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Félagslyndar köngulær 
á þróunarfræðilegum 
blindgötum 

Ingi Agnarsson

Félagshegðun er þekkt meðal ýmissa dýrategunda og 
eru kunnustu dæmin háfélagsskordýrin maurar, bý-
flugur og termítar. Í slíkum háfélagssamfélögum eru 
einstaklingar sérhæfðir, langflest kvendýrin eignast 
ekki eigin afkvæmi en eru í staðinn fórnfús vinnudýr, 
sum sérhæfð í öflun vista, önnur í byggingu, vernd 
búsins eða umönnun afkvæma. Fjöldi dýrategunda er 
ófélagslyndur og sýnir einstaklingum sömu tegundar 
frekar árásargirni en samvinnu. Það á við um flestar 
tegundir köngulóa. Finna má ýmsar aðrar gerðir félags-
hegðunar hjá dýrum þar sem samvinna er mikilvæg en 
sérhæfing lítil eða engin, fórnfýsi minni og stór hluti 
kvendýra eignast afkvæmi (lágfélagslyndi). Sumar 
köngulóartegundir sýna ýmis form lágfélagslyndis, 
allt frá hópum sem eru afkvæmi einnar móður og 
starfa saman tímabundið en sundrast þegar afkvæmin 
fullorðnast (e. subsocial), til stórra og stöðugra fjöl-
skylduhópa sem halda saman í fjölda kynslóða (e. 
quasisocial). Hér eftir verður notað orðið félagsköngulær 
um félagshegðun köngulóa í slíkum fjölskylduhópum 
(e. quasisociality).

Köngulær tilheyra fjölbreyttasta ættbálki dýra þar 
sem allar tegundirnar eru rándýr (Araneae). Þær eru 
þekktar fyrir árásargirni, ráðast til að mynda hiklaust á 
aðra einstaklinga sömu tegundar og jafnvel á eigin af-
kvæmi og maka. Það kemur því kannski ekki á óvart að 
meðal um 45.000 þekktra köngulóategunda geta aðeins 
örfáar, eða 20–25 tegundir, talist vera félagslyndar. Engu 
að síður hefur félagslyndi margsinnis þróast sjálfstætt 
meðal köngulóa. Í þessu virðist felast nokkur þversögn. 
Hér eru kynnt gögn úr nýlegum rannsóknum á félags-
köngulóm. Meginspurningarnar eru: Hversu oft og í 

hvers konar umhverfi hefur félagslyndi þróast meðal 
köngulóa og hverjar eru orsakir og afleiðingar slíkrar 
þróunar til skamms tíma og langs, einkum hvað varðar 
tegundamyndun og útdauða? Einnig er leitað svara 
við því hvers vegna félagslyndu tegundirnar eru svo 
fáar sem raun ber vitni, þrátt fyrir að félagshegðun hafi 
aftur og aftur komið fram í þróunarsögu þeirra. 

Gögnin benda til þess að félagslyndi hafi þróast sjálf-
stætt í flestum tegundum, aðallega í hópum bundnum 
við hitabeltið. Með samvinnu njóta félagsköngulær 
meðal annars þess skammtímaávinnings að ráða við 
margfalt stærri bráð en einstaklingur innan hópsins. 
Aftur á móti virðist tegundamyndun nánast stöðvast 
hjá félagsköngulóm. Samhliða þróun félagshegðunar 
hefur orðið áberandi breyting í mökunarkerfinu. Flest-
ar ófélagslyndar og lágfélagslyndar köngulær dreifa 
sér og leita óskyldra maka, en félagsköngulær dveljast 
allt sitt líf í sama fjölskylduvefnum og makast við aðra 
einstaklinga innan hópsins, þar sem allir eru náskyldir. 
Allar félagsköngulær eru því innræktaðar. Rannsóknir 
sýna að innrækt veldur líklega eyðingu erfðabreytileika 
og er hún sennilega orsök lítillar tegundamyndunar hjá 
félagsköngulóm. Svo virðist því sem félagshegðun hafi 
jákvæð áhrif til skamms tíma en að lítill erfðabreytileiki 
sem afleiðing innræktar leiði til takmarkaðs svars við 
náttúrulegu vali, og því eigi þessar tegundir fremur 
á hættu að deyja út vegna sjúkdóma eða breytinga í 
umhverfinu. 

Tegundir félagsköngulóa eru því allar ungar og 
skammlífar (mest um 2 milljóna ára gamlar) og eru afar 
óvenjulegt dæmi um þróunarfræðilegar blindgötur 
sem tegundir geta ratað í.
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Inngangur

Þróun félagshegðunar þar sem sum 
dýr fórna æxlunarmöguleikum 
sínum fyrir önnur hefur verið ein 
helsta ráðgáta þróunarfræðinnar 
allt frá því að Darwin kynnti þróun-
arkenningu sína í bókinni Uppruni 
tegundanna.1 Slík dýr eru gjarnan 
sögð háfélagslynd (eusocial). Darwin 
benti sjálfur á mótsögnina sem felst 
í því að gera ráð fyrir samvinnu 
og sjálfsfórn innan kenningar sem 
byggist á náttúrulegu einstaklings-
vali. Darwin nefndi þetta „sértækt 
vandamál“ (e. one special difficulty) 
við kenningu sína. Darwin þekkti 
ekki gen en nú á tímum má spyrja 
hvernig genum sem tengjast fórn-
fýsi getur fjölgað innan stofns, sér í 
lagi þar sem fórnfúsir einstaklingar 
eiga fá eða engin afkvæmi.

Háfélagslyndi er þekkt meðal 
ýmissa dýrategunda. Kunnustu 
dæmin um slík dýr eru félags-
skordýr, sérstaklega æðvængjur 
(Hymenoptera), svo sem maurar 
og býflugur, svo og termítar. Í slík-
um samfélögum er mikil samvinna 

meðal einstaklinga. Flestir einstak-
lingar eignast sjálfir ekki afkvæmi 
en vinna saman við byggingu 
og vernd búsins, öflun vista og 
umönnun afkvæma drottningar-
innar (eigin systkina). Vinnudýr 
meðal æðvængna eru öll kvendýr 
og gjarnan sérhæfð fyrir ákveðin 
störf innan búsins. Æðvængjur 
eru eintvílitna (e. haplodiploid), sem 
merkir að karldýr koma úr ófrjóvg-
uðum eggjum og eru því einlitna en 
kvendýr koma úr frjóvguðum eggj-
um og eru því tvílitna. Ef móðirin 
hefur makast við eitt karldýr hefur 
þetta þær afleiðingar að systur deila 
öllum sömu litningunum frá föður 
en helmingi frá tvílitna móðurinni. 
Þær eru því skyldari hver annarri 
(deila að meðaltali 75% litninga) 
en þær eru eigin móður (50%). 
Hamilton2,3 setti fram þá tilgátu að í 
þessum skyldleiki fælist skýringin á 
fórnfýsi meðal æðvængna þar sem 
systur koma fleiri af eigin genum til 
næstu kynslóðar með því að hjálpa 
móður frekar en að eiga sjálfar af-
kvæmi. Þannig auki þær best heild-
arhæfni sína (e. inclusive fitness), en 

hana má í grófum dráttum mæla 
með fjölda afkvæma, og þar með 
fjölda eigin gena, ásamt fjölda af-
kvæmra skyldra einstaklinga sem 
einstaklingurinn hefur aðstoðað 
við að koma upp, margfaldað með 
skyldleikastuðli. Mikilvægi skyld-
leika í þróun félagshegðunar felst 
líklega í því að bæði eigin afkvæmi 
og afkvæmi náskyldra ættingja hafa 
áhrif á heildarhæfni einstaklings, 
sem getur því verið mikil þótt hann 
eigi sjálfur engin afkvæmi.

Kenningar Hamiltons hafa haft 
mikil áhrif á rannsóknir á félagsþró-
un. Þær hafa líka valdið deilum 
vegna ýmissa vankanta. Til að 
mynda makast kvendýr (drottning) 
oft við fleiri en eitt karldýr og einnig 
geta þernur eignast syni með með 
því að verpa ófrjóvguðum eggjum 
en hvort tveggja hefur áhrif á skyld-
leika einstaklinga innan hópsins. 
Garner og Ross4 halda því fram að 
ekki sé rétt að staðhæfa að skýringu 
á félagslyndi sé að finna í skipulagi 
litninga heldur stuðli eintvílitni (e. 
haplodiploidy) að fórnfýsishegðun 
með því að auðvelda móður að 

1. mynd. Félagsköngulær. Á efri myndum 
má sjá sambýli tegundarinnar Anelosimus 
eximius þar sem nokkur hundruð (t.v.) til 
yfir þúsund (t.h.) einstaklingar halda til. Sú 
til vinstri er innan við metri í þvermáli en 
sú til hægri spannaði vel yfir tvo metra. 
Höfundur stakk priki í vefinn og varð það 
áreiti til þess að hópur köngulóa hljóp í átt 
að prikinu og stökk af vefnum í átt að áreit-
isvaldinum. Á neðri mynd má sjá kvendýr 
tegundarinnar Theridion nigroannulat-
um standa vörð um eggjapoka undir lauf-
blaði. Sem sjá má eru eggjapokarnir færri en 
kvendýrin. Líklega eignast ekki öll kven-
dýrin afkvæmi, en leggja samt til í búið. – 
Social spiders. Colonies of Anelosimus 
eximius (above) spanning less than a meter 
(left) and over 2 m diameter (right) and 
containing hundreds to over a thousand 
individuals, respectively. Poking the web, as 
done by the author in photo on right, elicits 
a defensive response, with spiders running 
towards and jumping off the edge of the 
web. Below are females of Theridion nigro-
annulatum defending egg sacs. There are 
far fewer egg sacs than there are females and 
in some social spiders it has been shown that 
not all females raise their own offspring. 
Ljósm./Photo: Ingi Agnarsson og Matjaž 
Kuntner.
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stýra kynjahlutfalli afkvæma og eiga 
fleiri afkvæmi af vinnufúsara kyninu 
(kvendýr). Garner og Ross setja fram 
þá tilgátu að þegar fá karldýr eru til 
staðar hafi dæturnar meiri hag af 
því að hjálpa móður sinni en að leita 
að eigin maka. Það skýri af hverju 
eintvílitni tengist félagshegðun hjá 
þeim tegundum þar sem eingöngu 
kvendýr vinna í búinu, en ekki í teg-
undum þar sem bæði kynin vinna (til 
dæmis hjá termítum). Eflaust verður 
áfram deilt um hvor þessara tilgátna 
sé líklegri til að skýra þróun félags-
hegðunar. Í báðum tilvikum flækir 
það málin að þernur geta eignast 
syni og að einhverju leyti stýrt kynja-
hlutfalli afkvæma drottningar með 
matargjöfum. Hver svo sem tengslin 
eru milli eintvílitni og þróunar há-
félagslyndis þá eru þau engan veginn 
algild því sum félagsskordýr, svo 
sem termítar, eru tvílitna og það eru 
félagsköngulærnar líka. Hins vegar 
eru flestir sammála um að skyldleiki 
sé lykilatriði við þróun félagshegð-
unar sem þróast frekar meðal fjöl-
skylduhópa. Einstaklingar geta aukið 
heildarhæfni sína með því að aðstoða 
móður eða systur og koma eigin 
genum á þann hátt til næstu kyn-
slóða óbeint. Erfiðara væri að útskýra 
fórnfýsi meðal óskyldra einstaklinga.

Köngulær gefa innsýn í þróun 
háfélagslyndis

Rannsóknir á þróun félagslyndis 
meðal tegunda þar sem bæði kynin 
eru tvílitna eru sérstaklega áhuga-
verðar enda ættu þær að geta sýnt 
fram á almenna þætti sem eru mikil-
vægir í félagsþróun, óháð eintvílitni. 
Þetta var það sem vakti upphaflega 
áhuga minn á slíkum rannsóknum. 
Engin köngulóartegund telst strangt 
til tekið háfélagslynd (eusocial) enda 
eru einstaklingarnir ekki sérhæfðir 
og flest kvendýr eiga möguleika á 
að eignast afkvæmi. Félagslyndi hjá 
köngulóm á hins vegar margt skylt 
með háfélagslyndi. Samvinna er 
mikil, einstaklingar geta verið fórn-
fúsir og sum kvendýr eignast ekki 
afkvæmi heldur hjálpa systrum 
sínum með þeirra afkvæmi. Almennt 
er talið að slík félagshegðun (e. 

quasisociality) hafi verið undanfari 
háfélagslyndis hjá félagsskordýrum 
og því megi læra margt um þróun 
félagslyndis af köngulónum. Fleira er 
merkilegt við félagslyndar köngulær. 
Allar köngulær eru rándýr og ráðast 
jafnvel oft á aðra einstaklinga sömu 
tegundar. Tvílitna félagsskordýr eru 
flest jurtaætur og hafa litla með-
fædda árásargirni gagnvart öðrum 
einstaklingum sömu tegundar. Því 
er líklegt að það þurfi sterkt nátt-
úrulegt val til að stuðla að þróun 
fórnfýsi í köngulóm. Af þeim sökum 
kemur ekki á óvart að meðal um 
45.000 þekktra köngulóategunda5 
eru einungis örfáar félagsköngulær 
eða á milli 20–25 tegundir6–10 (sjá 1. 
mynd). Engu að síður hefur félags-
hegðun margsinnis þróast sjálfstætt 
meðal köngulóa.6,7 Slík óháð þróun 
bendir til sterks náttúrulegs vals og 
mikils skammtímaávinnings af um-
burðarlyndi og samvinnu. Þennan 
ávinning má mæla og þar með skýra 
einhverja af þeim þáttum sem tengj-
ast þróun félagslyndis. Jafnframt má 
spyrja hvaða þættir eru sameiginlegir 
hjá forfeðrum félagsköngulóa í þeim 
tilvikum sem félagshegðun þróaðist 
og finna þannig almenna þætti 
sem stuðlað geta að þróun slíkrar 
hegðunar.

Frekari upplýsingar um einkenni 
og lífshætti félagsköngulóa geta því 
hugsanlega aukið almenna vitneskju 
okkar um þróun félagslyndis. Að 
sama skapi er athyglisvert að eftir 
að félagshegðun þróast í köngulóm 
virðast þær ekki spjara sig vel til 
lengri tíma (2. mynd) og aðeins eru 
þekkt örfá dæmi um tegundamynd-
un meðal félagsköngulóa. Þetta er 
ólíkt því sem gerist hjá félagsskordýr-
um sem hafa verið farsæl í bæði vist-
fræðilegum skilningi (félagsskordýr 
mynda um helming lífmassa skor-
dýra á jörð) og þróunarfræðilegum 
skilningi (til eru um 20.000 tegundir 
af félagsskordýrum). Það er því 
sérlega áhugavert að rannsaka bæði 
orsakir og afleiðingar félagsþróunar í 
köngulóm.

Hér eru kynnt gögn úr nýlegum 
rannsóknum á félagsköngulóm 
með eftirfarandi spurningar í huga: 
Hversu oft hefur félagslyndi þróast 

meðal köngulóa, í hvers konar um-
hverf, og hverjar eru orsakir og 
afleiðingar félagshegðunar hjá 
köngulóm til skamms (vistfræði-
legs) og langs (þróunarfræðilegs) 
tíma? Ekki síst verður leitað svara 
við spurningunni: Hvers vegna eru 
tegundirnar svona fáar þrátt fyrir sí-
endurtekna þróun félagshegðunar? 
Svör við þessum spurningum geta 
stuðlað að betri skilningi á þróun 
félagslyndis og skýrt ólíkar afleið-
ingar félagshegðunar hjá köngulóm 
og hinum afar farsælu félagsskordýr-
um. Með því að safna saman niður-
stöðum úr mörgum nýlegum rann-
sóknum fæst heilsteypt mynd af afar 
óvenjulegu fyrirbæri í þróunarfræði: 
Félagslyndi meðal köngulóa leiðir 
þær í þróunarfræðilegar blindgötur.

Efni og aðferðir

Hér verða kynnt rannsóknargögn 
um félagsköngulær. Auk gagna frá 
höfundi er einkum notast við um-
fangsmiklar yfirlitsgreinar6–10 og er 
frumheimilda eingöngu getið þegar 
þess er þörf. Aðferðafræði einstakra 
rannsókna má nálgast í greinum 
sem vísað er í. Gögnin eru marg-
vísleg, meðal annars vistfræðilegar 
rannsóknir á búsvæðum köngulóa, 
skyldleikagreining á félagslyndum 
köngulóm og skyldum tegundum, 
og rannsóknir á erfðablöndun og 
erfðabreytileika. 2. mynd byggist 
á nýrri skyldleikagreiningu sem 
unnin er upp úr birtum greinum 
sem vísað er í. Í hnotskurn var 
notast við upplýsingar frá átta rað-
greindum genum úr kjarna (18S, 
28S, ITS2, H3, wingless) og hvatbera 
(COI, 16S, ND1). Genin voru stillt 
með vefútgáfu MAFFT forritsins og 
samraðað (e. aligned) í forritinu Mes-
quite.11 Skyldleikagreining fór fram 
í forritinu MEGA6 og var það skyld-
leikatré valið sem hámarkaði líkindi 
gagnanna út frá þróunarlíkaninu 
GTR+I+gamma.12,13

Upplýsingar um hegðun ein-
stakra tegunda voru teknar úr 
ofannefndum yfirlitsgreinum og 
eru félagslyndar köngulær merktar 
á skyldleikatrénu með rauðum 
greinum.
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Samantekt rannsókna
Félagsköngulær

Rétt er að kynna örlítið einkenni 
félagsköngulóa. Ólíkt öðrum köngu-
lóm lifa félagsköngulær í hópum í 
sambýlum (e. colony) og þar geta 
lifað allt að nokkrum tugþúsundum 
einstaklinga. Þessir hópar eru ávallt 
fjölskylduhópar. Allir einstaklingar 
í hópnum eru náskyldir og mökun 
á sér stað milli systkina eða frænd-
systkina. Innrækt einkennir því 
félagsköngulær. Flestar félags-
köngulær virðast geta stjórnað 
kyni afkvæma sinna og klekjast 
yfirleitt mun fleiri kvendýr úr eggj-
um en karldýr. Þetta leiðir til þess að 
hópar geta vaxið ört þar sem fjöldi 
eggja takmarkar stofnvöxt í meira 
mæli en sæði. Einstaklingar virðast 
ekki yfirgefa hópinn til að dreifa sér. 
Hins vegar stækka hóparnir kyn-
slóð fram af kynslóð og geta skipst í 
tvö eða fleiri smærri sambýli. Þann-
ig getur myndast fjöldi sjálfstæðra 
sambýla sem öll eiga uppruna sinn 
í sama hópnum. Slík sambýli halda 
oft til á sama stað í áratugi en geta 
síðan dáið út á skömmum tíma.6

Flestar félagsköngulær hafa sam-
vinnu um að vefa þrívíða vefi (1. 
mynd). Þær vinna einnig saman við 
að yfirbuga bráð, annast afkvæmi 
og verja sambýlið gegn afráni. Ólíkt 
háfélagslyndum skordýrum er 
engin sérhæfing eða stéttaskipting 
meðal dýranna því öll kvendýrin 
leggja fram vinnu með svipuðum 
hætti. Karldýr eru fá innan hópsins 
og láta lítið til sín taka. Öll kvendýr 
í hópnum eru frjó og geta eignast 
afkvæmi. Hins vegar benda gögn til 
þess að ekki eignist öll kvendýrin af-
kvæmi en hjálpi frekar systrum sín-
um og náfrænkum að vernda þeirra 
afkvæmi og afla þeim matar. Slíka 
hegðun má hugsanlega skýra út frá 
kenningum Hamiltons um heildar-
hæfni. Félagsköngulær nema bráð 
sem flækst hefur í vefnum á titringi 
sem bráðin veldur þegar hún reynir 
að brjótast úr vefnum og ráðast allir 
nálægir einstaklingar þá á bráðina. 
Hins vegar bregðast einstaklingar 
ekki við titringi sem verður þegar 
aðrar köngulær ganga um í vefnum, 

2. mynd. Ættartré köngulóa í undirættunum Anelosiminae og Theridiinae (ætt Theridi-
idae). Skyldleikagreiningin tók til níu af tíu þekktum félagslyndum köngulóartegundum 
innan ættarinnar (rauðar greinar), en aðeins til brots af lágfélagslyndum eða ófélagslynd-
um ættingjum þeirra. Engu að síður vekur það athygli við dreifingu félagsköngulónna að 
þar er aðeins eitt par af náskyldum félagsköngulóm (Anelosimus rupununi og A. Loren-
zo) og líklega hefur því sameiginlegur forfaðir beggja tegunda sýnt félagshegðun. Alls 
þróast félagshegðun í átta sjálfstæðum tilvikum. Innan Anelosimus eru flestar aðrar teg-
undir lágfélagslyndar, en tvær tegundir eru mitt á milli, merktar með grænum greinum (A. 
dubiosus og A. jabaquara). – Phylogeny of Anelosiminae and Theridiinae species 
(Theridiidae). The analysis contained nine out of ten social theridiid species (red branches) 
but only a fraction of sub-social and solitary species of these subfamilies. Nevertheless, 
social species are scattered and only a single social pair is recovered, presumably indicating 
speciation within a social lineage (Anelosimus rupununi og A. lorenzo). Sociality in 
nine species must thus be explained by eight independent social origins. Note that most 
Anelosimus are sub-social while two species show intermediate social levels indicated with 
green branches (A. dubiosus og A. jabaquara).
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eða önnur dýr sem þær líta ekki 
á sem bráð. Þetta umburðarlyndi 
hefur leitt til þess að ýmsar aðrar 
tegundir köngulóa og annarra smá-
dýra nýta sér vefi félagsköngulóa til 
viðurværis. Til að mynda eru Argyro-
des-köngulær algengar í vef hinna 
félagslyndu tegundar Anelosi-mus 
eximius. Argyrodes-tegundir sérhæfa 
sig í að ræna bráð annarra köngulóa. 
Virðast einstaklingar í þessari ætt-
kvísl gera það óáreittir í vef félags-
köngulóa og eiga jafnvel til að drepa 
og éta gestgjafa sína. Helstu afræn-
ingjar félagsköngulóa eru hins vegar 
sníkjuvespur sem verpa eggjum 
sínum í eggjapoka köngulóanna. Í 
einstaka tilfellum sýkja sníkjuvespur 
næstum hvert einasta köngulóaregg.

Uppruni félagshegðunar

Þar sem hlutfallslega fáar könguló-
artegundir eru félagslyndar (um 
0,05%  eða 20–25 tegundir)  liggur 
beinast við að leita fyrst svara 
við spurningunni um hversu oft 
félagshegðun hefur þróast meðal 
köngulóa. Eru tegundirnar fáar 
af því að félagshegðun þróaðist 
sjaldan eða liggja aðrar ástæður 
að baki? Þessari spurningu er best 
svarað með því að beita skyldleika-
greiningu. Ef allar félagsköngulær 
eru náskyldar má gera ráð fyrir að 
þær eigi sameiginlegan uppruna í 
félagslyndum forföður en ef þær 
eru óskyldar hljóta þær að vera á 
aðskildum þróunarbrautum.

Tegundirnar sem um ræðir hafa 
ekki allar verið skyldleikagreindar 
en þar sem slík gögn vantar má 
notast við klassíska flokkunarfræði. 
1. tafla sýnir lista yfir þekktar teg-
undir félagsköngulóa. Af þeim lista 
er greinilegt að félagshegðun hefur 
þróast margsinnis því að hinar 
23 félagslyndu tegundir tilheyra 
átta óskyldum ættum og ellefu 
ættkvíslum. Hins vegar er skyld-
leikagreining nauðsynleg innan 
ættkvísla með margar félagslyndar 
tegundir og á það við um ætt-
irnar Theridiidae (slútköngulær) og 
Eresidae (flauelskóngulær). Ég hef 
rannsakað skyldleika meðal félags-
lyndra slútköngulóa12–16 og koll-
egar mínir meðal flauelskóngulóa.17 

Ætt
Family

Ættkvísl og tegund
Genera and species

Útbreiðsla
Distribution

Búsvæði
Habitat

Vefur
Web

Móðurumhyggja innan 
ættkvíslar

Maternal care in genera 
Agelenidae  Agelena consociata Vestur-Afríka Hitabeltisregnskógur Þrívíður +

Agelenidae  Agelena republicana  Vestur-Afríka Hitabeltisregnskógur Þrívíður +

Dictynidae  Aebutina binotata Suður-Ameríka Hitabeltisregnskógur Þrívíður +

Dictynidae  Mallos gregalis Mið-Ameríka Heittempruð gresja Þrívíður +

Eresidae  Stegodyphus dumicola  Mið og sunnanverð Afríka Heittempruð gresja Þrívíður +

Eresidae  Stegodyphus mimosarum Afríka og Madagaskar Heittempruð gresja Þrívíður +

Eresidae  Stegodyphus sarasinorum  Indland og nágrannalönd Heittempruð gresja Þrívíður +

Nesticidae  Ólýst tegund Kólumbía Hitabeltisregnskógur Þrívíður +

Oxyopidae  Tapinillus sp Suður-Ameríka Hitabeltisregnskógur Þrívíður +

Sparassidae  Delena cancerides Ástralía Heittempraður skógur Enginn vefur +

Theridiidae  Achaearanea disparata Vestur-Afríka Hitabeltisregnskógur, jaðar Þrívíður +

Theridiidae  Achaearanea vervortii Nýja-Gínea Hitabeltisregnskógur, jaðar Þrívíður +

Theridiidae  Achaearanea wau Nýja-Gínea Hitabeltisregnskógur, jaðar Þrívíður +

Theridiidae  Anelosimus domingo Suður-Ameríka Hitabeltisregnskógur Þrívíður +

Theridiidae  Anelosimus eximius Suður-Ameríka Hitabeltisregnskógur, jaðar Þrívíður +

Theridiidae  Anelosimus guacamayos Suður-Ameríka Hitabeltisregnskógur, jaðar Þrívíður +

Theridiidae  Anelosimus oritoyacu Suður-Ameríka Hitabeltisregnskógur, jaðar Þrívíður +

Theridiidae  Anelosimus puravida Mið- og Suður-Ameríka Hitabeltisregnskógur, jaðar Þrívíður +

Theridiidae  Anelosimus lorenzo Suður-Ameríka Hitabeltisregnskógur, jaðar Þrívíður +

Theridiidae  Anelosimus rupununi Suður-Ameríka Hitabeltisregnskógur, jaðar Þrívíður +

Theridiidae  Theridion nigroannulatum Suður-Ameríka Hitabeltisregnskógur Þrívíður +

Thomisidae  Diaea megagyna Ástralía Heittempraður skógur Enginn vefur +

Thomisidae  Diaea socialis Ástralía Heittempraður skógur Enginn vefur +

1. tafla. Listi yfir þekktar tegundir félagsköngulóa. Af listanum er greinilegt að félagshegðun hefur þróast margsinnis þar sem tegundirnar 
23 eru í átta óskyldum ættum og ellefu ættkvíslum. Flestar tegundanna þrífast í hitabeltisskógum eða á heittempruðum gresjum. Langflestar 
tegundirnar vefa þrívíðan vef og móðurumhyggja er þekkt meðal annarra tegunda innan ættkvíslanna sem styður þá tilgátu að þessir þættir 
geti stuðlað að þróun félagshegðunar hjá köngulóm. – Known species of quasisocial spiders. It is evident from this list that sociality has evolved 
repeatedly in spiders as the 23 social spiders are distributed in eight families and eleven genera. Social spiders primarily occur in tropical 
rainforests and warm savannah. Most species make three-dimensional webs and have congeners that show maternal care, consistent with the 
putative role of these factors in the evolution of spider sociality.
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Niðurstöður þessara rannsókna 
voru óvæntar. Innan einstakra ætta, 
jafnvel innan einstakra ættkvísla, 
hefur félagshegðun þróast marg-
sinnis. Meðal slútköngulóa eru tíu 
þekktar félagsköngulær. Þar af voru 
níu skyldleikagreindar. Eins og sjá 
má á 2. mynd eru einungis tvær 
þessara níu tegunda náskyldar. 
Sömu sögu er að segja af flauels-
köngulóm: Félagslyndar tegundir 
eru ekki náskyldar. Félagslyndar 
tegundir hafa því flestar þróað 
félagslyndi sjálfstætt! Einungis í 
einu tilviki er ástæða til að ætla 
að tegundamyndun megi rekja 
til félagslynds forföður – eins og 
bent er á með stjörnu á 2. mynd. 
Tegundafæð hjá félagsköngulóm 
er því ekki hægt að skýra með því 
að félagshegðun þróist sjaldan. 
Frekar virðist mega rekja þetta til 
skertrar tegundamyndunar meðal 
félagslyndra tegunda, sem virðast 
deyja hratt út. Í næstu undirköflum 
verður fjallað um hugsanlegar skýr-
ingar á endurtekinni þróun félags-
hegðunar og lítilli tegundamyndun 
meðal félagslyndra köngulóa.

Þróun félagsköngulóa:    
Orsakir

Hér að framan hefur verið sýnt fram 
á að félagshegðun hafi þróast marg-
oft meðal köngulóa. Þetta verður 
að teljast merkilegt innan hóps sem 
þekktur er fyrir árásargirni og að 
éta einstaklinga sömu tegundar (e. 
cannibalism). Hjá flestum tegundum 
köngulóa hefja afkvæmin líf sitt 
mörg saman lokuð inn í eggjapoka 
eftir að þau klekjast úr eggjum. Á 
þessu frumstigi ráðast afkvæmin 
ekki hvert á annað og kannski má 
rekja uppruna umburðarlyndis til 
þessa stigs.6 En fleira hlýtur að koma 
til – þessir síendurteknu þróunar-
fræðilegu atburðir dreifast ekki á til-
viljanakenndan hátt innan ættbálks-
ins. Til að mynda er helming félags-
lyndra köngulóategunda að finna í 
ætt slútköngulóa, en í þeirri ætt eru 
aðeins 5% allra köngulóategunda. 
Ætla má að að í þróunarsögu, vist-
fræði og hegðun þessa hóps megi 
því finna skýringar (breytur) sem 

stuðla að þróun félagshegðunar. Í 
rannsókn sinni lagði Avilés6 áherslu 
á tvo þætti, móðurumhyggju og þrí-
víðan vef.

Eins og rakið hefur verið að ofan er 
árásargirni almenn meðal köngulóa. 
Þegar afkvæmi skríða úr eggjapok-
anum dreifast þau oftast jafnharðan 
og forðast þannig hvert annað. Hjá 
nokkrum hópum köngulóa er um-
burðarlyndið hins vegar meira og 
þar ver móðirin eggjapokann og af-
kvæmin eftir að þau skríða út. Í enn 
öðrum tilvikum mynda móðir og af-
kvæmi langlífa hópa sem einkenn-
ast af umburðarlyndi þangað til 
einstaklingarnir nálgast kynþroska, 
en þá verða þeir árásargjarnir (lág-
félagslyndi, e. subsociality). Ef þessi 
kafli umburðarlyndis nær fram yfir 
kynþroskaskeiðið er hugsanlegt að 
frekari félagshegðun (félagslyndi 
og háfélagslyndi) geti þróast.6 Út-
breiðsla félagsköngulóa á skyld-
leikatrénu er í samhengi við þessa 
tilgátu: Allar 23 tegundir félags-
köngulóa eru skyldar lágfélags-
lyndum tegundum eða a.m.k. teg-
undum þar sem móðir og afkvæmi 
dveljast saman á ákveðnu skeiði.

Avilés sýndi fram á að gerð vefjar-
ins skiptir líka máli.6 Einar 20 af 23 
tegundum félagslyndra köngulóa 
vefa þrívíðan vef, þeirra á meðal 
allar félagslyndar slútköngulær. Yfir 
70% köngulóategunda vefa hins 
vegar tvívíðan vef, eða notast ekki 
við vef til að stöðva bráð. Þrívíðir 
vefir auðvelda nánari tengsl milli 
einstaklinga og samskipti þeirra á 
milli.6 Auk þess festist stærri bráð 
í þrívíðum vef en í tvívíðum vef 
svipaðrar stærðar, þar sem bráðin 
rekst á mörg lög af silki í stað eins, 
og fleiri einstaklingar geta ráðist á 
bráðina á skemmri tíma úr öllum 
mögulegum áttum. Hinir einkenn-
andi tvívíðu hjólvefir eru ávallt 
verk eins einstaklings og ofnir eftir 
mjög ákveðnu mynstri frá upphafi 
til enda. Ekki er auðvelt að ímynda 
sér samvinnu við gerð þeirra. Þrí-
víðir vefir eru mun óreglulegri. Þeir 
eru ekki ofnir eftir jafn- nákvæmu 
mynstri og oft í mörgum hrinum. 
Samvinna við byggingu þeirra er 
því vandalaus. Þrívíðu vefirnir eru 

hins vegar orkukræfir þar sem í 
þá þarf mikið magn af silki. Þróun 
félagslyndis er m.a. rakin til þessara 
þátta, þ.e. ábatans af því að ráða við 
stærri bráð og hlutfallslegs orku-
sparnaðar við vefnaðinn.6

Ekki kemur því á óvart að sam-
vinna við gerð þrívíðs vefjar er 
reglan meðal þessara 20 tegunda, 
og sýnt hefur verið fram á að bráð 
félagsköngulóa er að meðaltali mun 
þyngri en bráð annarra köngulóa af 
svipaðri stærð.10 Slútköngulær eru 
óvenjulegar meðal köngulóa: Lang-
flestar tegundir ættarinnar vefa þrí-
víðan vef og móðurumhyggja og 
lágfélagslyndi er útbreitt. Í þessum 
hópi fara þættirnir tveir oft saman 
og hér kann að vera komin skýring-
in á því hvers vegna samvinna hefur 
þróast svo oft innan þessa hóps, en 
mun sjaldnar hjá öðrum hópum.

Útbreiðsla félagsköngulóa er 
greinilega ekki tilviljanakennd (1. 
tafla) því hún er nánast bundin við 
hitabeltið eða heittempruð svæði. 
Majer og félagar 18 sýndu fram á að 
félagslyndar tegundir í Anelosimus-
ættkvíslinni finnast miklu fremur 
en aðrar tegundir sömu ættkvíslar 
á úrkomumiklum stöðum með 
mikla frumframleiðslu. Nýlegar 
rannsóknir hafa einnig sýnt að á 
búsvæðum félagslyndra tegunda 
finnast stærri skordýr en á búsvæð-
um skyldra tegunda sem ekki eru 
félagslyndar.10 Að sama skapi veiða 
félagsköngulær að jafnaði mun 
stærri skordýr en aðrar tegundir 
af svipaðri stærð og deila bráðinni. 
Án stórra skordýra geta félags-
köngulær ekki viðhaldið stórum 
vef. Skýringanna á því er að leita í 
rúmfræðilegum eiginleikum þrí-
víðs vefjar. Eftir því sem vefurinn 
stækkar eykst rúmmál hans (m3) 
mun hraðar en flatarmál yfirborðs-
ins (m2). Þess vegna minnkar fjöldi 
skordýra sem flækist í vefnum 
á hverja könguló eftir því sem 
vefurinn stækkar, en styrkleikinn 
þýðir á hinn bóginn að unnt er að 
veiða stóra bráð. Með þessu móti ná 
köngulærnar sér í næga orku til að 
lifa og viðhalda stórum vef.10

Auk þessa má nefna aðra tvo 
áberandi þætti sem tengjast þróun 



Náttúrufræðingurinn

138

Þróun félagsköngulóa:     
Afleiðingar

Félagslyndi hefur þróast endurtekið 
hjá köngulóm og þá sérstaklega í 
hópum þar sem saman koma tveir 
þættir – móðurumhyggja og þrí-
víður vefur. Þessir tveir þættir fylgj-
ast ekki að nema hjá örfáum hópum 
köngulóa en ætt slútköngulóa skarar 
fram úr í fjölda slíkra tegunda og 
einmitt í þeirri ætt hefur félagslyndi 
oftast þróast. Samvinna köngulónna 
gerir þeim fært að ráða við stærri 
bráð, vefa efnismeiri vefi og verjast 
afræningjum betur en einstakling-
arnir gætu af sjálfsdáðum. Sam-
vinnan og ójafnt kynjahlutfall með 
mun fleiri kvendýr en karldýr leiða 
til þess að hópar félagsköngulóa 
vaxa hratt og þar sem þær á annað 
borð finnast eru þær oft gríðarlega 
margar.

Hvernig stendur þá á því að 
tegundamyndun er nánast engin 
hjá félagsköngulóm? Svarið virðist 
liggja í því hvernig dýrin æxlast. 
Í stað þess að dreifa sér í leit að 
maka, eins og flestar köngulær gera, 
lifa félagsköngulær allt sitt líf í vef 
foreldra sinna. Allir einstaklingar 
innan sambýlisins eru því náskyldir 
frá því hópurinn og sambýlið byrj-
aði að myndast og mökun á sér stað 
milli systkina eða frændsystkina, 
sem leiðir til enn meiri skyldleika 
meðal einstaklinga. Af þessu leiðir 
að í sambýlum sem hafa gengið í 
nokkrar kynslóðir eru einstakling-
arnir mjög einsleitir (3. mynd). Það 
er erfitt að að útiloka að einhverjir 
einstaklingar kunni að hafa dreifst 
milli sambýla, en öll gögn benda 
til þess að dreifingin sé a.m.k. ekki 
mikil. Á 3. mynd er sýnt 30 km snið 
tekið meðfram á í Guyabeno-héraði 

félagslyndis í köngulóm og veita 
innsýn í þróun félagshegðunar 
almennt meðal dýra. Annars vegar 
er sú staðreynd að félagshegðun 
hefur þróast um 20 sinnum og ávallt 
meðal fjölskylduhópa, þ.e. hópa 
sem samanstanda af náskyldum 
einstaklingum. Það er því líklega 
almenn regla að þróun félagshegð-
unar hjá dýrum eigi rætur að rekja 
til fjölskylduhópa. Hins vegar er sá 
eiginleiki að geta stjórnað kyni af-
kvæmis síns. Þeim eiginleika deila 
köngulær t.a.m. með eintvílitna 
skordýrum. Rannsóknir á uppruna 
félagslyndis hjá köngulóm benda 
til þess að þessir tveir þættir séu 
mikilvægir í þróun félagshegðunar 
almennt.

3. mynd. Söfnun á um 30 km sniði meðfram fljóti í Ekvador. Safnað var sambýlum af Anelosimus eximius og voru hvatberagen nokkurra 
einstaklinga úr hverju sambýli raðgreind. Tákn eru einstaklingar og mismunandi form vísa til mismunandi setraða en litir merkja þróun-
arlínur eða greinar á skyldleikatré. Tákn sem snertast eru einstaklingar frá sama sambýli, nálæg tákn merkja nálæg sambýli. Alls má hér 
sjá einstaklinga frá 18 sambýlum. Einstaklingar innan sambýlis báru ávallt nauðalíkar setraðir, í mesta falli munaði einni stökkbreytingu. 
Nálæg sambýli báru annaðhvort sömu setraðir, væntanlega vegna uppruna í sama móðursambýlinu, eða voru gjörólíkar, jafnvel af ólíkum 
þróunarlínum. Af þessu má merkja að lítil sem engin dreifing einstaklinga á sér stað milli sambýla – A 30 km transect down a river in 
Ecuador. Colonies of Anelosimus eximius were collected and a few individuals per colony sequenced for a mitochondrial gene. Symbols 
indicate individuals and different forms show different haplotypes while colours indicate branches on the haplotype phylogeny. Touching 
symbols indicate individuals from the same colony. In total 18 colonies are shown. Individuals within colonies always had identical haplo-
types or haplotypes differing in a single mutation. Nearby colonies were either identical, or had distinctly different set of haplotypes some-
times from separate phylogenetic branches. This indicates little or no movement of individuals among colonies.
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í Ekvador. Sýni voru tekin úr 39 
sambýlum og erfðaefni (DNA) ein-
staklinga í þeim raðgreint.19 Mynd-
in sýnir staðsetningu 18 þessara 
sambýla. Niðurstöðurnar tala skýru 
máli. Innan sambýlis voru allir ein-
staklingar annaðhvort með sömu 
setröð eða setraðirnar voru einni 
stökkbreytingu hver frá annarri. 
Slíkan breytileika er best að skýra 
með því að orðið hafi stökkbreyting 
innan hópsins. Nágrannasambýli 
deildu annaðhvort sömu setröð, og 
eru því komnar frá sama uppruna-
lega sambýlinu, eða voru óskyld. 
Í mörgum tilvikum tilheyrðu þau 
ólíkum greinum á skyldleikatré 
setraðanna. Þessar niðurstöður 
styðja þá tilgátu að einstaklingar 
haldi sig innan eigin sambýlis. Eng-
in merki fundust um „blönduð“ 
sambýli með ólíkum setröðum.

Samanburður á erfðabreytileika 
meðal félagsköngulóa segir sömu 
sögu.10 Þær rannsóknir sem gerðar 
hafa verið sýna að erfðabreytileiki 
er mun meiri meðal hópa/stofna 
en innan þeirra, ólíkt því sem ger-
ist meðal flestra tegunda þar sem 
einstaklingar dreifa sér í leit að 
maka.6 Til að mynda var minna en 
5% erfðabreytileika að finna innan 
sambýla í ofangreindri rannsókn 
(FST=0,96, p<0,001).19

Hvaða afleiðingar hefur þessi 
óvenjulega stofngerð og langvinna 
innrækt? Fyrst koma kannski í hug 
beinar afleiðingar innræktunar (e. 
inbreeding depression), svo sem tján-
ing víkjandi banagena (e. lethal re-
cessive genes). Oft hafa innræktaðir 
einstaklingar takmarkaða hæfni. 
En svo virðist ekki vera hjá þessum 
tegundum félagsköngulóa. Hugs-
anlega er ástæða þess sú að innrækt 
hefur þegar átt sér stað í einhverjum 
mæli meðal lágfélagslyndra ætt-
ingja og forfeðra félagsköngulóa og 
þá kannski orðið nægilega mikil til 
þess að eyða víkjandi banagenum.10 
En innrækt hefur aðrar afleiðingar, 
eins og lýst var að ofan, og leiðir til 
þess að einstaklingar í slíkum sam-
býlum verða mjög einsleitir. Lítill 
erfðabreytileiki leiðir svo til þess að 
svar við náttúrulegu vali verður lít-
ið. Ef breyting verður á umhverfinu 

eða sjúkdómar koma upp sem hafa 
áhrif á einn einstakling er líklegt 
að allir aðrir einstaklingar, sem 
eru erfðafræðilega nánast eins 
(klónar), verði fyrir sömu áhrifum. 
Heilu stofnarnir geta því dáið út 
á skömmum tíma. Dæmi eru um 
slíkan útdauða hjá stórum sam-
býlum sem fylgst hefur verið með 
í fjölda ára og einnig eru dæmi um 
að sníkjudýr smiti 100% eggja í ein-
stöku sambýli.6

En gæti erfðabreytileiki ekki við-
haldist innan tegundar þótt hann sé 
lítill innan stofna? Svo sannarlega. 
Rannsóknir benda þó til þess að 
félagslyndar köngulóartegundir 
séu með lítinn erfðabreytileika, 
jafnt innan stofns og milli stofna, 
í samanburði við lágfélagslyndar 
tegundir sem ekki eru innrækt-
aðar.20 Ástæður fyrir því gætu 
verið margar en líklega tengist það 
skyndilegum útdauða stofna. Þegar 
stofn hverfur algerlega eyðast þær 
setraðir sem voru einstakar hjá ein-
staklingum innan þess stofns og 
smám saman minnkar erfðabreyti-
leiki innan tegundarinnar.10 Þegar 
erfðabreytileiki innan stofna eða 
tegunda er lítill minnkar möguleg 
svörun við náttúrulegu vali og heilu 
tegundirnar geta orðið útdauða 
vegna umhverfisbreytinga, sjúk-
dóma eða sníkjudýra. Er lítil teg-
undamyndun hjá félagsköngulóm 

því afleiðing lítils erfðabreytileika 
og útdauða tegunda? Svo virðist 
vera. Köngulær hafa étið pöddur 
hér á jörð í yfir 380 milljónir ára, 
og þróunarlínur lágfélagslyndra 
köngulóa eru oft fornar, en allar 
félagslyndar köngulóategundir eru 
ungar þróunarlega séð. Engar þeirra 
mælast, með klukkum sameindalíf-
fræðinnar, eldri en um 1–2 milljóna 
ára, og margar þeirra eru mun 
yngri.20 Félagslyndi heldur áfram 
að þróast aftur og aftur en þó virðist 
svo sem félagsköngulær séu á þró-
unarfræðilegum blindgötum og 
verði hvað eftir annað útdauða á til-
tölulega skömmum tíma vegna inn-
ræktar og skorts á erfðabreytileika.7

Niðurlag

Hér hafa verið kynntar nýlegar 
rannsóknir á félagsköngulóm. Ég 
hef sýnt fram á endurtekna þróun 
og bent á þætti sem tengjast þróun 
félagslyndis hjá köngulóm, svo sem 
gerð og notkun þrívíðs vefjar og 
tilvist móðurumhyggju. Jafnframt 
hefur verið rökstutt að draga megi 
almennan lærdóm af rannsóknum 
á félagsköngulóm hvað varðar 
þróun félagslyndis meðal dýra, svo 
sem að félagshegðun eigi rætur 
að rekja til fjölskylduhópa og hafi 
einkum þróast hjá dýrum sem geta 
á einhvern hátt stýrt kyni afkvæma 

4. mynd. Köngulóartegundin Anelosimus agnar sem ég lýsti og tileinkaði föður mínum. 
Þessi grein er einnig tileinkuð minningu hans. – The species Anelosimus agnar. This 
article, as was this species Anelosimus agnar, is dedicated to my late father, Agnar Ingólfs-
son. Ljósm./Photo: Ingi Agnarsson. 
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sinna. Ólíkt félagsskordýrum hefur 
tilurð félagslyndis hjá köngulóm 
ekki leitt til langtímavelgengi í þeirri 
merkingu að tegundamyndun hafi 
átt sér stað, heldur virðast tegundir 
félagsköngulóa almennt skammlífar 
á þróunarfræðilegan kvarða og fáar 
tegundir hafa myndast frá þeim. 
Ætla má að orsakanna sé að leita í 
innræktun og tapi á erfðabreytileika 
bæði innan stofna og tegunda, en 
afleiðing þess er takmörkuð svörun 
við náttúrulegu vali. Hegðun eða 
einkenni geta þróast innan stofna 
eða tegundar sem auka hæfni ein-
staklinga til skamms tíma en hafa 
neikvæðar afleiðingar fyrir tegund-
ina til lengri tíma litið og hefur slíkt 
ferli verið kallað þróunarfræðilegar 
blindgötur.

Summary
Social spiders in evolutionary 
blind-alleys

Spiders are famously aggressive, canni-
balistic and few are social, only about 
20–25 out of over 45,000 known species. 
Regardless, sociality has arisen in multi-
ple families independently in spiders. I 
review recent studies, focusing on social 
theridiids, and reflect on the causes and 
consequences of sociality in spiders. 
How frequently has sociality evolved in 
spiders and can we use the repeated ori-
gins to detect general ecological and be-
havioural traits that may facilitate social 
evolution? Why are there so few species 
despite repeated origins? A new phy-
logenetic analysis of cobweb spiders in-
dicates that sociality evolved eight times 
independently in the nine included so-
cial species. Therefore, almost every in-
stance of sociality in spiders evolved in-
dependently.

Social origins are mostly restricted to 
the tropics and all social cobweb spiders 
(Theridiidae) found in lowland to 
mid-elevation tropical forest and forest 
edge where prey size tends to be greater 
than in areas where sub-social species 
are found. Social spiders are successful 
in the short term, collaborating on web 
construction, care of young, nest defence 
and prey capture, where they can han-
dle much larger prey than other similar-
ly sized spiders. However, sociality 
seems to immediately restrict diversifi-
cation. A switch to inbred breeding sys-
tem that is tightly linked to sociality in 
spiders seems responsible as it leads to 
loss of genetic variability and vulnera-
bility to climate change, disease, and 
parasitism. All social spider lineages are 
therefore young (max 2 mya), they 
evolve frequently, especially in the 
Theridiidae part of the tree of life, but 
seem to go extinct before speciation oc-
curs. Social spiders are an unusual ex-
ample of evolutionary dead-ends.
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