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FELAGSLYNDAR KONGULAR
A PROUNARFRADILEGUM

BLINDGOTUM

Félagshegoun er pekkt medal ymissa dyrategunda og
eru kunnustu deemin héfélagsskordyrin maurar, by-
flugur og termitar. [ slikum héfélagssamfélogum eru
einstaklingar sérheefdir, langflest kvendyrin eignast
ekki eigin afkveemi en eru 1 stadinn férnfis vinnudyr,
sum sérheefd { 6flun vista, onnur { byggingu, vernd
btisins eda uménnun afkvaema. Fjoldi dyrategunda er
6félagslyndur og synir einstaklingum sému tegundar
frekar drdsargirni en samvinnu. Pad 4 vid um flestar
tegundir konguléa. Finna md ymsar adrar gerdir félags-
hegdunar hjd dyrum par sem samvinna er mikilveeg en
sérheefing litil eda engin, férnfysi minni og stér hluti
kvendyra eignast afkveemi (ldgfélagslyndi). Sumar
konguldartegundir syna ymis form lagfélagslyndis,
allt frd hépum sem eru afkveemi einnar médur og
starfa saman timabundid en sundrast pegar afkvaemin
fullordnast (e. subsocial), til stérra og stédugra fjol-
skylduhépa sem halda saman i fjolda kynsl6da (e.
quasisocial). Hér eftir verdur notad ordid félagskingulaer
um félagshegdun kéngulda 1 slikum fjolskylduhépum
(e. quasisociality).

Konguleer tilheyra fjolbreyttasta eettbalki dyra par
sem allar tegundirnar eru rdndyr (Araneae). Paer eru
pekktar fyrir drdsargirni, rddast til ad mynda hiklaust &
adra einstaklinga somu tegundar og jafnvel 4 eigin af-
kveemi og maka. Pad kemur pvi kannski ekki 4 6vart ad
medal um 45.000 pekktra kdnguléategunda geta adeins
orfdar, eda 20-25 tegundir, talist vera félagslyndar. Engu
a0 siour hefur félagslyndi margsinnis préast sjélfsteett
medal kéngulda. T pessu virdist felast nokkur pversogn.
Hér eru kynnt gdgn tr nylegum rannséknum & félags-
kéngulém. Meginspurningarnar eru: Hversu oft og {
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hvers konar umhverfi hefur félagslyndi préast medal
kongulda og hverjar eru orsakir og afleidingar slikrar
préunar til skamms tima og langs, einkum hvad vardar
tegundamyndun og ttdauda? Einnig er leitad svara
vid pvi hvers vegna félagslyndu tegundirnar eru svo
fdar sem raun ber vitni, pratt fyrir ad félagshegdun hafi
aftur og aftur komid fram { préunarsdgu peirra.

Gognin benda til pess ad félagslyndi hafi préast sjlf-
steett { flestum tegundum, adallega { h6pum bundnum
vid hitabeltid. Med samvinnu njéta félagskonguleer
medal annars pess skammtimadvinnings ad rada vid
margfalt steerri brdd en einstaklingur innan hépsins.
Aftur 4 méti virdist tegundamyndun nédnast stédvast
hja félagskongulom. Samhlida préun félagshegdunar
hefur ordid dberandi breyting i mokunarkerfinu. Flest-
ar ofélagslyndar og lagfélagslyndar konguleer dreifa
sér og leita 6skyldra maka, en félagskdngulaer dveljast
allt sitt lif { sama fjolskylduvefnum og makast vid adra
einstaklinga innan hépsins, par sem allir eru naskyldir.
Allar félagskongulaer eru pvi innraektadar. Rannsoknir
syna ad innraekt veldur liklega eydingu erfOabreytileika
og er htin sennilega orsok litillar tegundamyndunar hja
félagskongulom. Svo virdist pvi sem félagshegdun hafi
jdkvaed dhrif til skamms tima en ad litill erfdabreytileiki
sem afleiding innreaektar leidi til takmarkads svars vid
néattarulegu vali, og pvi eigi pessar tegundir fremur
d heettu ad deyja tt vegna sjikdéma eda breytinga {
umhverfinu.

Tegundir félagskonguléa eru pvi allar ungar og
skammlifar (mest um 2 milljéna dra gamlar) og eru afar
6venjulegt deemi um préunarfreedilegar blindgotur
sem tegundir geta ratad i.
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1. mynd. Félagskongulaer. A efri myndum
md sjd sambyjli tegundarinnar Anelosimus
eximius par sem nokkur hundrud (t.v.) til
yfir piisund (t.h.) einstaklingar halda til. S
til vinstri er innan vid metri 1 pvermdli en
sti til heegri spannadi vel yfir tvo metra.
Hofundur stakk priki i vefinn og vard pad
dreiti til pess ad hopur konguléa hljép © dtt
ad prikinu 0g stokk af vefnum i dtt ad dreit-
isvaldinum. A nedri mynd md sjd kvendyr
tequndarinnar Theridion nigroannulat-
um standa vord um eggjapoka undir lauf-
bladi. Sem sjd md eru eggjapokarnir faerri en
kvendyjrin. Liklega eignast ekki ol kven-
dyrin afkveemi, en leggja samt til i biiid. —
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.
Ljésm.[Photo: Ingi Agnarsson og Matjaz
Kuntner.

INNGANGUR

Préun félagshegdunar par sem sum
dyr férna eexlunarméguleikum
sinum fyrir 6nnur hefur verid ein
helsta rddgata préunarfraedinnar
allt fra pvi ad Darwin kynnti préun-
arkenningu sina { békinni Uppruni
tequndanna.! Slik dyr eru gjarnan
s0g0 hdfélagslynd (eusocial). Darwin
benti sjélfur 4 métsdgnina sem felst
i pvi ad gera rdd fyrir samvinnu
og sjélfsférn innan kenningar sem
byggist & nattirulegu einstaklings-
vali. Darwin nefndi petta ,sérteekt
vandamal” (e. one special difficulty)
vid kenningu sina. Darwin pekkti
ekki gen en nd & ttmum m4d spyrja
hvernig genum sem tengjast férn-
fysi getur fjdlgad innan stofns, sér 1
lagi par sem férnfusir einstaklingar
eiga fd eda engin afkvaemi.
Héfélagslyndi er pekkt medal
ymissa dyrategunda. Kunnustu
deemin um slik dyr eru félags-
skordyr, sérstaklega adveengjur
(Hymenoptera), svo sem maurar
og byflugur, svo og termitar. [ slik-
um samféldgum er mikil samvinna

medal einstaklinga. Flestir einstak-
lingar eignast sjélfir ekki afkveemi
en vinna saman vid byggingu
og vernd busins, 6flun vista og
umonnun afkveema drottningar-
innar (eigin systkina). Vinnudyr
medal edvaengna eru 6ll kvendyr
og gjarnan sérheefd fyrir dkvedin
storf innan btsins. ZAdveengjur
eru eintvilitna (e. haplodiploid), sem
merkir ad karldyr koma dr 6frjovg-
udum eggjum og eru pvi einlitna en
kvendyr koma tr frjovgudum eggj-
um og eru pvi tvilitna. Ef médirin
hefur makast vid eitt karldyr hefur
petta peer afleidingar ad systur deila
6llum séomu litningunum frd f6dur
en helmingi frd tvilitna médurinni.
Peer eru pvi skyldari hver annarri
(deila a0 medaltali 75% litninga)
en peer eru eigin moédur (50%).
Hamilton*? setti fram pa tilgatu ad {
pessum skyldleiki feelist skyringin &
férnfysi medal advaengna par sem
systur koma fleiri af eigin genum til
neestu kynslédar med pvi ad hjdlpa
modur frekar en ad eiga sjalfar af-
kveemi. Pannig auki peer best heild-
arheefni sina (e. inclusive fitness), en

Timarit Hins fslenska nattarufreedifélags

hana md 1 gréfum drattum meela
med fjolda afkveema, og par med
fjolda eigin gena, dsamt fjlda af-
kveemra skyldra einstaklinga sem

einstaklingurinn hefur adstodad
vid ad koma upp, margfaldad med
skyldleikastudli. Mikilveegi skyld-
leika i préun félagshegdunar felst
liklega 1 pvi ad baedi eigin afkveemi
og afkvaemi ndskyldra ettingja hafa
dhrif 4 heildarheefni einstaklings,
sem getur pvi verid mikil p6tt hann
eigi sjlfur engin afkveemi.
Kenningar Hamiltons hafa haft
mikil dhrif 4 rannséknir 4 félagspro-
un. beer hafa lika valdid deilum
vegna ymissa vankanta. Til ad
mynda makast kvendyr (drottning)
oft vid fleiri en eitt karldyr og einnig
geta pernur eignast syni med med
pvi ad verpa 6frjévgudum eggjum
en hvort tveggija hefur dhrif 4 skyld-
leika einstaklinga innan hépsins.
Garner og Ross* halda pvi fram ad
ekki sé rétt ad stadheefa ad skyringu
a félagslyndi sé ad finna { skipulagi
litninga heldur studli eintvilitni (e.
haplodiploidy) ad férnfysishegdun
med pvi ad audvelda médur ad
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styra kynjahlutfalli afkveema og eiga
fleiri afkveemi af vinnuftsara kyninu
(kvendyr). Garner og Ross setja fram
pa tilgdtu ad pegar fa karldyr eru til
stadar hafi deeturnar meiri hag af
pvi ad hjdlpa médur sinni en ad leita
a0 eigin maka. Pad skyri af hverju
eintvilitni tengist félagshegdun hja
peim tegundum par sem eingdngu
kvendyr vinna 1 biinu, en ekki { teg-
undum par sem baedi kynin vinna (til
deemis hja termitum). Eflaust verdur
afram deilt um hvor pessara tilgdtna
sé liklegri til ad skyra préun félags-
hegdunar. I badum tilvikum fleekir
pad maélin ad pernur geta eignast
syni og ad einhverju leyti styrt kynja-
hlutfalli afkveema drottningar med
matargjéfum. Hver svo sem tengslin
eru milli eintvilitni og préunar hé-
télagslyndis pd eru pau engan veginn
algild pvi sum félagsskordyr, svo
sem termitar, eru tvilitna og pad eru
télagskonguleernar lika. Hins vegar
eru flestir sammala um ad skyldleiki
sé lykilatridi vid préun félagshego-
unar sem préast frekar medal fjol-
skylduhépa. Einstaklingar geta aukid
heildarheefni sina med pvi ad adstoda
médur eda systur og koma eigin
genum 4 pann hétt til naestu kyn-
sléda Obeint. Erfidara veeri ad ttskyra
férnfysi medal 6skyldra einstaklinga.

Koéngulaer gefa innsyn i préun
hafélagslyndis

Rannséknir 4 préun félagslyndis
medal tegunda par sem baedi kynin
eru tvilitna eru sérstaklega dhuga-
verdar enda ettu peer ad geta synt
fram 4 almenna peetti sem eru mikil-
veegir { félagspréun, 6hdo eintvilitni.
Petta var pad sem vakti upphaflega
dhuga minn & slikum rannséknum.
Engin koénguldartegund telst strangt
til tekid hafélagslynd (eusocial) enda
eru einstaklingarnir ekki sérhaefdir
og flest kvendyr eiga moguleika a
a0 eignast afkvaemi. Félagslyndi hjd
kongulom 4 hins vegar margt skylt
med héfélagslyndi. Samvinna er
mikil, einstaklingar geta verid férn-
fasir og sum kvendyr eignast ekki
afkveemi heldur hjdlpa systrum
sinum meo peirra afkveemi. Almennt
er talio0 ad slik félagshegdun (e.
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quasisociality) hafi verid undanfari
héfélagslyndis hja félagsskordyrum
og pvi megi leera margt um préun
félagslyndis af kongulénum. Fleira er
merkilegt vi0 félagslyndar konguleer.
Allar kdnguleer eru rdndyr og radast
jafnvel oft 4 adra einstaklinga sému
tegundar. Tvilitna félagsskordyr eru
flest jurtasetur og hafa litla med-
feedda drdsargirni gagnvart 6orum
einstaklingum sému tegundar. Pvi
er liklegt ad pad purfi sterkt natt-
drulegt val til ad studla ad préun
férnfysi { kongulém. Af peim s6kum
kemur ekki 4 6vart ad medal um
45.000 pekktra konguldategunda®
eru einungis orfdar félagskdnguleer
eda d milli 20-25 tegundir®™ (sjd 1.
mynd). Engu ad sidur hefur félags-
hegdun margsinnis préast sjélfsteett
medal kéngulda.®” Slik 6hdd préun
bendir til sterks nétttirulegs vals og
mikils skammtimadvinnings af um-
burdarlyndi og samvinnu. Pennan
dvinning ma meela og par med skyra
einhverja af peim péttum sem tengj-
ast préun félagslyndis. Jafnframt ma
spyrja hvada peettir eru sameiginlegir
hjé forfedrum félagskongulda 1 peim
tilvikum sem félagshegdun préadist
og finna pannig almenna peetti
sem studlad geta ad préun slikrar
hegdunar.

Frekari upplysingar um einkenni
og lifsheetti félagskonguléa geta pvi
hugsanlega aukid almenna vitneskju
okkar um préun félagslyndis. A0
sama skapi er athyglisvert ad eftir
a0 félagshegdun proéast i kongulém
virdast peer ekki spjara sig vel til
lengri tima (2. mynd) og adeins eru
pekkt 6rfd deemi um tegundamynd-
un medal félagskongulda. Petta er
6likt pvi sem gerist hja félagsskordyr-
um sem hafa verid farsael { baedi vist-
freedilegum skilningi (félagsskordyr
mynda um helming lifmassa skor-
dyra 4 jord) og préunarfreedilegum
skilningi (til eru um 20.000 tegundir
af félagsskordyrum). Pad er pvi
sérlega dhugavert ad rannsaka baedi
orsakir og afleidingar félagspréunar {
kongulém.

Hér eru kynnt gégn tr nylegum
rannséknum 4 félagskdngulém
med eftirfarandi spurningar i huga:
Hversu oft hefur félagslyndi préast

medal kongulda, i hvers konar um-
hverf, og hverjar eru orsakir og
afleidingar  félagshegdunar hjd
kongulom til skamms (vistfredi-
legs) og langs (préunarfreedilegs)
tima? Ekki sist verdur leitad svara
vid spurningunni: Hvers vegna eru
tegundirnar svona faar pratt fyrir si-
endurtekna préun félagshegdunar?
Svor vid pessum spurningum geta
studlad ad betri skilningi 4 préun
félagslyndis og skyrt Olikar afleid-
ingar félagshegdunar hjd kongulom
og hinum afar farseelu félagsskordyr-
um. Med pvi ad safna saman nidur-
stodum Gr mérgum nylegum rann-
soknum feest heilsteypt mynd af afar
6venjulegu fyrirbeeri { préunarfreedi:
Félagslyndi medal konguléa leidir
peer 1 préunarfreedilegar blindgéstur.

EFNI OG ADFERDIR

Hér verda kynnt rannséknargdgn
um félagskdnguleer. Auk gagna fra
hofundi er einkum notast vid um-
fangsmiklar yfirlitsgreinar®'’ og er
frumheimilda eingongu getid pegar
pess er porf. Adferdafreedi einstakra
rannsékna mad nalgast 1 greinum
sem visad er i. Gognin eru marg-
visleg, medal annars vistfraedilegar
rannséknir 4 blisvedum kongulda,
skyldleikagreining 4 félagslyndum
kéngulém og skyldum tegundum,
og rannsoknir & erfdablondun og
erfoabreytileika. 2. mynd byggist
a4 nyrri skyldleikagreiningu sem
unnin er upp Gr birtum greinum
sem visad er {. [ hnotskurn var
notast vid upplysingar fré atta rad-
greindum genum dr kjarna (18S,
285, ITS2, H3, wingless) og hvatbera
(CQOI, 16S, ND1). Genin voru stillt
med vefatgafu MAFFT forritsins og
samradad (e. aligned) i forritinu Mes-
quite." Skyldleikagreining fér fram
i forritinu MEGA®6 og var pad skyld-
leikatré valid sem hamarkadi likindi
gagnanna Ut frd préunarlikaninu
GTR+I+gamma.'*"

Upplysingar um hegdun ein-
stakra tegunda voru teknar tr
ofannefndum yfirlitsgreinum og
eru félagslyndar kénguleer merktar
a skyldleikatrénu med raudum
greinum.



SAMANTEKT RANNSOKNA

Félagskonguleer

Rétt er ad kynna orlitid einkenni
félagskongulda. Olikt 6drum kongu-
l6m lifa félagskonguleer i hépum 1
sambylum (e. colony) og par geta
lifad allt a0 nokkrum tugptisundum
einstaklinga. Pessir h6par eru dvallt
fjolskylduhépar. Allir einstaklingar
i hépnum eru ndskyldir og mékun
4 sér stad milli systkina eda fraend-
systkina. Innraekt einkennir pvi
félagskonguler. Flestar félags-
konguleer virdast geta stjornad
kyni afkveema sinna og klekjast
yfirleitt mun fleiri kvendyr tdr eggj-
um en karldyr. Petta leidir til pess ad
hépar geta vaxid ort par sem fjoldi
eggja takmarkar stofnvoxt { meira
meeli en saedi. Binstaklingar virdast
ekki yfirgefa h6pinn til ad dreifa sér.
Hins vegar steekka héparnir kyn-
sl60 fram af kynsl6d og geta skipst 1
tvd eda fleiri smeerri sambyli. Pann-
ig getur myndast fjoldi sjdlfstaedra
sambyla sem 0&ll eiga uppruna sinn
i sama hépnum. Slik sambyli halda
oft til & sama stad { dratugi en geta
sidan d4io Gt 4 skommum tima.*
Flestar félagskonguler hafa sam-
vinnu um ad vefa privida vefi (1.
mynd). Peer vinna einnig saman vid
ad yfirbuga brdd, annast afkveemi
og verja sambylid gegn afrani. Olikt
héfélagslyndum  skordyrum er
engin sérheefing eda stéttaskipting
medal dyranna pvi 6ll kvendyrin
leggja fram vinnu med svipudum
heetti. Karldyr eru fa innan hépsins
og lata litid til sin taka. Oll kvendyr
i hépnum eru frj6 og geta eignast
afkveemi. Hins vegar benda gogn til
pess ad ekki eignist 61l kvendyrin af-
kveemi en hjélpi frekar systrum sin-
um og nafreenkum ad vernda peirra
afkveemi og afla peim matar. Slika
hegdun md hugsanlega skyra t fra
kenningum Hamiltons um heildar-
heefni. Félagskonguler nema brdd
sem fleekst hefur f vefnum 4 titringi
sem brddin veldur pegar hin reynir
aod brjétast tir vefnum og rddast allir
néaleegir einstaklingar pa 4 bradina.
Hins vegar bregdast einstaklingar
ekki vid titringi sem verdur pegar
adrar konguleer ganga um { vefnum,

Timarit Hins fslenska nattarufreedifélags

# Chikunia nigra

% IChikunia spp

Exalbidion palisterorum

Theridion nigroannulatum
Theridion adjunctus
. mTheridion calcinatus
Theridion sp .
- Ameridion sp
pre— Achaearanea trapezoidali
Echinotheridion sp

{ Parasteatoda wau

Rugathodes sp
- Arctathea sp

pa sp

Anelosimus nr nelsoni

Kochiura sp

Anelosimus lorenzo
Anelosimus rupununi

Anelosimus luckyi
| Anelosimus linda
| Anel agnar

T Anelosimus eidur

Anelosimus pomio
Anelosimus potmosbi
Anelosimus bali
Anelosimus chonganicus

I
iAnelosimus kohi

- Anelosimus pratchetti
.- Anelosimus vittatus

5 . .
| Anelosimus pacificus
M Anelosimus amelie
b2 Anelosimus decaryi
Anelosimus ethicus
e N X
Anelosimus nigresens
[— A1\ e|0simus salut
elosimus ma

ne: Y
Anelosimus vondrona
Anelosimus andasibe
Anelosimus sallee

Anelosimus dubiosus

Anelosimus domingo

Anelosimus jabaquara

|
E Anelosimus eximius

Anelosimus elegans
Anelosimus guacamayos
Anelosimus baeza
Anelosimus tosum
Anelosimus oritoyacu

Anelosimus analyticus

Anelosimus arizona

Anelosimus vierae

Anelosimus studiosus

Anelosimus jucundus .
Anelosimus puravida

Anelosimus octavius

0.05

2. mynd. Zttartré konguloa { undirettunum Anelosiminae og Theridiinae (aett Theridi-
idae). Skyldleikagreiningin tok til niu af tiu pekktum félagslyndum konguloartequndum
innan attarinnar (raudar greinar), en adeins til brots af lagfélagslyndum eda ofélagslynd-
um attingjum peirra. Engu ad sidur vekur pad athygli vid dreifingu félagskongulénna ad
par er adeins eitt par af ndskyldum félagskonguléom (Anelosimus rupununi og A. Loren-
z0) og liklega hefur pui sameiginlegur forfadir beggja tegqunda synt félagshegdun. Alls
préast félagshegdun 1 dtta sjdlfstaedum tilvikum. Innan Anelosimus eru flestar adrar teg-
undir ldgfélagslyndar, en tveer tequndir eru mitt d milli, merktar med greenum greinum (A.
dubiosus 0og 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 0g A. jabaquara).
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1. tafla. Listi yfir pekktar tequndir félagskonguléa. Af listanum er greinilegt ad félagshegdun hefur préast margsinnis par sem tegundirnar
23 eru i dtta 6skyldum eettum og ellefu aettkvislum. Flestar tequndanna prifast i hitabeltisskégum eda d heittemprudum gresjum. Langflestar
tegqundirnar vefa prividan vef og moédurumhyggja er pekkt medal annarra tegunda innan aettkvislanna sem styour pd tilgdtu ad pessir paettir
geti studlad ad proun félagshegdunar hjd kongulém. — 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.

Médurumhyggja innan

ALt Attkvisl og tegund Utbreidsla Busveedi Vefur R
Family Genera and species Distribution Habitat Web Maternal care in genera
Agelenidae  Agelena consociata Vestur-Afrika Hitabeltisregnskogur Prividur +
Agelenidae  Agelena republicana Vestur-Afrika Hitabeltisregnskogur Prividur i
Dictynidae = Aebutina binotata Sudur-Amerika Hitabeltisregnskogur Prividur i
Dictynidae = Mallos gregalis Mid-Amerika Heittemprud gresja Prividur +
Eresidae Stegodyphus dumicola Mid og sunnanverd Afrika Heittemprud gresja Prividur +
Eresidae Stegodyphus mimosarum Afrika og Madagaskar Heittemprud gresja Prividur +
Eresidae Stegodyphus sarasinorum Indland og nagrannalénd Heittemprud gresja Prividur +
Nesticidae  Olyst tegund Kélumbia Hitabeltisregnskogur Prividur +
Oxyopidae  Tapinillus sp Sudur-Amerika Hitabeltisregnskogur prividur +
Sparassidae Delena cancerides Astralia Heittempradur skégur Enginn vefur +
Theridiidae = Achaearanea disparata Vestur-Afrika Hitabeltisregnskogur, jadar prividur +
Theridiidae  Achaearanea vervortii Nyja-Ginea Hitabeltisregnskogur, jadar prividur +
Theridiidae = Achaearanea wau Nyja-Ginea Hitabeltisregnskogur, jadar prividur 1
Theridiidae  Anelosimus domingo Sudur-Amerika Hitabeltisregnskogur prividur +
Theridiidae  Anelosimus eximius Sudur-Amerika Hitabeltisregnskogur, jadar prividur +
Theridiidae  Anelosimus guacamayos Sudur-Amerika Hitabeltisregnskogur, jadar Prividur +
Theridiidae  Anelosimus oritoyacu Sudur-Amerika Hitabeltisregnskogur, jadar Prividur i
Theridiidae  Anelosimus puravida Mid- og Sudur-Amerika  Hitabeltisregnskégur, jadar Prividur A
Theridiidae  Anelosimus lorenzo Sudur-Amerika Hitabeltisregnskogur, jadar Prividur +
Theridiidae  Anelosimus rupununi Sudur-Amerika Hitabeltisregnskogur, jadar Prividur +
Theridiidae  Theridion nigroannulatum Sudur-Amerika Hitabeltisregnskogur Prividur +
Thomisidae Diaea megagyna Astralia Heittempradur skégur Enginn vefur +
Thomisidae Diaea socialis Astralia Heittempradur skogur Enginn vefur +

eda onnur dyr sem peer lita ekki
4 sem brdd. Petta umburdarlyndi
hefur leitt til pess ad ymsar adrar
tegundir kongulda og annarra sma-
dyra nyta sér vefi félagskdnguléa til
vidurveeris. Til ad mynda eru Argyro-
des-konguleer algengar i vef hinna
félagslyndu tegundar Anelosi-mus
eximius. Argyrodes-tegundir sérhzefa
sig { ad reena brdd annarra kongulda.
Virdast einstaklingar i pessari eett-
kvisl gera pad oareittir 1 vef félags-
konguléa og eiga jafnvel til ad drepa
og éta gestgjafa sina. Helstu afreen-
ingjar félagskongulda eru hins vegar
snikjuvespur sem verpa eggjum
sinum { eggjapoka koénguléanna. |
einstaka tilfellum sykja snikjuvespur
nzaestum hvert einasta kongul6aregg.
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Uppruni félagshegdunar

Par sem hlutfallslega fdar kongulé-
artegundir eru félagslyndar (um
0,05% eda 20-25 tegundir) liggur
beinast vid ad leita fyrst svara
vid spurningunni um hversu oft
félagshegdun hefur préast medal
kénguléa. Eru tegundirnar fdar
af pvi ad félagshegdun proéadist
sjaldan eda liggja adrar dstedur
ad baki? Pessari spurningu er best
svarad med pvi ad beita skyldleika-
greiningu. Ef allar félagskongulaer
eru ndskyldar ma gera rdd fyrir ad
peer eigi sameiginlegan uppruna {
félagslyndum forfodur en ef paer
eru 6skyldar hljéta peer ad vera &
adskildum préunarbrautum.

Tegundirnar sem um reedir hafa
ekki allar verid skyldleikagreindar
en par sem slik gogn vantar ma
notast vi0 klassiska flokkunarfraedi.
1. tafla synir lista yfir pekktar teg-
undir félagskdngulda. Af peim lista
er greinilegt ad félagshegdun hefur
préast margsinnis pvi ad hinar
23 félagslyndu tegundir tilheyra
atta Oskyldum eettum og ellefu
a@ttkvislum. Hins vegar er skyld-
leikagreining naudsynleg innan
attkvisla med margar félagslyndar
tegundir og 4 pad vid um eett-
irnar Theridiidae (slitkénguleer) og
Eresidae (flauelskénguleer). Eg hef
rannsakad skyldleika medal félags-
lyndra slatkonguléa™ og koll-
egar minir medal flauelskénguléa.”



Nidurstodur pessara rannsdkna
voru O6veentar. Innan einstakra cetta,
jafnvel innan einstakra eettkvisla,
hefur félagshegdun préast marg-
sinnis. Medal slitkénguléa eru tiu
pekktar félagskénguleer. Par af voru
niu skyldleikagreindar. Eins og sja
ma & 2. mynd eru einungis tvaer
pessara niu tegunda néaskyldar.
Sému sogu er ad segja af flauels-
kongulém: Félagslyndar tegundir
eru ekki naskyldar. Félagslyndar
tegundir hafa pvi flestar préad
félagslyndi sjalfsteett! Einungis
einu tilviki er 4steda til ad eetla
ad tegundamyndun megi rekja
til félagslynds forfédur — eins og
bent er 4 med stjornu 4 2. mynd.
Tegundafeed hjd félagskongulom
er pvi ekki haegt ad skyra med pvi
a0 félagshegdun proist sjaldan.
Frekar virdist mega rekja petta til
skertrar tegundamyndunar medal
félagslyndra tegunda, sem virdast
deyja hratt at. { neestu undirkéflum
verdur fjallad um hugsanlegar skyr-
ingar 4 endurtekinni préun félags-
hegdunar og litilli tegundamyndun
medal félagslyndra kénguléa.

Préun félagskonguloa:
Orsakir

Hér ad framan hefur verid synt fram
a a0 félagshegdun hafi préast marg-
oft medal kongulda. Petta verdur
a0 teljast merkilegt innan héps sem
pekktur er fyrir drdsargirni og ad
éta einstaklinga somu tegundar (e.
cannibalism). Hja flestum tegundum
kongul6éa hefja afkveemin lif sitt
morg saman lokud inn { eggjapoka
eftir ad pau klekjast tr eggjum. A
pessu frumstigi rddast afkvaemin
ekki hvert 4 annad og kannski ma
rekja uppruna umburdarlyndis til
pessa stigs.® En fleira hlytur ad koma
til — pessir sfendurteknu préunar-
freedilegu atburdir dreifast ekki 4 til-
viljanakenndan hétt innan eettbélks-
ins. Til ad mynda er helming félags-
lyndra kénguléategunda ad finna {
att slutkdéngulda, en 1 peirri sett eru
adeins 5% allra konguléategunda.
Atla ma ad ad { préunarsogu, vist-
fraedi og hegdun pessa héps megi
pvi finna skyringar (breytur) sem

studla ad préun félagshegdunar. |
rannsokn sinni lagdi Avilés® dherslu
a tvo peetti, médurumhyggju og pri-
vidan vef.

Eins og rakid hefur verid ad ofan er
drdsargirni almenn medal kénguléa.
Pegar afkvaemi skrida dr eggjapok-
anum dreifast pau oftast jafnhardan
og fordast pannig hvert annad. Hjd
nokkrum hépum kénguléa er um-
burdarlyndid hins vegar meira og
par ver médirin eggjapokann og af-
kveemin eftir ad pau skrida tt. [ enn
60rum tilvikum mynda médir og af-
kveemi langlifa hépa sem einkenn-
ast af umburdarlyndi pangad til
einstaklingarnir ndlgast kynproska,
en pa verda peir drdsargjarnir (lag-
félagslyndi, e. subsociality). Ef pessi
kafli umburdarlyndis neer fram yfir
kynproskaskeidio er hugsanlegt ad
frekari félagshegdun (félagslyndi
og héfélagslyndi) geti proast.® Ut-
breidsla félagskonguléa & skyld-
leikatrénu er i samhengi vid pessa
tilgatu: Allar 23 tegundir félags-
kénguléa eru skyldar ldgfélags-
lyndum tegundum eda a.m.k. teg-
undum par sem modir og afkveemi
dveljast saman 4 dkvednu skeidi.

Avilés syndi fram 4 ad gerd vefjar-
ins skiptir lika mali.® Einar 20 af 23
tegundum félagslyndra kongulda
vefa prividan vef, peirra 4 medal
allar félagslyndar slitkonguleer. Yfir
70% konguldategunda vefa hins
vegar tvividan vef, eda notast ekki
vid vef til ad stodva brdd. Prividir
vefir audvelda nanari tengsl milli
einstaklinga og samskipti peirra &
milli.* Auk pess festist steerri brdd
i prividum vef en { tvividum vef
svipadrar sterdar, par sem bradin
rekst 4 morg 16g af silki { stad eins,
og fleiri einstaklingar geta rddist 4
brddina 4 skemmri tima tdr Sllum
mogulegum attum. Hinir einkenn-
andi tvividu hjélvefir eru 4vallt
verk eins einstaklings og ofnir eftir
mjog dkvednu mynstri frd upphafi
til enda. Ekki er audvelt ad imynda
sér samvinnu vid gerd peirra. Pri-
vidir vefir eru mun éreglulegri. Peir
eru ekki ofnir eftir jafn- ndkveemu
mynstri og oft { mérgum hrinum.
Samvinna vid byggingu peirra er
pvi vandalaus. Priviou vefirnir eru
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hins vegar orkukreefir par sem i
pé parf mikid magn af silki. Préun
félagslyndis er m.a. rakin til pessara
pétta, p.e. dbatans af pvi ad rdda vid
steerri brdd og hlutfallslegs orku-
sparnadar vio vefnadinn.®

Ekki kemur pvi & évart ad sam-
vinna vid gerd privids vefjar er
reglan medal pessara 20 tegunda,
og synt hefur verid fram & ad brdd
félagskongulda er ad medaltali mun
pyngri en brdd annarra kénguléa af
svipadri steerd.! Sldtkonguleer eru
6venjulegar medal kongulda: Lang-
flestar tegundir aettarinnar vefa pri-
vidan vef og moédurumhyggja og
lagfélagslyndi er ttbreitt. I pessum
hépi fara peettirnir tveir oft saman
og hér kann ad vera komin skyring-
in d pvi hvers vegna samvinna hefur
préast svo oft innan pessa héps, en
mun sjaldnar hjd 66rum hépum.

Utbreidsla  félagskonguléa —er
greinilega ekki tilviljanakennd (1.
tafla) pvi hin er nanast bundin vid
hitabeltid eda heittemprud sveedi.
Majer og félagar *® syndu fram & ad
félagslyndar tegundir { Anelosimus-
ettkvislinni finnast miklu fremur
en adrar tegundir somu ettkvislar
a4 drkomumiklum st6dum med
mikla frumframleidslu. Nylegar
rannsOknir hafa einnig synt ad &
blisveedum félagslyndra tegunda
finnast steerri skordyr en 4 bisvaed-
um skyldra tegunda sem ekki eru
félagslyndar.!” A9 sama skapi veida
félagskonguleer ad jafnadi mun
steerri skordyr en adrar tegundir
af svipadri steerd og deila bradinni.
An stérra skordyra geta félags-
konguleer ekki vidhaldid stérum
vef. Skyringanna 4 pvi er a0 leita {
ramfreedilegum eiginleikum pri-
vids vefjar. Eftir pvi sem vefurinn
steekkar eykst rdmmadl hans (m?)
mun hradar en flatarmal yfirbords-
ins (m?). Pess vegna minnkar fjoldi
skordyra sem fleekist 1 vefnum
d hverja kongulé eftir pvi sem
vefurinn staekkar, en styrkleikinn
pydir & hinn béginn ad unnt er ad
veida stdra brad. Med pessu méti nd
koéngulaernar sér 1 neega orku til ad
lifa og vidhalda stérum vef."

Auk pessa md nefna adra tvo
dberandi peaetti sem tengjast préun
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3. mynd. Sofnun d um 30 km snidi medfram fljéti i Ekvador. Safnad var sambyjlum af Anelosimus eximius og voru hvatberagen nokkurra
einstaklinga vir hverju sambyli radgreind. Takn eru einstaklingar og mismunandi form visa til mismunandi setrada en litir merkja proun-
arlinur eda greinar d skyldleikatré. Tdkn sem snertast eru einstaklingar frd sama sambyli, ndlaeg takn merkja ndleeg sambyli. Alls md hér
sjd einstaklinga frd 18 sambylum. Einstaklingar innan sambyjlis baru dvallt naudalikar setradir, { mesta falli munadi einni stokkbreytingu.
Nilaeg sambyjli baru annadhvort somu setradir, veentanlega vegna uppruna i sama modursambyflinu, eda voru gjorélikar, jafnvel af 6likum
prounarlinum. Af pessu md merkja ad litil sem engin dreifing einstaklinga d sér stad milli sambyla — 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.

félagslyndis 1 kongulém og veita
innsyn préun félagshegdunar
almennt medal dyra. Annars vegar
er sui stadreynd ad félagshegdun
hefur préast um 20 sinnum og dvallt
medal fjolskylduhépa, p.e. hépa
sem samanstanda af ndskyldum
einstaklingum. Pad er pvi liklega
almenn regla ad préun félagshegd-
unar hjéd dyrum eigi reetur ad rekja
til fiolskylduhépa. Hins vegar er sd
eiginleiki ad geta stjornad kyni af-
kveemis sins. Peim eiginleika deila
konguleer ta.m. med eintvilitna
skordyrum. Rannséknir 4 uppruna
félagslyndis hjd kongulém benda
til pess ad pessir tveir peettir séu
mikilveegir i préun félagshegdunar
almennt.

138

Préun félagskongulda:
Afleidingar

Félagslyndi hefur préast endurtekid
hja koéngulém og pd sérstaklega i
hépum par sem saman koma tveir
peettir — moédurumhyggja og pri-
vidur vefur. Pessir tveir peettir fylgj-
ast ekki ad nema hjd 6rfaum hépum
konguléa en eett slitkdngulda skarar
fram dr 1 fjolda slikra tegunda og
einmitt { peirri sett hefur félagslyndi
oftast préast. Samvinna kéngulénna
gerir peim feert ad rdda vid steerri
brdd, vefa efnismeiri vefi og verjast
afreeningjum betur en einstakling-
arnir geetu af sjalfsdddoum. Sam-
vinnan og 6jafnt kynjahlutfall med
mun fleiri kvendyr en karldyr leida
til pess ad hopar félagskongulda
vaxa hratt og par sem peer & annad
bord finnast eru peer oft gridarlega
margar.

Hvernig stendur pd 4 pvi ad
tegundamyndun er ndnast engin
hja félagskongulém? Svarid virdist
liggja i pvi hvernig dyrin eexlast.
[ stad pess ad dreifa sér 1 leit ad
maka, eins og flestar konguleer gera,
lifa félagskonguleer allt sitt lif 1 vef
foreldra sinna. Allir einstaklingar
innan sambylisins eru pvi ndskyldir
fra pvi hépurinn og sambylid byrj-
adi a0 myndast og mokun & sér stad
milli systkina eda freendsystkina,
sem leidir til enn meiri skyldleika
medal einstaklinga. Af pessu leidir
a0 1 sambylum sem hafa gengid {
nokkrar kynslédir eru einstakling-
arnir mjog einsleitir (3. mynd). Pad
er erfitt ad ad utiloka ad einhverjir
einstaklingar kunni ad hafa dreifst
milli sambyla, en 6ll gogn benda
til pess ad dreifingin sé a.m.k. ekki
mikil. A 3. mynd er synt 30 km snid
tekid medfram 4 { Guyabeno-héradi



i Ekvador. Syni voru tekin tdr 39
sambylum og erfdaefni (DNA) ein-
staklinga 1 peim radgreint.” Mynd-
in synir stadsetningu 18 pessara
sambyla. Nidurstddurnar tala skyru
mali. Innan sambylis voru allir ein-
staklingar annadhvort med somu
setrd0 eda setradirnar voru einni
stokkbreytingu hver frd annarri.
Slikan breytileika er best ad skyra
med pvi ad ordid hafi stokkbreyting
innan hépsins. Nagrannasambyli
deildu annadhvort somu setrd, og
eru pvi komnar frd sama uppruna-
lega sambylinu, eda voru 6skyld.
[ mérgum tilvikum tilheyrdu pau
6likum greinum & skyldleikatré
setradanna. Pessar nidurstédur
stydja pa tilgdtu ad einstaklingar
haldi sig innan eigin sambylis. Eng-
in merki fundust um ,blondud”
sambyli med 6likum setréoum.

Samanburdur & erfdabreytileika
medal félagskdngulda segir somu
sogu.’’ Peer rannséknir sem gerdar
hafa verid syna ad erfdabreytileiki
er mun meiri meQdal hc’)pa/ stofna
en innan peirra, 6likt pvi sem ger-
ist medal flestra tegunda par sem
einstaklingar dreifa sér i leit ad
maka.® Til ad mynda var minna en
5% erfdabreytileika ad finna innan
sambyla i ofangreindri rannsékn
(F4,=0,96, p<0,001).”

Hvada afleidingar hefur pessi
6venjulega stofngerd og langvinna
innraekt? Fyrst koma kannski { hug
beinar afleidingar innraektunar (e.
inbreeding depression), svo sem tjan-
ing vikjandi banagena (e. lethal re-
cessive genes). Oft hafa innreektadir
einstaklingar takmarkada haefni.
En svo virdist ekki vera hjd pessum
tegundum félagskdngulda. Hugs-
anlega er dstaeda pess st ad innraekt
hefur pegar dtt sér stad i einhverjum
meli medal ldgfélagslyndra eett-
ingja og forfedra félagskonguléa og
pa kannski ordid naegilega mikil til
pess ad eyda vikjandi banagenum.'
En innraekt hefur adrar afleidingar,
eins og lyst var ad ofan, og leidir til
pess ad einstaklingar 1 slikum sam-
bylum verda mjog einsleitir. Litill
erfoabreytileiki leidir svo til pess ad
svar vi0 nattirulegu vali verdur lit-
i0. Ef breyting verdur 4 umhverfinu
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4. mynd. Konguléartequndin Anelosimus agnar sem ég lyjsti og tileinkadi fodur minum.
bessi grein er einnig tileinkud minningu hans. — The species Anelosimus agnar. This
article, as was this species Anelosimus agnar, is dedicated to my late father, Agnar Ingolfs-
son. Ljésm./Photo: Ingi Agnarsson.

eda sjikd6émar koma upp sem hafa
dhrif 4 einn einstakling er liklegt
ad allir adrir einstaklingar, sem
eru erfoafreedilega ndnast eins
(klénar), verdi fyrir somu dhrifum.
Heilu stofnarnir geta pvi daio ut
4 skommum tima. Deemi eru um
slikan ttdauda hjd stérum sam-
bylum sem fylgst hefur verid med
i fjolda dra og einnig eru deemi um
a0 snikjudyr smiti 100% eggja 1 ein-
stoku sambyli.®

En geeti erfOabreytileiki ekki vio-
haldist innan tegundar pétt hann sé
litill innan stofna? Svo sannarlega.
Rannsoknir benda p¢é til pess ad
félagslyndar ~ konguldartegundir
séu med litinn erfOabreytileika,
jafnt innan stofns og milli stofna,
i samanburdi vid lagfélagslyndar
tegundir sem ekki eru innraekt-
adar? Astedur fyrir pvi getu
verid margar en liklega tengist pad
skyndilegum ttdauda stofna. Pegar
stofn hverfur algerlega eydast peer
setradir sem voru einstakar hjd ein-
staklingum innan pess stofns og
smam saman minnkar erfOabreyti-
leiki innan tegundarinnar.” Pegar
erfdabreytileiki innan stofna eda
tegunda er litill minnkar méguleg
svorun vid néttdrulegu vali og heilu
tegundirnar geta ordid utdauda
vegna umbhverfisbreytinga, sjuk-
déma eda snikjudyra. Er litil teg-
undamyndun hjd félagskongulom

pvi afleiding litils erfOabreytileika
og utdauda tegunda? Svo virdist
vera. Konguler hafa étid poddur
hér & joro 1 yfir 380 milljénir &ra,
og préunarlinur l4gfélagslyndra
konguléa eru oft fornar, en allar
félagslyndar kénguldategundir eru
ungar préunarlega séd. Engar peirra
meelast, med klukkum sameindalif-
freedinnar, eldri en um 1-2 milljéna
dra, og margar peirra eru mun
yngri® Félagslyndi heldur afram
ad proéast aftur og aftur en p6 virdist
svo sem félagskonguleer séu & pro-
unarfreedilegum  blindgétum og
verdi hvad eftir annad ttdauda 4 til-
télulega skdmmum tima vegna inn-
reektar og skorts 4 erfdabreytileika.”

NIDURLAG

Hér hafa verid kynntar nylegar
rannséknir 4 félagskéngulém. Eg
hef synt fram 4 endurtekna préun
og bent & peetti sem tengjast préun
félagslyndis hjd kéngulém, svo sem
gerd og notkun privids vefjar og
tilvist modurumhyggju. Jafnframt
hefur verid rokstutt ad draga megi
almennan leerdém af rannséknum
a félagskongulém hvad vardar
préun félagslyndis medal dyra, svo
sem ad félagshegdun eigi reetur
a0 rekja til fjolskylduhépa og hafi
einkum préast hjd dyrum sem geta
4 einhvern hatt styrt kyni afkveema
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sinna. Olikt félagsskordyrum hefur
tilurd félagslyndis hjd kongulom
ekki leitt til langtimavelgengi 1 peirri
merkingu ad tegundamyndun hafi
att sér stad, heldur virdast tegundir
télagskonguldéa almennt skammlifar
a préunarfreedilegan kvarda og fdar
tegundir hafa myndast frd peim.
Ztla md ad orsakanna sé ad leita {
innraektun og tapi 4 erfdabreytileika
beedi innan stofna og tegunda, en
afleiding pess er takmérkud svorun
vi0 néttirulegu vali. Hegdun eda
einkenni geta préast innan stofna
eda tegundar sem auka heefni ein-
staklinga til skamms tima en hafa
neikvaedar afleidingar fyrir tegund-
ina til lengri tima litid og hefur slikt
ferli verid kallad préunarfreedilegar
blindgétur.

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-

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-

dependently.

curs. Social spiders are an unusual ex-
ample of evolutionary dead-ends.
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