogCT (R* = 0,18; FH%
=24,1; p<<0,001) y para machos logP = 1,08 + 0,46 logCT (R*=
0,11; F _ =7,4;p<<0,001)

1,58

Figure 2. Allometry of legs of L. laeta. Linear regressions
between the logarithm of leg length (logP) and the logarithm of
cephalotorax length (log CT) for females and males of L. laeta:
logP = 1.04 + 0.36 10gCT (R?=0.18; Fl 106 = 24.1;p <<0.001) for
females and logP = 1.08 + 0.46 10gCT (R*=0.11; F s=74p<<
0.001) for males.
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Ficura 3. Ordenacion 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 solo el 6,2% de la
variabilidad total.

FiGure 3. Principal components ordination of females and males
of L. laeta (CP1 and CP2) based on the lengtghs of locomotor
legs. CP1 and CP2 explain 92.2% and 6.2% of the total variance,
respectively.
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Ficura 4. Discriminacion de hembras y machos de L. laeta.
Funciodn lineal discriminante calculada (FLD)

Ficure 4. Linear discriminant function (FLD) of females and
males of L. laeta.
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TaBLA 1.- 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.

TaBLE 1.- Lengths of locomotor legs of L. laeta. T = tarsus, MTT = metatarsus, TB = tibia, PT = patella, F = femur. The numbers indicates

the order of the legs.

SEXO HEMBRAS MacHos
LonaiTub ABSOLUTA (mm) RELATIVA ABSOLUTA (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+025 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
MTT2 5,18+ 0,85 123 +0,25 6,93 + 1,02 1,97 + 0,31
TB2 544+ 0,85 1,30 0,27 6,72 + 0,89 1,94+ 0,21
PT2 1,20 0,22 0,29 + 0,06 120 0,13 0,33 0,04
F2 5,55+ 0,95 1,324 0,26 6,19 + 0,61 1,74 40,15
PATA 2 19,07 £2,55 4,55+ 0,81 22,90 +2,50 6,50 £+ 0,69
T3 1,55+0,33 0,38 +0,10 1,584 0,18 0,44 £ 0,05
MTT3 473+ 1,12 1,1240,28 6,12+ 1,12 1,77+ 0,26
TB3 4,57+ 0,80 1,084 0,19 530+ 0,67 1,53 40,12
PT3 1214024 0,29 + 0,05 1,15+0,17 0,32 £ 0,05
F3 511 +0,88 1214021 5,65+ 0,75 1,60 + 0,09
PATA 3 17,12 £ 2,62 4,07 £0,71 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+ 0,38 783+ 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
Tb 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 0,98 + 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
DISCUSION es consistente con la relacion 1/3 propuesta para esta especie

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 ojos
medianos en las hembras y en los machos mas corto,
aproximadamente 2,3 veces el diametro. La razon entre el
ancho y largo de la tibia del palpo de los machos fue 0, 34y

(Gertsch 1967, 1983). La formula de patas en machos
y hembras fue 4-2-1-3 lo que también es consistente con
las descripciones previas, aunque desde el punto de vista
estadistico en este estudio las diferencias de tamaiio entre la
pata 1 y 3 no alcanzaron significacion.

El dimorfismo sexual es comun en arafias (Moya-Larafo
et al. 2002; Brandt & Andrade 2007a; Moya-Larafio et al.
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2009; Foelix 2011). En L. laeta el dimorfismo sexual de las
extremidades locomotoras fue claro, pero no extremo como
en algunas arafias 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 ef al. 1995; 2000).

Tanto machos como hembras mostraron una alometria
negativa de las extremidades, es decir las arafias con tamafio
mayor de cefalotérax tienen patas proporcionalmente mas
cortas que aquellas con cefalotéorax mas cortos, lo cual
puede ser explicado por causas biomecanicas 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 érganos que
se encuentran bajo seleccion sexual (Eberhard et al. 2000),
lo que no es evidente en las extremidades locomotoras.

Las diferencias en los érganos 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 los Gerridae (Tseng
& Rowe 1999) y escarabajos megalopodinos (Eberhard &
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
arafias de tela (Elgar et al. 1990).

Sin embargo el patron de dimorfismo sexual que encontramos
ha sido reportado en otras aranas errantes del suelo,
incluyendo Migalomorfas (Calderon et al. 1990; Gasnier
2002; Framenau 2005; Grossi ef al. 2015). Por ejemplo,
Gasnier (2002) reportd 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) reportd que en la arafia
lobo Venatrix lapidosa (McKay, 1974) 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 esta efectivamente asociada a la actividad locomotora,
proporcionando fuerte evidencia que la elongaciéon 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
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(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 selecciéon natural. La mecénica
del péndulo muestra las ventajas de las patas largas en arafias
y su relacion con la velocidad, especialmente en araias que
trepan o que cuelgan de telas (Foelmer & Moya-Larraio
2007). El tamafio corporal pequefio esta relacionado con
bajo costo de transporte (Grossi & Canals 2015) por lo
que compensado por patas largas deberia ser la morfologia
esperada para los machos mds activos y moviles, lo que es
consistente con los resultados encontrados en L. laeta.
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