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RESUMO
Entender os mecanismos adaptativos que atuam na sele¢do de padrdes de coloragdo na
natureza tem sido um dos temas centrais em pesquisas sobre evolu¢do ao longo dos
ultimos 150 anos. A coloracdo animal pode estar relacionada a uma série de fatores,
como termorregulacdo, comunica¢do intra ou interespecifica e evasdo a predagdo.
Aranhas constituem um tdxon megadiverso, altamente abundante e desempenham
importante papel na estrutura de comunidades terrestres. O grupo exibe diversos
padrdes de coloracdo e, portanto, € um bom modelo para pesquisas tanto em campo
como em laboratdrio. O objetivo deste trabalho foi explorar a coloracido de aranhas por
meio de estudos envolvendo camuflagem, mimetismo e reflexdo de raios ultravioletas.
Este projeto € composto de trés capitulos com os seguintes objetivos: (1) estudar o
polimorfismo cromdtico e mimetismo na aranha salticidea Phiale tristis, (2) testar a
hipotese de atracdo de presas na aranha orbitela Gasteracantha cancriformis
(Araneidae) e (3) investigar estratégias visuais e comportamentais em uma comunidade
de aranhas orbitelas. A partir de estudos em campo e laboratdrio realizados entre 2014 e
2018 em uma floresta tropical brasileira, encontrei resultados que revelaram diferentes
estratégias adaptativas envolvendo coloragdo em aranhas. Enquanto algumas aranhas
que forrageiam ativamente na vegetacdo exibiram coloracdes de adverténcia e
mimetismo Batesiano semelhantes a insetos peconhentos ou impalatdveis (Capitulo 1),
espécies estaciondrias enfrentam os desafios de anunciar sua coloragdo para atrair presas
(Capitulo 2) e a0 mesmo tempo de esconderem-se de seus predadores, em especial
vespas cacadoras e parasitoides, por meio da cripticidade (Capitulo 3). Esta tese
contribui com discussdes e perspectivas futuras sobre pesquisas de coloracdo animal

usando aranhas como espécies modelo.

Palavras-chave: Araneae, coloracdo animal, comportamento antipredatdrio, mimetismo



ABSTRACT
Understanding the adaptative mechanisms that work to select color patterns in nature
has been one of the central subjects in evolution research over the last 150 years.
Animal coloration may be related to several factors, such as thermoregulation, intra or
interspecific communication and escape to predation. Spiders constitute a megadiverse
taxon, highly abundant and plays important role on terrestrial community structures.
The group exhibits a variety of colour patterns and therefore is a profitable model for
both field and laboratory researches. The aim of this work was to explore spider
coloration through studies involving camouflage, mimicry and ultraviolet rays
reflection. This project is composed of three chapters with the following objectives: (1)
study the color polymorphism and mimicry in the salticid spider Phiale tristis, (2) test
the prey-attraction hypothesis in the orb-weaver spider Gasteracantha cancriformis
(Araneidae) and (3) investigate visual and behavioral strategies in a community of orb-
weaver spiders. Through field and laboratory studies conducted between 2014 and 2018
in a Brazilian rainforest, I found results that revealed different adaptative strategies
involving spider coloration. While some spiders that actively forage upon vegetation
exhibited warning coloration and Batesian mimicry, similar to venomous or impalatable
insects (Chapter 1), stationary species face the challenges of announcing their coloration
to attract prey (Chapter 2) and in the same time hide itselves from their predators,
notably hunting and parasitoid wasps, through crypticity (Chapter 3). This thesis
contributes with discussions and future perspectives about research on animal coloration

using spiders as model species.

Keywords: Araneae, animal coloration, anti-predatory behavior, mimicry
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INTRODUCAO GERAL

Entender os processos evolutivos, as estratégias adaptativas e 0os mecanismos
fisiol6gicos envolvendo os padrdes de coloragdo que existem na natureza t€ém sido um
dos grandes desafios de bidlogos evolucionistas ao longo das ultimas décadas. A
pesquisa sobre coloragdo animal teve inicio no século XIX com os estudos cldssicos de
Wallace, Darwin, Poulton e Thayer (Caro 2017) e contribuiu para o avanco de diversas
dreas da biologia e para a consolidacdo da teoria evolucionista. Estes primeiros estudos,
entretanto, eram baseados no sistema cognitivo e perceptual humano, desconsiderando,
por exemplo, os comprimentos de onda ultravioletas. Com o desenvolvimento
tecnologico e a criagao de técnicas sofisticadas, como a espectrofotometria (Caro et al.
2017), fotografia digital (Stevens et al 2007, Troscianko & Stevens 2015),
microespectrofotometria, histologia e bioinformatica (Zurek et al. 2015), hoje os
bidlogos possuem poderosas ferramentas para investigar as funcOes adaptativas da
coloracdo animal a partir de diversos modelos de visdo existentes na natureza. Desta
forma, o numero de pesquisas sobre coloragdo animal tem crescido exponencialmente
ao longo dos dltimos anos (Johnsen 2012).

O estudo da cor na natureza € altamente multidisciplinar, cobrindo tépicos
relacionados a fisica Optica, genética, fisiologia, psicologia, morfologia funcional,
ecologia comportamental e evolucdo (Endler & Mappes 2017). Mais do que isso,
estudos sobre producdo, percepc¢do, fungdo e evolugdo da coloracdo animal contribuem
continuamente para as ciéncias aplicadas ao gerar o conhecimento basico para a solugdo
de problemas sociais (Caro et al. 2017). Existem diversos casos de biomimética a partir
de padrdes de coloragdo existentes na natureza. Exemplo disto sdo as fibras Morphotex,
desenvolvidas sem a utilizacdo de pigmentos e inspirada em propriedades estruturais

das asas iridescentes de borboletas do género Morpho; os sensores de cameras
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fotograficas baseados em modelos visuais de insetos (cameras “bee eye”); e o Argus®
IT Retinal Prosthesis System (Second Sight, Sylmar, CA), um implante baseado no
sistema visual humano que estimula a retina eletronicamente e restaura a percepcao
visual em pacientes cegos (veja revisdo em Caro et al. 2017).

Atualmente sdo conhecidas diversas estratégias envolvendo coloragio,
distribuidas em praticamente todos os grupos de invertebrados e vertebrados (ver
revisao em Caro & Allen 2017). Kemp et al. (2015) classificaram os estudos sobre
coloracdo em bottom up e top down. Enquanto os primeiros se propdem a investigar as
bases proximais da propagacao, recepcao e percep¢ao da cor, e envolvem estudos sobre
processamento neural, psicofisica, genética molecular, anatomia e fisiologia visual, os
estudos fop down utilizam a cor como um traco em testes de hipdteses ecoldgicas e
evolutivas em nivel de espécies (e.g. escolha sexual), guildas ecoldgicas (e.g. presa e
predador) e grupos filogenéticos. Segundo os mesmos autores, ambos os tipos de
estudos sdo sinérgicos, (i.e. estudos bottom up fornecem bases tedricas para a criacao de
hipéteses fop down e vice-versa) e altamente recomendaveis. A coloragdo animal pode
ser interpretada como reflexo de duas possiveis rotas evolutivas em que os organismos
ou se evidenciam por meio de cores vistosas que se contrastam com o substrato, ou se
escondem pela semelhanca com o substrato (Vasconcellos-Neto & Gonzaga 2000).
Dentro destas duas estratégias, a coloragdo pode ser relacionada a uma gama de fatores,
como a termorregulacdo (Endler 1978), comunicacdo intra e interespecifica (Kelber
1999, Arnold et al. 2002), evasdo a predacao (Jiggings et al. 2001, Stevens & Merilaita
2011), adaptacdes morfoldgicas (Stoddard & Prum 2008) e especiagdo (Chamberlain et
al. 2009).

Organismos que se camuflam, por exemplo, enganam seus predadores e/ou

presas ao se tornarem dificeis de serem detectados (Ruxton & Sherratt 2004, Stevens &
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Merilaita 2009, 2011). O tipo de camuflagem mais comum e estudado é a
correspondéncia com o pano de fundo (= background matching), que ocorre quando um
organismo se torna de dificil detec¢do visual em virtude da sua semelhanca em cor,
brilho e padrao corpéreo com o substrato (Stevens & Merilaita 2011). Em contrapartida,
cores chamativas e vistosas podem estar relacionadas a uma série de estratégias, dentre
elas: antipredatéria (e.g. aposematismo, masquerade, defleccdo, deimatismo, pursuit
deterrance), antiparasitdria (distinctive eggs), aquisicdo de alimento (e.g. flushing,
luring, mimetismo nao predatorio), parasitismo (mimetismo de predador), reproducao
(reconhecimento interespecifico, atracdo de polinizadores e dispersdo de sementes) e

agonistica (media¢do de competidor) (Caro & Allen 2017).

Coloraciao em aranhas

O grupo das aranhas é megadiverso (~ 47.600 espécies descritas até 0 momento;
World Spider Catalog 2018), conquistou praticamente todos os ambientes terrestres e é
considerado um dos principais predadores invertebrados nestes ambientes, consumindo
anualmente entre 400 e 800 milhdes de toneladas de presas (Nyffeler & Birkhofer
2017). As aranhas s@o abundantes na natureza e se adaptam facilmente a condicOes de
laboratério e, desta forma, sdo consideradas bons organismos-modelo e frequentemente
utilizadas em estudos filogenéticos e ecologicos (Wise 1993, Zschokke & Herberstein
2005, Foelix 2011). Além de auxiliar na regulacdo populacional de outras espécies,
notavelmente artrépodes, as aranhas sdo fonte de alimento para organismos de diversos
taxa. Os principais inimigos naturais de aranhas sdo os artropodes, como as proprias
aranhas, e insetos predadores pertencentes as familias Sphecidae, Crabronidae,
Reduviidae, Asilidae, Mantispidae, Pseudostigmatidae e Carabeidae (Helsdingen 2011),

além de vertebrados, como anfibios, lagartos, aves e pequenos mamiferos (Foelix 2011).
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Estes inimigos naturais diferem em seus sistemas visuais (Cronin et al. 2014) e,
consequentemente, na habilidade de discriminar as aranhas de seus substratos. Os
modelos visuais de predadores mais utilizados em estudos sobre coloragdo em aranhas
sdo os de aves e himendpteros, visto que estes organismos (1) possuem as bases
proximais da visdo bem conhecidas (Peitsch et al. 1992, Hart 2001), (2) estdo entre os
principais predadores de aranhas (Foelix 2011) e (3) sdo predadores orientados pela
visdo. Enquanto os himendpteros possuem visdo tricromdtica, com fotorreceptores
sensiveis as regidoes UV, azul e verde do espectro de luz (Peitsch et al. 1992), a visdo de
aves € tetracromdtica, capaz de perceber as faixas de comprimento de onda UV, azul,
verde e vermelha (Hart 2001). Apesar do crescente acimulo de conhecimento sobre a
coloracdo de aranhas sob a ponto de vista destes predadores, muitos aspectos sobre as
funcdes adaptativas da coloragdo em aranhas ainda permanecem inexplorados e/ou
inconclusivos.

Até o presente momento, pesquisas sobre coloracio em aranhas envolvem
multiplas estratégias adaptativas relacionadas a atragdo de presas, camuflagem,
mimetismo e termorregulacdo (Théry & Casas 2009). Segundo revisao de Pekar (2014),
até o momento sdo conhecidas espécies de aranhas cripticas que se camuflam em cascas
de arvores (e.g. Hersiliidae, Tetragnathidae, Thomisidae), flores (e.g. Thomisidae),
gramineas (e.g. Dictynidae, Lycosidae, Pisauridae), solo (e.g. Agelenidae,
Phyxelididae), folhas (e.g. Araneidae, Oxyopidae, Sparassidae), liquens (e.g. Araneidae,
Philidromidae), areia (e.g. Lycosidae, Salticidae) e rochas (e.g. Nesticidae, Scytodidae).
Além disto, representantes das familias Araneidae, Deinopidae, Salticidae,
Tetragnathidae e Thomisidae utilizam-se da estratégia masquerade, assemelhando-se a

galhos, detritos na teia ou no chio, fezes de aves ou frutas.
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Outros estudos exploraram a habilidade de algumas espécies de aranhas de
refletir comprimentos de onda ultravioleta (UV), principalmente na regido espectral do
UV-A, entre 300 e 400 nm (Heiling et al. 2005a,b; Théry et al. 2005; Chiao et al. 2009).
A reflexdo de UV em aranhas pode estar relacionada com a atrac@o de presas a partir de
sinais proprios, mimetismo floral ou cripsia em substrato (Craig & Ebert 1994; Hauber
2002; Tso et al. 2002, 2004, 2006; Bjorkman-Chiswell et al. 2004; Vanderhoff et al.
2008; Vieira et al. 2017; White et al. 2017). Alguns estudos demonstraram que a
coloragcdo conspicua (e.g. cores brilhantes e padrOes constrastantes) em aranhas que
refletem UV pode maximizar a atragdo de presas e, consequentemente, o sucesso de
forrageamento (Hauber 2002, Heiling et al. 2003, 2005a, b). Em contrapartida, cores
chamativas em espécies polimorficas podem atuar como coloragdo de adverténcia
(aposematismo) contra predadores (Gawryszewski 2007, Gawryszewski & Motta 2008,
2012).

Dentre as aranhas que refletem UV, algumas sdo capazes de absorver energia de
espectro UV e transformé-la em luz de comprimento de onda mais longo, fendmeno
denominado fluorescéncia (Schatz & Ratner 1993). Alguns estudos sugeriram que a
fluorescéncia em aranhas evoluiu sob pressdo seletiva de aves e insetos predadores e
possui relagdo com mecanismos de camuflagem ou atragdo de presas (Vieira 2015,
Vieira et al. 2017). Apesar disto, até 0 momento o papel da fluorescéncia em aranhas foi
demonstrado apenas para Cosmophasis umbratica (Simon 1903) (Salticidae), espécie
cujo dimorfismo sexual na fluorescéncia possui importante fun¢do no comportamento
reprodutivo e selecdo sexual (Lim et al. 2007).

Um dos grupos mais explorado em estudos sobre coloracdo € o das aranhas-
caranguejo (Thomisidae). Algumas espécies dessa familia, como Misumena vatia

(Clerck, 1757) e Thomisus onustus Walckenaer, 1805, vivem camufladas em flores,
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sendo que M. vatia é particularmente incomum pela capacidade de realizar mudanca
reversivel da coloracdo do seu corpo, do branco para o amarelo e vice-versa
(Schmalhofer 2000, Théry & Casas 2002, Théry et al. 2011). Esta forma de cripticidade
tem sido interpretada por ser potencialmente defensiva (evasdo a predacio) e agressiva,
na medida em que as aranhas se escondem também de suas presas (Morse 2007). A
presenca de aranhas Thomisidae camufladas em flores pode também interferir
negativamente em interacdes mutualisticas planta-polinizador, afetando o fitness da
planta hospedeira (Ings & Chittka 2009). Llandres & Rodriguez-Gironés (2011), por
exemplo, mostraram que a reflexdo de UV em Thomisus spectabilis Walckenaer, 1805 €
um dos fatores que afeta negativamente a visita de polinizadores (abelhas) em flores de
Bidens alba (Asteraceae). Recentemente, Vieira et al. (2017) mostraram que individuos
adultos do thomisideo Epicadus heterogaster (Guérin, 1829), que vivem sobre folhas,
utilizam a reflexd@o de UV como principal sinal na atracdo de polinizadores. Trata-se do
primeiro estudo que demonstrou que uma aranha-caranguejo pode atrair suas presas
independente da sinalizagcdo exercida pelas flores.

Além das investigagdes envolvendo coloracdo criptica e reflexdo de UV, é
relativamente bem conhecida a relacio de mimetismo entre aranhas e insetos-modelo
(e.g. formigas e vespas) (Brignoli 1984, Elgar 1993, Cushing 1997). Destacam-se entre
estas aranhas as denominadas mirmecomorfas, pertencentes principalmente as familias
Salticidae e Coriniidae, as quais podem apresentar adaptagdes morfologicas e
comportamentais que as tornam semelhantes as formigas-modelo (Cushing 1997).
Dentre as adaptagdes morfoldgicas, algumas espécies aparentam possuir trés segmentos
corporais ao invés de dois, possuem pernas longas e finas e apresentam modificagdes na
pigmentacdo da cuticula e nas queliceras que as tornam semelhantes a mandibulas e

olhos compostos das formigas, respectivamente (Cushing 1997). Além das
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modificagdes em sua morfologia, sabe-se que algumas aranhas mirmecomorfas se
locomovem de maneira semelhante as suas formigas-modelo (Boevé 1992) e
apresentam o comportamento incomum de levantarem o primeiro ou segundo par de
pernas, imitando os movimentos de antenas (Reiskind 1977, Jackson 1986).

Segundo Reiskind (1977), em diversas interacdes o mimetismo € espécie-
especifico. Algumas espécies de aranhas mirmecomorfas apresentam polimorfismo na
fase adulta, sendo que cada morfo se assemelha a uma espécie modelo (Wanless 1978,
Oliveira 1988, Cushing 1997). Segundo Mclver & Stonedahl (1993), o significado
adaptativo da mirmecomorfia em aranhas pode estar relacionado a diversas hipoteses,
dentre as quais se destaca o mimetismo Batesiano. Embora a semelhanca de aranhas
com formigas seja bastante investigada, o0 mimetismo entre aranhas e outros insetos

ainda € inexplorado.

Sistema de estudo

Alguns grupos de aranhas sdo especialmente atrativos por possuirem
grande diversidade de espécies e alta variagdo em seus padroes de coloracdo. A familia
Salticidae (aranhas papa-moscas), por exemplo, € cosmopolita e possui mais de 7500
espécies descritas at¢é o momento (World Spider Catalog 2018). Algumas espécies de
aranhas salticideas mimetizam outros insetos, principalmente himendpteros (e.g.
formigas, Cushing 1997, Corcobado et al. 2016; e vespas, Nentwig 1985) e apresentam
adaptacoes morfolégicas e comportamentais que as tornam semelhantes aos seus
modelos. A espécie Myrmarachne formicaria (De Geer, 1778), por exemplo, apresenta
padrdo de locomog¢do semelhante ao de formigas do género Formica, além de possuir o
comportamento de levantar o primeiro par de pernas € movimenta-lo como se fosse um

par de antenas (Shamble et al. 2017). Em contrapartida, a espécie Phiale formosa



19

(Banks, 1909) atua como modelo para mariposas metdlicas do género Brenthia
Chambers, 1878 (Choreutidae), que nao € reconhecida pela aranha como presa (Rota &
Wagner 2006). Em um estudo recente, Robledo-Ospina et al. (2017) mostraram que os
salticideos podem apresentar diferentes estratégias envolvendo coloragdo, adotando
coloracdes disruptivas em seus substratos (Anasaitis sp.) ou a estratégia de background
matching (Hargus sp.). Segundo Rota & Wagner (2006), casos de mimetismo
envolvendo Salticidae sdo mais frequentes na natureza do que se imaginava até o
momento, e a realizacdo de estudos sobre o tema € essencial para auxiliar no
entendimento da evolu¢ao do mimetismo em aranhas.

A espécie Phiale tristis Mello-Leitdo, 1945, alvo do estudo realizado no capitulo
I, é altamente polimorfica, contendo individuos com diferentes padrdes de coloragdo
chamativos sob o ponto de vista humano (Galiano 1981). Desta forma, € possivel que P.
tristis apresente adaptacdes comportamentais (antipredatdrias) e morfoldgicas (padroes
de cor) que as tornem semelhantes a organismos peconhentos e/ou impalatdveis. Além
disto, acreditamos que cada padrdo de coloragdo estd inserido em um anel mimético,
tornando esta espécie um promissor alvo para estudos futuros sobre a evolucdo da cor
em aranhas.

Outro grupo bastante estudado € o das aranhas construtoras de teias orbiculares,
também conhecidas como aranhas orbitelas. Estas espécies sdo predadoras estaciondrias
do tipo senta-e-espera, ou seja, aguardam estdticas a aproximacdo de suas presas, €
utilizam suas teias como armadilha para a captura de insetos voadores. As familias
Araneidae e Tetragnathidae (alvos dos estudos referentes aos capitulos II e III) sdo os
grupos de aranhas orbitelas mais diversos, com 1195 e 4440 espécies descritas até o
momento, respectivamente (World Spider Catalog 2018). Conhecer tanto as presas

quanto os predadores destes grupos os tornam bons alvos para estudos envolvendo
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coloragao, tendo em vista que o uso destes modelos visuais € um pressuposto essencial
para andlises de espectrofotometria. Neste sentido, sabe-se que diversas espécies de
araneideos e tetragnatideos sio alvo de himendpteros predadores e parasitoides. Vespas
ectoparasitoides cenobiontes da subfamilia Pimplinae, por exemplo, atacam
preferencialmente aranhas orbitelas adultas e subadultas, muitas vezes modificando o
comportamento de construcio de teia das aranhas hospedeiras para garantirem a
sobrevivéncia da pupa do parasitoide (Eberhard 2000). Além destas vespas, aves
representam um dos principais predadores visualmente orientados de aranhas orbitelas
(Gonzaga 2007) e, desta forma, optamos por utilizar modelos visuais representativos de
aves (tetracromdticos) e himendpteros (tricromdticos) no presente projeto,
particularmente no capitulo III. Atuando como predadores, aranhas orbitelas usualmente
se alimentam de dipteros e himendpteros (Hauber 2002, White & Kemp 2016),
organismos utilizados como modelos de presas das aranhas para o estudo referente ao
capitulo II.

Ambas as aranhas tecelds de teias orbiculares e o salticideo P. fristis ocorrem em
regides de borda de mata na Serra do Japi (-23.231598, -46.936784), local escolhido
para a realizacdo dos estudos contidos nesta tese. As regides de borda da mata
apresentam diferentes condicdes abidticas (e.g. luminosidade, ventos, umidade e
temperatura) quando comparadas com o interior da mata, resultando em uma
diversidade especifica de organismos (Messas et al. 2014, Souza et al. 2015). Estas
espécies apresentam adaptagdes fenoldgicas e comportamentais ao ambiente de borda
de mata, os quais sofrem constantes distirbios naturais e antrépicos e, portanto, sdao
ambientes que devem ser considerados em estratégias de conservacdo € manejo

ecologico.
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Objetivos gerais e especificos

Este projeto teve como objetivo investigar estratégias adaptativas e o papel
ecoldgico da coloracdo em aranhas que vivem em ambientes de borda de mata em uma
floresta Neotropical. Realizamos as amostragens a partir de observagdes em campo e
andlises laboratoriais por meio de espectrofotometria. O trabalho estd dividido em trés
capitulos, cujos objetivos especificos sdo descritos a seguir.

Capitulo I. Neste estudo nos propusemos a descrever os padroes de coloragao da
espécie polimorfica Phiale tristis (Salticidae) e investigar se, além da cor, a espécie
apresenta estratégias comportamentais que as tornam mimicas de insetos modelo
peconhentos e/ou impalataveis.

Capitulo II. Este trabalho teve como objetivo testar a hipdtese da atragdo de
presas em um predador estaciondrio do tipo senta-e-espera, utilizando-se como espécie
alvo a aranha orbitela polimérfica Gasteracantha cancriformis (Linnaeus, 1758)
(Araneidae). Para isto, analisamos em laboratério as caracteristicas espectrais das
aranhas (intensidade de emissdo de UV e fluorescéncia) e verificamos se a espécie
possui coloracdo atrativa levando-se em consideracdo o sistema visual de suas
principais presas. Adicionalmente, quantificamos em campo as frequéncias dos padroes
de coloracdo da espécie e testamos se a presenca da aranha no centro da teia aumenta
seu sucesso de forrageamento.

Capitulo III. Neste ultimo estudo, investigamos estratégias de defesa visuais e
comportamentais em uma comunidade de aranhas orbitelas que habita ambientes de
borda de mata. Testamos a hipdtese de que a colorag@o destas aranhas ndo é conspicua
sob o ponto de vista de seus principais predadores visualmente orientados (aves e

vespas). Em adicdo, testamos em campo se o comportamento de defesa destas aranhas
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estd relacionado com a posicdo de repouso da aranha, camuflagem e presenca de

adaptacdes morfoldgicas (e.g. abdome rigido com espinhos).
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CAPITULO L. Polimorfismo cromatico em Phiale tristis Mello-Leitao, 1945

(Araneae, Salticidae): um possivel caso de polimorfismo mimético Batesiano

RESUMO

A coloracdo animal representa um dos temas centrais em estudos sobre evolucdo e o
mimetismo € reportado como resultado da selecdo natural. A maioria dos mimetismos
Batesianos em Araneae € focada em espécies mirmecomorfas e sdo raras as espécies
que mimetizam organismos de outros tdxons. Nosso objetivo foi explorar os
mimetismos potenciais na aranha polimoérfica Phiale tristis (Salticidae) e verificar se
esta espécie possui semelhangas morfoldgicas e comportamentais a insetos. Realizamos
busca visual por individuos de P. tristis adultos, bem como de potenciais insetos-
modelo simpdtricos e sincronicos durante quatro anos, e descrevemos os seus padroes
de coloracdo. Também estudamos o comportamento de defesa de P. tristis frente a
aproximacdo de um potencial predador e comparamos com 0s comportamentos de
salticideos simpatricos, visto que o comportamento de P. tristis parecia diferir do
comportamento usual da familia. Identificamos 13 padrdes de coloragdo em aranhas
fémeas, com cores de adverténcia que variam em tonalidades de branco, preto, amarelo,
laranja e vermelho. Estes padroes também foram encontrados em 26 espécies de insetos
distribuidas em nove grupos de besouros, dois de vespas e um de cigarrinhas.
Diferentemente de outras espécies de salticideos, P. tristis apresentou comportamento
de defesa ao levantar o primeiro par de pernas e/ou encolher as pernas e se manter
estdtica. Este estudo sugere que os padrdes de cor de P. tristis sdo parte integrante de
aneis miméticos e que a espécie possui adaptacoes morfolégicas, visuais e
comportamentais que as tornam potenciais mimicas Batesianas de insetos que possuem

defesas (e.g. peconha, impalatabilidade e sangramento reflexo) contra seus predadores.
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INTRODUCAO

Estudos sobre coloracdo animal configuram um dos temas centrais em pesquisas
sobre evolucdo e adaptacdo (Stevens & Ruxton 2012). Enquanto algumas espécies
animais se escondem pela semelhanca com o substrato, outras se evidenciam por meio
de cores vistosas (Vasconcellos-Neto & Gonzaga 2000). A colora¢do conspicua pode
ser explicada por diversos fatores, dentre eles evasdo a predacdo (Ruxton et al. 2004),
selecdo sexual (Ryan 1990) e atracdo de presas (Hauber 2002). Espécies indefesas e
palatdveis podem imitar o padrdo de coloragdo ou outras caracteristicas (e.g. quimicas,
comportamentais e acusticas) de espécies aposemadticas que possuem defesas contra
seus predadores, como toxinas e impalatabilidade (mimetismo Batesiano; Ruxton et al.
2004, Mappes et al. 2005). Como resultado, estas espécies mimicas ganham protecao
contra predadores visualmente orientados (Ruxton et al. 2004, Rota & Wagner 2006). A
selecdo dependente de frequéncia é um importante fator que atua na evolucdo de
polimorfismo mimético Batesiano, promovendo a diversidade de aparéncia em espécies
mimicas batesianas quando existem mais de uma espécie modelo aposemadtica
(Vasconcellos-Neto & Gonzaga 2000).

Os estudos cldssicos de mimetismo basearam-se nas classificagdes de
mimetismo Batesiano (espécies indefesas que se assemelham a modelos com defesas,
Bates 1862) e Miilleriano (espécies semelhantes que igualmente apresentam defesas
contra seus predadores, Miiller 1878). Apesar disto, atualmente sabe-se que esta é uma
dicotomia simplista (sensu Speed 1999) que representam extremos de um espectro
mimético com espécies que variam em suas fidelidades miméticas e/ou grau de
defensividade (Pekéar et al. 2017). Desta forma, ainda é longo o caminho para se
entender as intrincadas redes de interacdes e os mecanismos adaptativos envolvidos em

mimetismos contendo multiplas espécies.



25

Complexos miméticos (i.e. composi¢do de diversos mimicos Miillerianos e
Batesianos) sdo geralmente constituidos de anéis miméticos, definidos como um grupo
de espécies que obtém vantagens por possuirem sinais aposemdticos similares
(Williams 2007, Wilson et al. 2015). Anéis miméticos consistem tipicamente de
espécies pouco relacionadas (Symula et al. 2001, Williams 2007, Alexandrou et al.
2011), com excec¢ao dos complexos envolvendo vespas Mutillidae (Wilson et al. 2012,
2015), borboletas Heliconius (Mallet & Gilbert 1995) e mamangavas (Williams 2007).
Pekar et al. (2017), por exemplo, descreveram um complexo mimético que inclui mais
de cem espécies de artrOpodes mirmecomorfos, com padrao de colora¢do dourado-preto
e diferentes niveis de defesa contra seus predadores, composto por himendpteros,
coleopteros, ortopteros e aranhas.

A ordem Araneae € altamente diversa em numero de espécies e historias de vida
(Wise 1993, Foelix 2011), tornando-se particularmente atrativa para estudos
relacionados ao mimetismo (Rota & Wagner 2006). De acordo com a revisdo mais
recente (Pekar 2014), padrdoes de coloragdo conspicuos de aranhas aposematicas
incluem combinagdes de preto-vermelho, preto-amarelo, branco-vermelho e vermelho-
amarelo, e sdo encontradas majoritariamente em espécies de Araneidae, Ctenidae,
Nephilidae e Theridiidae. Casos de mimetismo Batesiano sdo encontrados em aranhas
cursoriais pertencentes principalmente a familia Salticidae, e em menor frequéncia, em
Corinnidae e em aranhas tecelds Araneidae e Theridiidae. Aranhas mimetizam animais
pertencentes a 11 grupos animais, majoritariamente invertebrados (e.g. insetos,
aracnideos, crustrdceos e moluscos), embora existam registros de espécies que se
assemelham a anuros (Pekdr 2014). O principal grupo de aranhas mimicas, Salticidae

compreende espécies cagadoras com sistema visual tricromdtico (sensivel nas faixas
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UV, verde e vermelha), mais sofisticado quando comparado ao de outras aranhas (Zurek
et al. 2015).

A maioria dos estudos sobre mimetismo em aranhas envolve salticideos
mirmecomorfos (Cushing 1997, Pekar 2014), representados por mais de 300 espécies
(Pekar 2014) que possuem adaptagdes morfoldgicas, quimicas e/ou comportamentais
que se assemelham as das formigas modelo (Cushing 1997). As formigas sdo
comumente descritas como modelos Miillerianos por apresentarem uma série de
defesas, como picadas, quimicos nocivos, espinhos, cuticula espessa, mandibulas fortes
e ataque comunal (HoOldobler & Wilson 1990). Embora existam registros de
mimetismos agressivos (ver Oliveira & Sazima 1984, Elgar 1993, Castanho &
Oliveira), aranhas mirmecomorfas sdo geralmente mimicas Batesianas que se
beneficiam por meio da protecdo contra predadores (Nentwig 1985, Elgar 1993).
Algumas destas espécies sdo capazes de imitar padroes de locomocao de suas formigas-
modelo (Boevé 1992, Shamble et al. 2017) e apresentam o comportamento incomum
dentre os salticideos de levantar o primeiro par de pernas simulando movimentos de
antenas (Reiskind 1977, Jackson 1986, Shamble et al. 2017). Apesar disto, salticideos
mirmecomorfos geralmente tendem a se esconder na vegetacdo ou saltar no folhico
frente a aproximacao de predadores, diferindo do comportamento de defesa agressivo da
maioria das formigas (Brignoli 1984, Cushing 1997).

O género Phiale Koch, 1846 (Salticidae) possui mais de 60 espécies descritas
(World Spider Catalog 2017), dentre as quais, algumas apresentam polimorfismo
cromatico e cores altamente chamativas (Galiano 1981). Apesar de escassos, estudos
envolvendo o género Phiale t€m demonstrado que salticideos podem imitar outros
grupos de insetos diferentes de formigas (Nentwig 1985, Rota & Wagner 2000).

Nentwig (1985), por exemplo, sugeriu a existéncia de mimetismo Batesiano entre
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Phiale guttata (Koch, 1846) e espécies-modelo ndo identificadas de vespas Mutillidae,
que sdo evitadas por predadores devido ao comportamento agressivo, carapaca rigida,
presenca de peconha e coloragdo aposemadtica (Sexton 1964). Entretanto, o autor ndo
apresentou resultados conclusivos. Rota & Wagner (2006), em contrapartida,
demonstraram que Phiale formosa (Banks, 1909) atua como modelo para mariposas do
género Brenthia Chambers, 1878. Os autores demonstraram que estes lepiddpteros
possuem asas com padrdes de coloracdo semelhante aos das aranhas, que as reconhecem
como co-especificos e ndo como presas.

O salticideo Phiale tristis Mello-Leitao, 1945 ocorre em florestas subtropicais da
Argentina, Brasil e Paraguai, comumente associado a vegetacdo arbustiva (Galiano
1981). A espécie apresenta machos monomorficos e fémeas polimorficas (i.e.
polimorfismo ligado ao sexo), contendo padrdoes de coloracdo que variam em
tonalidades de preto, branco, laranja, vermelho e amarelo (Galiano 1981).
Diferentemente de espécies em que a coloragdo vistosa dos machos atua claramente na
selecdo sexual (e.g. Maratus spp., Girard & Endler 2014), o padrdao de coloragdo dos
machos de P. tristis ndo é tdo chamativo quanto as cores presentes nas fémeas. Esta
aranha pertence a um grupo homogéneo dentro do género, denominado grupo mimica,
que contém quatro espécies com polimorfismo cromatico (Galiano 1981). Ademais, até
o momento ndo foram realizados estudos sobre o significado adaptativo do
polimorfismo em P. tristis e o conhecimento sobre a espécie € estritamente taxondmico.

O objetivo do presente estudo foi descrever os padrdes de coloracdo de P. tristis
em uma floresta neotropical e explorar a hipétese de que esta aranha seria mimica
Batesiana de insetos simpatricos. Partimos da hipdtese de que P. fristis apresenta
convergéncias fenotipicas (e.g. formato do corpo e padrdes de coloragdo) com espécies

modelo ndo aparentadas, simpétricas e que possuem defesas contra seus predadores (e.g.
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peconha, substancias quimicas impalativeis e sangramento reflexo). Além disto,
esperamos que este salticideo apresente estratégias comportamentais anti-predatorias
semelhantes aos comportamentos de insetos (e.g. levantar o primeiro par de pernas e
movimentd-lo como se fossem antenas) e, consequentemente, diferentes dos

comportamentos usuais de salticideos nao mimicos.

MATERIAL E METODOS

Area de estudo

Realizamos o estudo na Serra do Japi (-23.231598, -46.936784), localizada no
municipio de Jundiai, Sdo Paulo. O clima é sazonal, com variacdo na temperatura média
mensal de 13.5°C em julho a 20.3°C em janeiro. O periodo mais seco ocorre de junho a
setembro, enquanto que os maiores indices de precipitagdo ocorrem de dezembro a
fevereiro (Pinto 1992). Esta area apresenta gradiente altitudinal que varia de 700 a 1300
m e contém diferentes fitofisionomias, dentre as quais se destaca a floresta estacional
montana semidecidua (Leitdo-Filho 1992). A Serra do Japi € a maior floresta continua
do estado de Sao Paulo e constitui um dos poucos remanescentes de Mata Atlantica
brasileira, sendo assim uma drea prioritdria para conservagdo. Realizamos a coleta de
dados em altitudes baixas e intermedidrias da serra (700 a 1000 m), onde a espécie de

estudo é mais frequente (YFM, obs. pess.).

Padrées de coloracdo
A primeira etapa do estudo consistiu da descricdo dos padrdes de coloragdo de
machos e fémeas adultas de P. tristis. Realizamos entre 2014 e 2018 procura visual

durante o periodo diurno (08:00 a 18:00) por individuos adultos deste salticideo em
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regides de borda da mata, com esforco de procura entre os meses de novembro a
fevereiro de cada ano (periodo de ocorréncia das aranhas adultas). Procuramos pelas
aranhas em vegetacdes arbustivas a herbéceas, locais onde os individuos forrageaiam
durante o dia. Fotografamos as aranhas encontradas utilizando a cdmera Canon 5D
Mark II acoplada e uma objetiva macro de distancia focal 100 mm e, posteriormente,
analisamos as imagens para descrever os padrdoes de coloragdo do prossoma,
opistossoma e pernas das aranhas de acordo com Galiano (1981).

Para verificar como se distribuem os padrdes de coloracao dentro da populacdo,
comparamos as frequéncias de individuos encontrados de cada padrdo de coloragdo com
as frequéncias esperadas ao acaso (proporcdes esperadas iguais). Para isto, realizamos o
teste G com nivel de significancia de 0.05 (Sokal & Rohlf 1994, Zar 1998) utilizando o

software R™ (R Core Team 2018).

Comportamento de defesa de Phiale tristis

Para cada aranha encontrada, simulamos aproximac¢des de um potencial
predador humano (metodologia semelhante a Cooper et al. 2008, Dugas et al. 2015,
Ozel & Stynoski 2011, Blanchette et al. 2017). Realizamos as aproximacdes com
velocidade constante (esticando o brago de modo lento — 2 cm/s) em direcdo frontal as
aranhas e registramos os comportamentos de defesa exibidos por cada individuo.
Categorizamos os comportamentos (1) levantar o primeiro par de pernas, (2) encolher as
pernas junto ao corpo, (3) se mover para a face abaxial da folha e (4) saltar em dire¢do a
vegetacdo. Para verificar se os comportamentos de evasdo a predacdo de P. fristis sao
semelhantes ao de insetos e distintos dos comportamentos usuais de Salticidae,
realizamos a mesma metodologia em outras espécies de salticideos simpdtricos.

Comparamos as frequéncias de comportamentos de P. tristis com as frequéncias dos
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comportamentos das outras espécies utilizando do teste G, com nivel de significancia de

0.05 (Sokal & Rohlf 1994, Zar 1998), utilizando o software R™ (R Core Team 2018).

Potenciais insetos-modelo de Phiale tristis

Para verificar se os individuos de P. tristis possuem padrdo de coloragdo de
coloragcao semelhante ao de outras espécies de artropodes, realizamos busca visual por
potenciais insetos-modelo para cada padrio de coloracdo das aranhas. Para ser
considerado um potencial inseto-modelo, estabelecemos os seguintes critérios: (1)
possuir coloracdo semelhante (sob o ponto de vista humano) a da aranha (2) ocorrer de
maneira simpdtrica e sincrOnica aos individuos adultos de P. tristis e (3) serem
peconhentos e/ou impalatdveis para seus predadores (Pekar et al. 2017). Além disto,
consideramos apenas os insetos que ocorrem nos mesmos micro-habitat de P. tristis, 1.e.
sobre folhas de vegetacdo arbustiva e herbdcea, e com atividade diurna. Registramos se
os insetos apresentavam secrecOes liquidas ou volateis com cheiro forte quando
manipuladas e utilizamos informacdes existentes na literatura para verificar se os
potenciais  insetos-modelo possuem defesas contra seus predadores (e.g.
impalatabilidade, sangramento reflexo e peconha). Coletamos e fotografamos os
individuos encontrados, e posteriormente realizamos a identificagdo dos insetos modelo

até o nivel mais especifico possivel.

RESULTADOS
Padrées de coloracdo

Encontramos ao todo 43 individuos de P. tristis na Serra do Japi. O baixo
nimero de individuos pode ser explicado pelo fato de a espécie ser rara e distribuida de

maneira esparsa ao longo da Serra, bem como pelo comportamento das fémeas adultas
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de abrigarem-se em reftgios construidos por folhas na vegetacdo arbustiva (Fig. 1A).
Dentre as aranhas adultas que encontramos sobre vegetacdo arbustiva e herbdcea
(N=39), seis individuos eram machos e 33 eram fémeas, i.e., a espécie apresentou razao
sexual enviesada para fémeas (razao de 5,5:1).

Aranhas jovens (N=4) sio monomorficas e possuem coloracdo escura, com
excecdo dos metatarsos e tarsos amarelos-claro (Fig. 1B). Os machos adultos possuem
coloracdo preta com faixas branco-amareladas longitudinais na regido dorsal do abdome
e nas regides laterais da carapaca e do abdome. As fémeas adultas apresentam
polimorfismo cromético, totalizando 13 padrdes de coloracdo encontrados durante o
periodo de estudo (Fig. 1C-O). Os padrdes variam em tonalidades das cores preta,
branca, amarela, vermelha e laranja, bem como na distribui¢do das cores ao longo do
corpo da aranha, em faixas, manchas circulares ou de maneira variegada (Tab. 1).

O padrao com maior nimero de aranhas encontradas foi o padrdo 2, amarelo e
preto (23.08%, N=9), seguido pelos padrdes 1, branco e preto (17.95%, N=7) e 9, preto
e laranja (12.82%, N=5). Dentre os demais fenotipos, encontramos trés individuos dos
padrdes 5, 6 e 11 (7.69% cada), dois individuos dos padroes 4 e 12 (5.13% cada) e
apenas uma aranha de 3, 7, 8, 10 e 13, representando cada um 2.56% do total (Fig. 2).
Nao houve diferenca nas frequéncias dos padrdes encontrados quando comparadas com

as frequéncias esperadas ao acaso (G=9.915, g.1.=12, p=0.623).

Comportamento de defesa

Registramos os comportamentos dos 39 individuos adultos de P. tristis, bem
como de 30 salticideos simpatricos pertencentes a outras espécies. Houve diferenca nos
padrdes comportamentais apresentados por P. fristis € por outros salticideos (G=50.673,

g.1.=3, p<0.001, Fig. 3). Frente a aproximag¢do de um potencial predador, P. tristis
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apresentou com maior frequéncia os comportamentos de levantar o primeiro par de
pernas e movimentd-lo de maneira semelhante a antenas (71.79%, N=28) e de encolher
as pernas junto ao corpo (12.82%, N=5) (Fig. 4). Em contrapartida, os outros salticideos
geralmente apresentaram os comportamentos de saltar na vegetacao (66.67%, N=20) ou
esconder embaixo de folhas (30%, N=9). Estas espécies ndo exibiram o comportamento
de encolher as pernas e apenas um salticideo mirmecoformo levantou o primeiro par de

pernas.

Insetos-modelo de Phiale tristis

Encontramos potenciais insetos-modelo para todos os padrdes de coloracao de P.
tristis, com exce¢do do padrdo 10 (preto-branco-vermelho variegado). Os modelos
pertencem a 26 espécies distribuidas em nove tdxons de Coleoptera (Cantharidae,
Cerambycidae, Cleridae, Chrysomelidae, Erotylidae, Lampyridae, Lycidae, Meloidae e
Tenebrionidae) e um de Auchenorrhyncha (Cercopidae) que incluem espécies
impalataveis, além de duas familias Vespidae e Mutillidae (Hymenoptera), cujas
espécies sao peconhentas (Tab. 2).

A colorag@o branca-preta (aranhas macho e fémeas dos padroes 1, 12 e 13) esta
presente em seis espécies de coledpteros pertencentes as familias Cantharidae (sp. 1)
Cerambycidae (sp. 1), Cleridae (Enoclerus sp. 1), Meloidae (Epicauta atomaria
(Germar, 1821) e Epicauta sp.) e Tenebrionidae (Poecilesthus luteomaculatus). O
padrdao amarelo-preto (padrdes 2, 3 e 4) ocorre em crisomelideos (Calligrapha polyspila
Germar, 1821, Desmogramma sp. e Agathomerus sellatus Germar, 1823), cantarideos
(Chauliognathus sp.) e em Vespidae (Polistes sp.). Os potenciais modelos dos padrdes
vermelho-preto (5 e 6) distribuem-se em Chrysomelidae (Botanochara sp. € Coelomera

lanio (Dalman, 1823)), Erotylidae (sp. 1) e Cercopidae (sp. 1). Aranhas com padrio
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amarelo-preto-vermelho (7) apresentaram coloracdo semelhante ao cerambicideo
Stenygra conspicua (Perty, 1832), bem como a Enoclerus sp. 2 (Cleridae) e a
Sphenorhina rubra (Cercopidae). Para os dois padrdes laranja-preto (8 e 9), existem
potenciais insetos-modelo pertencentes a Cerambycidae (sp. 2), Erotylidae (Ellipticus
sp.), Lycidae (Calopteron sp., Emplectus sp., Idiopteron sp., Plateros sp.) e Lampyridae
(Pyrogaster aff. telephorinus Perty, 1808). Finalmente, o padrdo 11 (branco-laranja-
preto) apresentou alta similaridade de coloracao com a vespa mutilidea Hoplomutilla sp.
Aranhas dos padrdes 4 e 9 (Fig. 6) provavelmente fazem parte de anéis miméticos ja

descritos para a Serra do Japi por Nascimento & Del-Claro (2012).

DISCUSSAO

Nossos resultados suportam a hipdtese de que P. tristis € um potencial mimico
Batesiano de insetos e adiciona a literatura evidéncias visuais € comportamentais da
existéncia de um caso incomum de mimetismo em aranhas envolvendo uma espécie de
salticideo ndo mirmecomorfa. Consideramos P. fristis uma potencial espécie mimica
pela somatoria das seguintes caracteristicas: (1) possuir corpo robusto e pernas curtas,
formato semelhante ao de vdrios insetos (e.g. coledpteros, homopteros e vespas), (2)
apresentar cores de adverténcia e (3) padroes de coloracdo semelhantes a insetos que
possuem defesas (peconha, substancias quimicas impalatdveis e sangramento reflexo)
contra predadores, (4) apresentar comportamentos anti-predatorios pouco esquivos
frente a aproximacao de um potencial predador.

Phiale tristis apresenta alto polimorfismo cromdtico na Serra do Japi, com
presenca de machos adultos monomorficos e 13 dos 20 padrdes de fémeas encontrados
por Galiano (1981) a partir do cruzamento das aranhas. As fémeas da espécie

apresentam cores de adverténcia que variam em tonalidades de preto, branco, amarelo,
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laranja e vermelho. Stevens & Ruxton (2012) propuseram diversas hipdteses nao
excludentes que podem explicar o fato do vermelho, amarelo e preto serem comumente
consideradas colora¢des de adverténcia. Amarelo e vermelho geralmente possuem alto
contraste em relacdo ao substrato (folhagem verde), promovendo detec¢do. Além disto,
estas cores sdo resistentes a sombra (que é rica em azul e UV) e a mudangas de
iluminacdo (e.g. enquanto o branco pode se tornar rosa no nascer e por-do-sol, a cor
preta ndo varia ao longo do dia), provendo um sinal confidvel sob diferentes habitat e
condi¢des de luminosidade. Como terceira hipdtese, amarelo, preto e vermelho possuem
alto contraste cromdtico e de luminincia. Essas cores podem permitir camuflagem
dependente da distancia caso amarelo/vermelho e preto misturem-se em uma cor média
que corresponda ao substrato a distancias em que a visdo do predador ndo é mais
suficiente para discriminar componentes de marcag¢do individuais. Finalmente, os
autores discutiram que estas cores sdo distintas de espécies tipicamente palataveis. Além
disto, predadores visualmente orientados tendem a evitar padroes de coloracdo de
adverténcia apds experiéncias de predacdo de espécies aposemadticas toxicas ou
impalataveis (Wiklund & Jarvi 1982, Engen et al. 1986). Desta forma, o polimorfismo
cromédtico de P. tristis, ao conter as principais cores de adverténcia existentes na
natureza, configura um excelente modelo natural para investigagdes focadas em testar as
hipoteses supracitadas sobre evolugdo da coloracio de adverténcia em animais.

O comportamento de defesa exibido por P. tristis de levantar as pernas e
movimentad-las como antenas € relativamente comum em salticideos mirmecomorfos
(Reiskind 1977, Jackson 1986, Shamble et al. 2017). Entretanto, encolher as pernas
junto ao corpo difere dos padrdes comportamentais frequentes na maioria dos
salticideos, incluindo aranhas mirmecomorfas, de saltar na vegetacdo ou esconder

embaixo de folhas (Brignoli 1984, Cushing 1997). Phiale tristis apresentou, de maneira
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geral, comportamento menos esquivo quando comparado as aranhas mirmecomorfas.
Os dois comportamentos exibidos por P. tristis sdao de exibicdo, o primeiro
assemelhando-se a insetos que exibem suas antenas e o segundo como a insetos que
recolhem antenas e mantém as pernas junto ao corpo, exibindo seu padrdo de coloracdo
sem qualquer comportamento de fuga (Edmunds 1974).

Os artrépodes encontrados como potenciais modelos de P. tristis possuem
defesas fisicas e quimicas contra seus predadores. Os grupos de besouros, bem como de
cigarrinhas, apresentam substincias quimicas (e.g. cantharidina) que as tornam
impalataveis para seus predadores (Carrel & Eisner 1974, Blum 1981, Dettner 1987,
Acorn 1988, Moore & Brown 1989, Eisner et al. 2005, Nascimento 2009, Bravo et al.
2017). Besouros Cerambycidae, além de possuirem substincias impalataveis,
apresentam mandibulas e mordidas fortes (Nascimento 2009). Besouros Meloidae
(Bravo et al. 2017) e cigarrinhas Cercopidae (Peck 2000) podem afastar seus predadores
pela capacidade de liberar hemolinfa espontaneamente (sangramento reflexo). Vespas
da familia Mutillidae possuem carapaca rigida e, assim como Vespidae, toxinas
(peconha) associadas a 6rgdos inoculadores (ferrdes), sendo também eventualmente
evitados e/ou rejeitados pelos seus predadores (Nentwig 1985). As listras amarelas e
pretas encontradas em uma espécie de Vespidae neste estudo sdo conhecidamente cores
brilhantes que sinalizam a um potencial predador sua toxicidade (Pekar et al. 2017,
Nascimento 2009, Nascimento & Del Claro 2012). Dada a diversidade de defesas destes
potenciais modelos e a semelhanga com as aranhas, o polimorfismo cromatico de P.
tristis provavelmente estd evoluindo sob pressdo seletiva de predadores visualmente
orientados (e.g. aves). Estudos que comparem os espectros de reflectancia das aranhas
com seus modelos, bem como experimentos de predacdo em laboratério, sdo altamente

desejaveis para determinar a eficiéncia do mimetismo de P. tristis.
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Diversos estudos demonstraram que a fung¢do da coloracdo animal pode ser
multipla em uma mesma espécie (Endler & Mappes 2017). Aranhas polimérficas
podem utilizar a cor para camuflagem (Messas et al. 2014) e atragdo de presas (Vieira et
al. 2017), apresentar diferentes padrdoes de coloracio de acordo com a dieta
(Schmalhofer 2000) ou mesmo mudarem de cor ao longo de alguns dias ou entre mudas
(Théry et al. 2011). Machos de aranhas do género Maratus Karsch, 1878 (Salticidae)
apresentam cores chamativas e comportamentos de corte complexos utilizados na
selecdo sexual (Girard & Endler 2014), mas este ndo parece ser o caso de machos de P.
tristis, visto que a coloracdo dos machos ndo é tao chamativa como a dos diferentes
fendtipos de fémeas. Desta forma, estudos bottom up e top down (sensu Kemp et al.
2015) que investiguem as bases proximais da visdo de P. tristis, 0s mecanismos
fisiolégicos envolvidos na producdo de cor, bem como a coloracdo das aranhas sob o
ponto de vista de multiplas presas e de co-especificos sdo necessdrios para testar
entender a os caminhos evolutivos da cor nesta espécie.

Como aranhas geralmente sdo palatdveis, em especial para aves e lagartos, o
polimorfismo de P. tristis parece ser do tipo Batesiano por imitar modelos impalatdveis.
Os diferentes padroes assemelham-se, sob o ponto de vista humano, aos seus modelos
em diferentes niveis de fidelidade, i. e., algumas aranhas possuem tons e padrdes de
distribuicao (listras, manchas) de cores mais fieis aos seus potenciais modelos do que
outras. De acordo com o recente estudo de Sherratt et al. (2017), existem diversas
explicagdes plausiveis para os mimetismos imperfeitos, dentre elas a hipotese “olhos de
quem ve€”, que prediz que para avaliar perfeicdo do mimetismo entre espécies ¢
necessario considerar a ecologia sensorial sob o ponto de vista dos predadores, o
comportamento da presa em questdo e as condi¢des sob as quais ela é encontrada na

natureza. Os mesmos autores discutem outras hipdteses que atuam na evolugdo de
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mimicos imperfeitos, como o relaxamento da sele¢do a partir de limitacdes perceptuais
e a teoria da detec¢do de sinais. Além disto, a sele¢do natural tende a favorecer a
evolucao de polimorfismos miméticos em mimicos de modelos aposematicos, visto que
a selecdo ¢ dependente de frequéncia e € negativa para maior abundancia do imitador
(Vasconcellos-Neto & Gonzaga 2000). Na Serra do Japi ocorrem diversos anéis
miméticos (Nascimento & Del Claro 2012), sendo que os diferentes padroes de P. tristis
inserem-se em alguns deles (e.g. padrdes amarelo-preto e laranja-preto), sejam como
mimicos perfeitos sejam como mimicos imperfeitos.

Nosso estudo configura uma aproximac¢do inicial a um caso de mimetismo
complexo, envolvendo multiplas espécies com diferentes sistemas visuais, niveis de
palatabilidade e interacOes interespecificas. Embora o mimetismo batesiano seja
caracterizado pela convergéncia fenotipica entre um modelo impalatdvel e uma espécie
mimica palativel, a evolucdo convergente pode surgir através de mecanismos
evolutivos alternativos e exemplos putativos de mimetismo batesiano devem ser
rigorosamente testatos (Kristiansen et al. 2018). Desta forma, acreditamos que P. tristis
configura um excelente modelo para estudos sobre mimetismo € encorajamos
investigacoes com o objetivo de aprofundar os estudos desse sistema, testando a

eficiéncia do mimetismo com diferentes predadores.
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Tabela 1. Descricao dos padrdes de coloracdo do prossoma, opistossoma e pernas de aranhas Phiale tristis que ocorrem na Serra do Japi, Jundiai,

Sao Paulo. Cada padrao estd representado na Figura 1 (1C-10).

Padrao Prossoma Opistossoma Pernas
reto com faixa longitudinal . o . retas com manchas brancas nas tibias
1(10) p & preto com faixas longitudinais dorsal e laterais brancas p
branca € metatarsos
2 (1D) amarelo e preto amarelo e preto (duas manchas anteriores, uma faixa amarelas com (Arsos Dretos
P transversal mediana e regido posterior) p
reto com pequena faixa . .
3(1E) {)ongi tunal gn(llarela preto com faixa transversal posterior amarela amarelas com tarsos pretos
4 (1F) laranja claro laranja claro laranja claro
5(1G) vermelho com faixas laterais  preto com faixas antero-laterais longitudinais e posterior brancas e pretas
brancas transversal vermelhas P
6 (1H) larania preto com faixa estreita laranja antero-inferior em forma de  laranjas, com tibias pretas ou amarelas,
J ferradura metatarsos amarelos e tarsos pretos
731D vermelho amarelo com mancha preta recobrindo maior parte do dorso e retas
da regido posterior; faixa longitunal vermelha estreita p
laranja e preto com faixa . . . N "
8 (1) osterior preta em forma de laranja e preto (duas manchas anteriores, uma faixa coxas, trocanteres e fémur pretos e
?erra durap transversal mediana e regido posterior) amarelos, demais segmentos laranjas
reto com faixas laterais . . laranja, com excecdo das tibias e tarsos
9 (1K) preto preto com faixa latero-posterior em forma de ferradura . ¢
laranjas (pretos) e metatarsos (amarelos)
vermelho, branco e preto . .
10 (1L) variegados p vermelho, branco e preto variegados vermelho, branco e preto variegados
. preto com quatro manchas laranjas laterais (duas de cada .
11 (IM) branco e preto variegado lado) brancas e pretas variegadas
12 (IN) branco e preto variegado branco e preto variegado brancas e pretas
reto com faixas brancas reto com manchas brancas (central e duas laterais de cada
13 (10) p p ( pretas com manchas brancas

laterais e longitudinal

lado), além de faixa lateral branca estreita




Tabela 2. Classificacdo dos potenciais insetos-modelo de Phiale tristis encontrados na Serra do Japi (Jundiai, Sao Paulo), seus respectivos

padrdes de coloragdo e defesas anti-predatérias (impalatabilidade ou toxicicidade).

Ordem Familia Espécie Coloracao Impalatabilidade  Toxicidade Sangramento reflexo
Coleoptera Cantharidae Chauliognathus sp. amarelo X
sp. 1 branco-preto X
Cerambycidae Stenygra conspicua amarelo-preto-vermelho X
sp. 1 branco-preto X
sp. 2 laranja-preto X
Cleridae Enoclerus sp. 1 branco-preto X
Enoclerus sp. 2 amarelo-preto-vermelho X
Chrysomelidae  Agathomerus sellatus amarelo-preto X
Botanochara sp. vermelho-preto X
Coelomera lanio vermelho-preto X
Calligrapha polyspila amarelo-preto X
Desmogramma sp. amarelo-preto X
Erotylidae Ellipticus sp. laranja-preto X
sp. 1 vermelho-preto X
Lycidae Calopteron sp. laranja-preto X
Emplectus sp. laranja-preto X
Idiopteron sp. laranja-preto X
Plateros sp. laranja-preto X
Lampyridae Pyrogaster aff. telephorinus laranja-preto X
Meloidae Epicauta atomaria branco-preto variegado X
Epicauta sp. branco-preto X
Tenebrionidae Poecilesthus luteomaculatus branco-preto X
Auchenorrhyncha  Cercopidae Sphenorhina rubra amarelo-preto-vermelho X X
sp. 1 vermelho-preto X
Hymenoptera Mutilidae Hoplomutilla sp. branco-laranja-preto

Vespidae

Polistes sp.

amarelo-preto

39
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FIGURAS

Fig. 1. A) Refigio de uma fémea adulta de Phiale tristis. B) aranha juvenil. C-O)
Padrdes de coloracao (1 a 13, respectivamente) de aranhas adultas de Phiale tristis que

ocorrem na Serra do Japi, Jundiai, SP.
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Frequéncia de individuos

v

Padrdes de coloragao

Fig. 2. Frequéncias de aranhas Phiale tristis com diferentes padrdes de colora¢do na

Serra do Japi, Jundiai, SP.



42

Fig. 3. Comportamentos de defesa apresentados por Phiale tristis: (A-C) encolher as

pernas junto ao corpo (D-F) levantar as pernas anteriores em laboratério e (G-O) na
natureza (Serra do Japi, Jundiai, SP) exibido por individuos com diferentes padrdes de

coloragao.
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W Phiale tristis

70 Outros Salticidae
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Levantar o primeiro par de Encolher as pernas Esconder embaixo da folha Saltar na vegetacdo
pernas

0

Tipos de Comportamentos

Fig. 4. Frequéncias dos comportamentos de defesa apresentados por Phiale tristis e

outros salticideos simpatricos na Serra do Japi, Jundiai, SP.
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Fig. 5. Aranhas mimicas de Phiale tristis e exemplos de potenciais insetos-modelo. (A-

C) Padroes branco-preto (1, 12 e 13): (A’) Epicauta sp. (Meloidae), (A’’)
Tenebrionidae sp. 1, (A’’’) Cerambycidae sp. 1., (B’) Epicauta atomaria ¢ (C’)

Enoclerus sp. 1 (Cleridae). (D) Padrao amarelo-preto-vermelho: (D’) Stenygra
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conspicua, (D’) Enoclerus sp. 2 ¢ (D’’”) Sphenorhina rubra (Cercopidae). Padroes
amarelo-preto (G, I, J): (G’) Desmogramma sp. e (I') Calligrapha polyspila
(Chrysomelidae), (I’”) Polistes sp. (Vespidae), (J’) Chauliognathus sp. (Cantharidae) e
(J’) Agathomerus cellatus (Chrysomelidae). Padrao vermelho-preto (H): (H’)
Botanochara sp. (Chrysomelidae). Padroes laranja-preto (E, K, L): (E’) Ellipticus sp.
(Erotylidae), (K’) Cercopidae sp. 1, (K’’) Coelomera lanio (Chrysomelidae), (L’)
Pyrogaster aff. telephorinus (Lampyridae) e (L’”) Cerambycidae sp. 2. Padrao branco-
laranja-preto (F): (F’) Hoplomutilla sp. (Mutilidae). Fotos: Yuri F. Messas e Jodo

Vasconcellos-Neto.
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Fig. 6. Fémeas adultas do salticideo Phiale tristis dos padroes 6 (A) e 4 (B) e seus

respectivos anéis miméticos existentes na Serra do Japi, Jundiai, Sdo Paulo (figuras a

direita retiradas de Nascimento & Del-Claro 2012).
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CAPITULO II. A presenca de um predador estacionario no centro da teia

aumenta seu sucesso de forrageamento

RESUMO

A atracdo de presas tem sido investigada em aranhas orbitelas que possuem coloracao
conspicua. Fémeas de Gasteracantha cancriformis (Araneidae) apresentam
polimorfismo cromético, variando em tons brancos, vermelhos, amarelos e pretos. Neste
trabalho, testamos a hipétese de que a presenca de G. cancriformis no centro da teia esta
relacionada a atracdo de presas. Em campo, investigamos as frequéncias dos padrdes de
coloragdo das aranhas e conduzimos um experimento que consistiu de dois tratamentos:
teias contendo aranhas do padrao mais frequente e teias cujas aranhas foram removidas.
Observamos simultaneamente o nimero de presas interceptadas cada tratamento e
registramos a direcdo, dorsal ou ventral em relacdo a aranha, em que as presas foram
interceptadas. Em laboratério, mensuramos a reflectincia das aranhas para verificar
como os individuos sdo percebidos pela visdo cromdtica e acromdtica de algumas de
suas presas (dipteros e himendpteros). Além disto, iluminamos as aranhas com luz UV
em uma camara escura para verificar se emitem fluorescéncia. Teias com presenca de
aranhas atrairam mais presas do que teias sem aranhas. Houve diferenca entre as
direcdes das presas (dorsal > ventral) em teias com aranhas, enquanto que em teias sem
aranhas as direcoes ndo diferiram. Verificamos que apenas a regido dorsal do
opistossoma de G. cancriformis emite fluorescéncia. Este estudo suporta a hipdtese de
que a presenca de G. cancriformis no centro da teia possui importante papel para o
sucesso de forrageamento da espécie. Entretanto, as fun¢des individuais da reflexdo de

UV e da fluorescéncia na atragcdo de presas ainda precisam ser investigadas.
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INTRODUCAO

A coloracdo animal possui importante papel na comunicacdo intra e
interespecifica (Kelber 1999, Arnold et al. 2002, Caro & Allen 2017). Cores conspicuas,
por exemplo, sdo frequentemente Uteis na reproducao (e.g. atracdo de parceiros sexuais,
Ryan 1990), evasdo a predacdo (e.g. aposematismo, Gawryszewski & Motta 2012) e
atracdo de presas (e.g. Hauber 2002). Um dos grandes desafios para a sobrevivéncia de
predadores estaciondrios € a obtencdo de alimento, tendo em vista que estes organismos
aguardam estdticos a aproximacdo de suas presas (Hauber 2002). Desta forma, estes
predadores apresentam diversas adaptagdes morfoldgicas, fisioldgicas e/ou
comportamentais para cagarem e garantirem a sobrevivéncia (Oxford & Gillespie 1998).
Espera-se, por exemplo, que predadores senta-e-espera enganem suas presas por meio
de coloracdo criptica ou cores conspicuas mimicas de estruturas ou organismos atrativos
as presas (White et al. 2017).

As aranhas sdo consideradas um dos principais predadores invertebrados em
ambientes terrestres e apresentam diversas estratégias de forrageamento (Wise 1993).
Enquanto algumas aranhas (e.g. Ctenidae, Salticidae e Zoridae) cagam ativamente na
vegetacdo, outras (e.g. aranhas orbitelas, Thomisidae) adotam o comportamento senta-e-
espera (Riechert & Luczak 1982, Foelix 2011, Viera & Gonzaga 2017). Desta forma,
aranhas senta-e-espera devem apresentar estratégias para evitar o reconhecimento por
potenciais presas e maximizar o sucesso de forrageamento (Craig 1986, Smith & Harper
2003). Algumas espécies, por exemplo, mimetizam feromodnios de insetos (e.g.
Mastophora cornigera (Hentz, 1850), Haynes et al. 2002) ou o espectro de reflectancia
de flores (e.g. Gasteracantha fornicata Fabricius, 1775, White et al. 2017), enquanto

outras decoram suas teias com detritos (e.g. Nephila edulis (Labillardiere, 1799),
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Bjorkman-Chiswell et al. 2004) ou fios que refletem raios de comprimento de onda
ultravioleta (UV) (e.g. Argiope spp., Herberstein et al. 2000).

Diversos estudos tém mostrado que padrdes de coloracdo conspicuos também
estdo relacionados a atracdo de presas (Vanderhoff et al. 2008, Herberstein et al. 2009).
A hipétese de atracdo de presas tem sido particularmente estudada em aranhas
construtoras de teias orbiculares, como os araneideos Argiope argentata Fabricius, 1775
(Craig & Ebert 1994), Micrathena gracilis (Walckenaer, 1842) (Vanderhoff et al.
2008), Nephila maculata (Fabricius 1793), e N. pilipes (Fabricius, 1793) (Tso et al.
2002, 2004) e o tetragnatideo Leucauge magnifica Yaginuma, 1954 (Tso et al. 2006).
De acordo com esta hipotese, insetos visualmente orientados sdo ativamente atraidos
pelas aranhas que possuem colorag@o conspicua e/ou brilhante, as quais aumentam seus
encontros e capturas de presas e, consequentemente, seu sucesso de forrageamento (Tso
1996, Hauber 1998, Herberstein et al. 2000). A aranha N. pilipes, por exemplo,
apresenta dois morfotipos, 0 mais comum (preto com marcas amarelas que refletem
UV) e outro melanico, inteiramente preto e menos conspicuo. Tso et al. (2004)
demonstraram que aranhas do padrdo comum capturam mais insetos do que aranhas
melanicas. Posteriormente, Chiao et al. (2009) discutiram que, além de as marcas
amarelas possuirem alto contraste cromdtico para abelhas, assemelham-se a padrdes de
flores atrativos a estes insetos.

Gasteracantha cancriformis (Linnaeus, 1758) (Araneidae) € uma aranha orbitela
diurna que ocorre apenas no continente americano (Gawryszewski 2007, World Spider
Catalog 2018). As teias sdo construidas em locais abertos e facilmente identificaveis
pela presencga de tufos em seus fios de sustentacdo (Fig. 1). As fémeas da espécie sdao
caracterizadas pela presenca de opistossoma rigido contendo seis projecdes em forma de

espinhos (Gawryszewski 2007). Além disso, fémeas apresentam polimorfismo
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cromético, com a regidao dorsal do opistossoma variando em coloragdo entre tons
brancos, pretos, amarelos e vermelhos, enquanto a regido ventral possui cor preta. A
frequéncia dos padrdes de coloragdo pode variar de acordo com o ambiente em que as
aranhas vivem. Aranhas de fenétipo amarelo, por exemplo, sao mais frequentes do que
os fendtipos branco/preto e vermelho no Cerrado brasileiro (Gawryszewski 2007,
Gawryszewski & Motta 2008, 2012). Edmunds & Edmunds (1983), em contrapartida,
encontraram alta frequéncia do fendtipo branco e preto da aranha congenérica
Gasteracantha curvispina (Guérin, 1837) em éreas sombreadas. Segundo Gongalves et
al. (2017), o padrao branco e preto de G. cancriformis provavelmente quebra o contorno
das aranhas, e este morfo pode alcangar a camuflagem por meio de coloracdo disruptiva.

Gawryszewski & Motta (2008, 2012) testaram a hipétese de atragdo de presas
em G. cancriformis ao manipular a cor das aranhas e dos tufos de seda das teias das
aranhas. Ao contrario dos estudos supracitados, os autores ndo encontraram relagdo
entre coloracdo e reflexdo de UV com o sucesso de forrageamento e sugeriram que as
cores de G. cancriformis sdao aposematicas. Posteriormente, Gongalves (2017) suportou
a hipétese de que a coloracdo nesta espécie atua na evasdo a predacdo e nao possui
relacdo com a atragdo de presas. Entretanto, a autora discutiu que multiplos fatores
podem atuar na evolug@o de padrdes de coloragdo em G. cancriformis, € que estudos
futuros devem levar em consideracdo a coloracao de cada morfotipo desta espécie sob a
perspectiva de multiplos predadores e presas, bem como o tipo de ambiente em que as
aranhas vivem. Em contrapartida, estudos conduzidos na Austrilia demonstraram que a
aranha congenérica G. fornicata, que também refletem UV, sustenta a hipdtese de que a
coloracdo neste género estd relacionada com a atracdo de presas (Hauber 2002, White et
al. 2017). Segundo White et al. (2017), G. fornicata engana suas presas, como as

abelhas, ao se assemelharem ao ao espectro de cor de flores simpétricas (mimetismo
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floral). De fato, até 0 momento ndo existe um consenso sobre o significado evolutivo da
coloracdo conspicua em aranhas e estudos que investiguem este fendmeno sio
altamente desejdveis (Vanderhoff et al. 2008, Gongalves 2017).

Considerando este contexto, nosso objetivo foi testar a hipdtese de atracdo de
presas em G. cancriformis na Mata Atlantica. Inicialmente, testamos a hipétese de que a
simples presenca da aranha no centro da teia estd relacionada a atrac@o de presas. Desta
forma, esperamos que teias contendo aranhas capturem mais presas do que teias sem
aranhas. Em adi¢do, investigamos se as superficies das faces dorsal e ventral do
fendtipo mais frequente possuem propriedades espectrais (e.g. reflexdo de UV e
fluorescéncia) atrativas as suas presas. Esperamos que a superficie dorsal (colorida) das

aranhas seja mais conspicua e atraia maior nimero de presas em relacdo a face ventral

(preta).

MATERIAL E METODOS

Area e espécie de estudo

Realizamos o estudo na Serra do Japi (23°11" S, 46°52" W), localizada no
municipio de Jundiai, Sdo Paulo (Brasil). O clima é sazonal, com variacdo na
temperatura média mensal de 13.5°C em julho a 20.3°C em janeiro. O periodo mais
seco ocorre de junho a setembro, enquanto que os maiores indices de precipitacdao
ocorrem de dezembro a fevereiro (Pinto 1992). Esta area apresenta gradiente altitudinal
que varia de 700 a 1300 m de altitude e contém diferentes fitofisionomias, dentre as
quais se destaca a floresta estacional montana semidecidua (Leitdo-Filho 1992). A Serra

do Japi € uma das maioresflorestas continuas do estado de Sao Paulo e constitui um dos

poucos remanescentes de Mata Atlantica brasileira, sendo assim uma &4rea prioritaria
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para conservacdo. Realizamos a coleta de dados em campo em regides com baixas
altitudes (~750 m). Escolhemos a drea por esta apresentar alta densidade de individuos
de G. cancriformis (YFM, pers. obs.) durante o periodo de estudo. Realizamos as
observagdes ao longo da estrada que corta a mata, onde as aranhas comumente
estabelecem suas teias.

As frequéncias relativas dos diferentes fendtipos de G. cancriformis nao sio
homogéneas na Serra do Japi. Para acessar tal informacao, realizamos em 2016 busca
visual por f€émeas adultas de G. cancriformis nos dois lados da borda da mata ao longo
de um transecto de 2400 m, durante o periodo de maior abundancia de aranhas adultas
(fevereiro a maio). As aranhas foram observadas da borda até uma distancia de 5 m em
direcdo ao interior da mata. Fotografamos cada aranha encontrada e posteriormente
analisamos as imagens para obter as frequéncias de cada padrao de coloracdo de acordo
com classificacdo de Gawryszewski (2007). Utilizamos o teste G (Sokal & Rohlf 1994,
Zar 1998) para comparar as frequéncias dos diferentes padroes de coloragdes
encontradas neste estudo com as frequéncias dos mesmos padrdes encontradas por
Gawryszewski (2007) no Cerrado brasileiro.

Encontramos um total de 98 individuos de G. cancriformis e os dividimos em
seis fenotipos de acordo com a classificacio de Gawryszewski (2007), que leva em
conta a coloracdo dos espinhos e da superficie dorsal do opistossoma (Tab. 1). O padrao
mais frequente foi o branco/preto com espinhos pretos (50.96%), seguido pelo branco
com espinhos avermelhados e amarelo com espinhos pretos (12.74% cada), branco com
espinhos pretos (8.82%), vermelho com espinhos pretos (6.86%) e branco com espinhos
pretos (3.92%). Dos fenétipos descritos para o Cerrado, ndo encontramos o amarelo
com espinhos avermelhados e laranja com espinhos avermelhados. A regido ventral das

aranhas ndo apresenta variacdo entre os fenétipos, possuindo coloragdo escura com
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pequenas listras ou pontos. Houve diferenca entre as frequéncias da regido dorsal dos
fenétipos encontrados no presente estudo e as frequéncias encontradas no Cerrado em
2005 (G=58.726, g.1.=7, p<0.001) e em 2006 (G=123.035, g.1.=7, p<0.001), i.e.,
diferentemente do Cerrado brasileiro, onde fendtipos amarelos sdo mais comuns
(Gawryszewski 2007), na Serra do Japi hd predominancia de aranhas brancas com

espinhos pretos.

Atragdo de presas

Escolhemos aranhas do fendtipo mais frequente, branco e preto com espinhos
pretos, como alvo nesta etapa do trabalho. Para testar a hipdtese de que a presenca da
aranha na teia estd relacionada com a atracdo de presas, conduzimos um estudo em
campo que consistiu de dois tratamentos: teias contendo aranhas do padrdo de coloracdo
mais frequente (C) e teias cujas aranhas foram cuidadosamente removidas com o auxilio
de uma pinga (R), sem danificar a estrutura das teias. As teias de cada par distavam no
maximo 3 m uma da outra, apresentavam a mesma distancia em relagdo a borda da mata
e a mesma altura em relacdo ao solo em cada ponto de observagdo. Também
padronizamos a direc@o relativa da aranha em relagdo a mata/estrada, i.e., teias do
tratamento C continham aranhas com a regido dorsal voltada para a estrada e ventral
voltada para a mata. Observamos simultaneamente (um observador para cada
tratamento) o numero de presas interceptadas em cada par de C (N=21) e R (N=21)
durante 1h no periodo diurno, das 8h as 16 h, e registramos em qual direcdo, dorsal (D)
ou ventral (V) em relagdo a aranha as presas voavam no momento em que eram
interceptadas. Além de possibilitar a aquisicdo real apenas das presas efetivamente

predadas pelas aranhas, White & Kemp (2016) ressaltaram que a pronta inspecdo €

importante na identificacdo das presas, pois as aranhas as envolvem completamente com
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seda em poucos minutos, ou as consomem rapidamente quando a presa € muito
pequena. Identificamos os insetos retidos nas teias até o nivel de ordem para verificar se
existe seletividade por determinado grupo de presas (e.g. polinizadores). Se a presenca
da aranha no centro da teia estd relacionada a apreacdo de presas, espera-se que teias
com aranhas capturem maior nimero de insetos em comparacdo com as teias sem
aranhas. Em adi¢do, esperamos maior frequéncia de insetos voando em dire¢ao a dorsal
(branca) das aranhas em relacdo a regido ventral (preta) no tratamento contendo
aranhas, e que ndo exista diferenca entre as dire¢des com que as presas chegam a teia no
tratamento sem aranhas.

Para analisar a relacdo entre o numero e a direcdo das presas (varidvel resposta)
em teias com e sem aranhas, utilizamos um modelo linear generalizado (GLM). Os
niveis dos tratamentos (presenca ou auséncia da aranha) e a dire¢do com que as presas
atingiam a teia (dorsal ou ventral a aranha) representam as varidveis preditoras,
enquanto o nimero de presas interceptadas pelas teias representam a varidvel resposta. .
Usamos o Critério Bayesiano de Schwarz (BIC) (Schwarz 1978) para selecionar o
melhor modelo que descreve a relacdo entre as varidveis envolvidas. Realizamos o teste
post-hoc de Tukey para verificar se existe diferenga no nimero de presas entre os niveis
de tratamentos. Realizamos os testes no software R (R Core Team 2018) com nivel de
significancia estabelecido em 0.05 (Sokal & Rohlf 1994, Zar 1998). Para realizar o teste

de Tukey utilizamos o pacote multicomp (Hothorn et al. 2008).

Coleta e andlise de dados espectrais
Coletamos individuos vivos dos morfotipos mais comuns (branco/preto com
espinhos pretos, vermelho com espinhos pretos € amarelo com espinhos pretos; N=6 de

cada morfotipo), os quais foram acondicionados em potes plésticos e levados para o
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laboratério. Para verificar se estes padroes de G. cancriformis apresentam fluorescéncia,
colocamos os individuos de cada um dos trés padroes dentro de uma camara escura € 0s
iluminamos com luz UV. Fotografamos as aranhas utilizando uma camera digital single
lens reflex (DSLR) acoplada a uma objetiva para macrofotografia com distancia focal de
100 mm.

Para estimar a percep¢do do padrido branco e preto com espinhos pretos de G.
cancriformis por suas presas, mensuramos a reflectdncia das regides dorsais e ventrais
de seis individuos deste padrdo. Para isto, calculamos as refletincias espectrais das
aranhas sobre um fundo preto, utilizando-se o espectrofotometro USB4000
(OceanOptics, Inc., Dunedin, FL, USA) acoplado a uma fonte de luz de deutério-
halogénio (DH-2000; OceanOptics, Inc., Ostfildern, Germany). Realizamos todas as
medicoes de refletancia a um angulo de 45° e na mesma dire¢do relativa ao abdome da
aranha. Utilizamos sulfato de bdrio como padrdo branco e uma camara escura como
padrao preto (Lunau et al. 2011). Estudos prévios mostraram que dipteros e
himendpteros polinizadores sdo os principais itens alimentares de aranhas orbitelas
(Hauber 2002, White & Kemp 2016) e sdo alvos frequentes de espécies de aranhas que
enganam suas presas (Heiling & Herberstein 2004, Herberstein et al. 2009, Blamires
2014). Neste estudo, selecionamos dados de reflectdncia com variagdo de 300 a 600
nanOmetros, referentes ao alcance espectral de visdo tricromdtica de himendpteros
(abelhas, Chittka 1992) e pentacromdtica de dipteros (Muscidae, Hardie 1986),
principais presas de G. cancriformis. Com estes dados, utilizamos o modelo de visdo em
cores para abelhas de acordo com Chittka (1992) e Diptera de acordo com Troje (1993).
Para estes modelos, utilizamos quatro pardmetros: (1) a irradiacdo do ambiente que
chega ao objeto observado (D65), (2) as curvas de excitacdo dos organismos

observadores, sendo Bombus terrestris Linnaeus, 1758 como modelo para abelhas,
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Skorupski et al. (2007) e Musca domestica Linnaeus, 1758 para moscas, Hardie (1986),
(3) a reflectancia do substrato (padrdao de folhas verdes AV400) e (4) a curva de
reflectincia do objeto observado.

A partir dos modelos, realizamos andlises de coloragdo de contrastes cromaticos
das aranhas (superficies dorsal e ventral) em relacdo ao substrato sob o ponto de vista
destes animais. Para abelhas, também calculamos o contraste acromatico. Os contrastes
cromdticos e acromdticos sdo utilizados para a deteccdo de objetos em diferentes
distancias. Himenopteros, por exemplo, utilizam o contraste cromdtico € acromatico
para detectar objetos mais proximos e mais distantes do emissor, respectivamente
(Spaethe et al. 2001). Para os calculos, utilizamos o pacote pavo (Maia et al. 2013) do
software R (R Development Core Team, 2018). Comparamos o contraste cromatico do
dorso e do ventre a partir de teste t, realizando testes separados para contraste calculado
a partir da visdo de abelhas e da visdo de moscas. O mesmo procedimento foi feito para

0 contraste acromatico na visao de abelhas.

RESULTADOS
Atragdo de presas

Realizamos ao todo 21 blocos pareados contendo teias com presenca (P) e
auséncia (A) de aranhas. Houve diferenca significativa na quantidade de presas
registradas em P (N=56) e em A (N=18) (Z=2.86, p<0.05), indicando que a presenca da
aranha no centro da teia estd relacionada a atracdo de presas. Em adicao, teias contendo
aranhas interceptaram mais presas que voaram em direcdo a face dorsal da aranha
(N=45) do que em direcdo a face ventral (N=11). Em teias sem aranhas, ndo houve
diferenca entre a direcdo em que os insetos atingiram as teias (N=8 dorsal, N=10

ventral). Em contrapartida, a frequéncia de interceptacdo de insetos voando em dire¢do
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a face ventral da aranha ndo diferiu das frequéncias observadas nas teias sem aranha
(Fig. 2). Durante a tomada de dados, observamos galhos e folhas que cairam e causaram
danos (N=6) nas teias.

Os mesmos grupos de insetos (Hymenoptera, Diptera e Lepidoptera) foram os
mais comuns em ambos os tratamentos, diferindo apenas em suas frequéncias. Teias
com aranhas capturaram Hymenoptera (21.4%), Diptera (51.8%) e Lepidoptera (1.8%),
enquanto que nas teias sem aranhas, as frequéncias foram de 52.9% para Hymenoptera,
41.2% Diptera e 5.9% Lepidoptera. Lepidopteros grandes (>3 cm, N=16) e vespas da
familia Vespidae (N=12) voaram constantemente ao redor das teias e/ou desviavam

destas, claramente percebendo a presenca das teias.

Dados espectrais

Todas as aranhas submetidas a camara escura e iluminadas com luz UV
emitiram fluorescéncia em suas regides dorsais, na faixa do azul. Em contrapartida, as
regides ventrais ndo emitiram fluorescéncia. Dentre os trés padrdes analisados, o branco
e preto com espinhos pretos apresentou fluorescéncia com maior intensidade, seguido
pelo padrao vermelho, enquanto o padrdo amarelo fluoresce com menor intensidade
(Fig. 3).

Tanto a superficie dorsal quanto a ventral refletem comprimentos de onda UV
(300-400 nm; Fig. 4). Para o sistema visual de abelhas e de dipteros, o contraste
cromatico entre o ventre € o substrato (Hymenoptera: 0.27, Diptera: 0.25) € maior do
que o contraste entre o dorso e o substrato (Hymenoptera: 0.12, Diptera: 0.14;
himendpteros: t = -3.221, g.1. = 7.8089, p = 0.013; dipteros: t = -3.04, g.1. =7.7959, p =

0.017 Fig. 5). Entretanto, a regido dorsal apresentou maior contraste acromdtico do que
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a regido ventral considerando-se o sistema visual de himendpteros (ventre: 0.40, dorso:

0.50; t =3.469, g.1. =9.5195, p = 0.0006).

DISCUSSAO

Nosso estudo mostrou que o fendtipo branco e preto de G. cancriformis é mais
frequente do que feno6tipos amarelos e vermelhos na Mata Atlantica. Além disto, os
resultados encontrados corroboram a hipdtese de que a presenca de aranhas deste
fendtipo no centro da teia estd relacionada a atragdo de presas. Conforme esperado,
também encontramos maior frequéncia de interceptacdo de insetos que voam em
direcdo a superficie colorida (dorsal) das aranhas. Entretanto, considerando apenas o
espectro de reflectancia de G. cancriformis, ambas as superficies (dorsal e ventral)
encontram-se relativamente camufladas para dipteros e himendpteros. Este resultado
sugere que outros fatores visuais podem atuar na atracdo de presas e devem ser
investigados em estudos futuros.

A frequéncia dos morfotipos de G. cancriformis na area de estudo difere de
estudos prévios realizados no Cerrado brasileiro, onde o padrdo amarelo € o mais
abundante (Gawryszewski 2007, Gawryszewski & Motta 2008, 2012, Gongalves 2017).
Nestes ambientes, as teias sdo construidas principalmente em dreas abertas contendo,
como pano de fundo, espécies vegetais arboreas de pequeno porte e vegetacao herbacea
rasteira (Oliveira-Filho & Ratter 2002). Grande parcela desta vegetacao apresenta folhas
secas e/ou de coloragdo amarela, que se aproximam visualmente ao padrao de coloracio
mais frequente das aranhas. Em nosso sistema de estudo, € alta a frequéncia de aranhas
do fendtipo branco e preto em dreas sombreadas, sob copas de espécies vegetais
arboreas de grande porte e vegetacdo arbustiva e herbdcea predominantemente de

coloracdo verde. Aranhas de fendtipo branco da aranha congenérica G. curvispina
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também ocorrem em alta frequéncia em dreas sombreadas (Edmunds & Edmunds 1983).
De acordo com Gongalves et al. (2017), este fen6tipo provavelmente quebra o contorno
das aranhas e as tornam camufladas.

A pronta inspecdo das teias se mostrou uma metologia eficiente para a
quantificagdo e identificacdo das presas de G. cancriformis. White & Kemp (2016) ja
haviam ressaltado a importancia da pronta inspe¢ao na identificacdo das presas efetivas
de aranhas orbitelas, pois estes predadores envolvem suas presas completamente com
seda em poucos minutos, ou as consomem rapidamente quando a presa € muito
pequena. Além disto, registramos durante nossas observacdes galhos e folhas caindo e
causando danos nas teias, bem como insetos que eram interceptados pela teia e
ignorados ou descartados pelas aranhas. Estudos prévios utilizaram como medida
indireta das presas capturadas o nimero de dreas danificadas nas teias (Craig 1989,
Hauber 1998, 2002, Gawryszewski & Motta 2008, 2012). Estas medidas podem ser
relativamente efetivas em dreas abertas com dreas de pequeno porte (e.g. Cerrado).
Entretanto, acreditamos que em florestas contendo drvores de grande porte, onde as
aranhas constroem as teias em dreas sombreadas, a inspecdo continua prové maior
confiabilidade dos resultados.

O maior niamero de insetos interceptados por teias contendo aranhas suporta a
hipétese da atracdo de presas e estd de acordo com o encontrado em outras aranhas
orbitelas, como G. fornicata (Hauber 2002) e Leucauge magnifica Yaginuma, 1954
(Tso et al. 2006). Dentro do nosso conhecimento, esse é o primeiro estudo que, ao testar
a hipétese da atracdo de presas em aranhas orbitelas, levou em consideragdo ambas as
faces, dorsal e ventral, das aranhas. Acreditamos que esta abordagem € essencial para
verificar se a atracdo ocorre pela simples presenca da aranha no centro da teia ou se a

atracdo € exercida pela coloragdo existente na regido dorsal das aranhas. Estudos
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prévios, além de desconsiderarem as diferengas entre as faces da aranha, estabeleceram
tratamentos com aranhas pintadas (Hauber 2002, Tso et al. 2006, Gawryszewski 2007,
Gawryszewski & Motta 2008). A camada de tinta sobre o abdome das aranhas elimina a
reflexdo de UV e, no caso de G. cancriformis, também a fluorescéncia, tornando dificil
isolar qual propriedade € responsavel pela atragao das presas (coloragdo per se, reflexao
de UV ou fluorescéncia), bem como se existe interacdes entre estas propriedades. Neste
sentido, estudos futuros que avaliem o papel individual de cada um destes fatores ainda
s30 necessarios.

A superficie ventral das aranhas apresenta maior reflexdo do UV do que a dorsal
e, sob o ponto de vista de himendpteros e dipteros, € mais contrastante em relacdo ao
substrato a curtas distancias (contraste cromatico). Ja a regido dorsal € mais detectavel
do que a ventral por himendpteros a longas distincias (contraste acromatico).
Entretanto, ambos os valores de contraste cromaticos (dorsal e ventral) foram baixos, ou
seja, a curtas distancias ambas as superficies sdo pouco discriminadas de seus substratos
pelas suas presas. Estes resultados sugerem que, considerando-se apenas o espectro de
reflectincia das aranhas, o fendtipo branco e preto de G. cancriformis encontra-se
camuflado para suas presas. Desta forma, outros fatores visuais (e.g. fluorescéncia,
sistemas de visdo especificos das presas, formato do corpo da aranha, mimetismo floral
ou posi¢cdo onde a aranha repousa) ou relativos a outras caracteristicas sensoriais (e.g.
quimicos) podem atuar na atragdo de insetos. Estudos recentes demonstraram que a
quantidade de potenciais presas (e.g. pequenos himendpteros e dipteros) de aranhas
orbitelas, tanto em ambientes de borda quanto no interior da mata na Serra do Japi, é
alta durante o ano todo (Souza 2013, Messas 2014, Messas et al. 2017). Isso pode ajudar

a explicar o grande numero de presas interceptados pelas teias durante nossas
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observacdes, bem como o sucesso de forrageamento de G. cancriformis ao encontrar-se
camuflada em seu ambiente.

Dentro do nosso conhecimento, este € o primeiro estudo a mostrar a
fluorescéncia em G. cancriformis. Os significados adaptativos da fluorescéncia na
natureza ainda representam um campo de estudo pouco conhecido (Marshall & Johnsen
2017). Durante nossas observacoes, lepidopteros e vespas da familia Vespidae evitaram
as teias. Sabe-se, por exemplo, que algumas espécies de borboletas emitem e possuem
sistemas visuais sensiveis a fluorescéncia (Vukusic & Hooper 2005). Diversas espécies
de aranhas apresentam fluorescéncia e estudos prévios sugeriram que a fluorescéncia
nestes organismos evoluiu sobre a pressdo seletiva de aves e insetos predadores
(Marshall & Johnsen 2017). Apesar disto, até o momento apenas Lim et al. (2007)
demonstraram o significado da fluorescéncia na sobrevivéncia de aranhas. Os autores
apresentaram evidéncias de que o dimorfismo sexual na fluorescéncia da aranha
Cosmophasis umbratica Simon, 1903 (Salticidae) € relevante no comportamento
reprodutivo desta espécie. Para tanto, utilizaram filtros em arenas para remover a
fluorescéncia contida nos palpos dos machos e verificaram que as respostas de corte
reduziram significativamente na auséncia de fluorescéncia. Recentemente, Vieira et al.
(2017) mostraram que Epicadus heterogaster (Guérin, 1829) (Thomisidae), uma aranha
que reflete UV e fluoresce, quando adulta, emite sinais espectrais que atraem ativamente
suas presas. Entretanto, o papel individual da fluorescéncia nesta espécie ainda €
desconhecido. O fato de tanto E. heterogaster quanto G. cancriformis fluorescerem e
atrairem suas presas sdo indicios de que a fluorescéncia pode possuir algum significado
adaptativo nestas aranhas. Além disto, ambas as espécies possuem abdomens com
formatos irregulares (projecdes em E. heterogaster e espinhos em G. cancriformis) que

as tornam visualmente semelhantes a flores, a0 menos sob o ponto de vista humano.
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Estudos experimentais que avaliem as semelhancas visuais (fluorescéncia) e
morfoldgicas (mimetismo floral) nestas espécies testem a hipdtese da atrac@o de presas
levando em consideragdo estes atributos sao altamente recomendaveis.

Em sintese, nosso estudo prové evidéncias de que a coloragao branca e preta em
G. cancriformis pode estar relacionada a atragdo de presas e ao sucesso de
forrageamento da espécie em ambiente de Mata Atlantica. O estudo do significado
adaptativo da coloragdo nesta espécie polimoérfica € complexo e ainda merece
investigacoes futuras, tendo em vista que as fungdes da coloragdo podem ser multiplas,
dependendo do ambiente onde aranhas se encontram, dos tipos especificos de sistemas
visuais de suas presas e também de seus predadores. Comunicacdo intra-especifica,
fatores genéticos, bem como as propriedades espectrais relacionadas a reflexdo de UV e
a fluorescéncia, sdo campos férteis para futuras investigacoes envolvendo a coloragdo

nesta espécie e podem auxiliar no entendimento da evolugdo da cor em aranhas.
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Tabela 1. Numero de fémeas adultas de Gasteracantha cancriformis com diferentes padrdes de coloracdo na

Mata Atlantica da Serra do Japi (SP) em 2016 e no Cerrado da Fazenda Agua Limpa (DF) em 2005 e 2006

(dados de acordo com Gawryszewski 2007).

Serra do Japi Cerrado
2016 2005 2006

Fenétipo N°de  Freq. rel. N° de Freq. N° de Freq. rel.

aranhas (%) aranhas  rel. (%) aranhas (%)
Branco com espinhos pretos 9 8.82 19 28.36 76 24.84
Branco com espinhos avermelhados 4 3.92 5 7.46 12 3.92
Branco/preto com espinhos 13
avermelhados 12.74 4 5.97 5 1.63
Branco/preto com espinhos pretos 52 50.96 5 7.46 31 10.13
Amarelo com espinhos pretos 13 12.74 29 43.28 155 50.65
Amarelo com espinhos avermelhados 0 0 0 0 13 4.25
Vermelho com espinhos pretos 7 6.86 3 4.48 14 4.58
Laranja com espinhos avermelhados 0 0 2 2.99 0 0
Total 98 100 67 100 306 100

* Resultados do teste G: Serra do Japi x Cerrado 2005 (G=58.7255, g.1.=7, p < 0.0001), Serra do Japi x Cerrado 2006

(G=123.0353, g.1.=7, p < 0.0001).
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FIGURAS

Fig. 1: Teia de Gasteracantha cancriformis (Araneidae), contendo tufos em seus fios de
sustentacdo, e aranha do padrdo branco e preto com espinhos pretos em seu centro.

Ilustragdo realizada por Ana Maria Marinello Assis de Oliveira a partir de fotografia.
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Fig. 2. Comparacdo do numero de presas interceptadas por teias de Gasteracantha
cancriformis no tratamento contendo aranhas e no tratamento com teias cujas aranhas
foram removidas, e das direcdes em que as presas voavam quando foram interceptadas

(dorsal ou ventral) em cada tratamento.
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Fig. 3. Gasteracantha cancriformis. Fémeas com padrdo de coloragdo A) vermelho, B)

amarelo e C) branco e preto e seus respectivos padrdes de fluorescéncia. Fotos: Hebert

da Silva Souza.
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Fig. 4. Espectro médio de reflectdncia (linhas vermelhas) das superficies dorsal e
ventral do abdome de f€meas de Gasteracantha cancriformis. As regides coloridas em
vermelho representam os desvios padrdo. A superficie ventral apresenta maior reflexao
de UV do que a dorsal e, sob o ponto de vista de himendpteros e dipteros, é mais
contrastante em relacdo ao substrato a curtas distancias (contraste cromadtico). Ja a

regido dorsal € mais detectavel do que a ventral por himendpteros a longas distincias

(contraste acromatico).
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Fig. 5. Cores da regido dorsal (pontos cinzas) e ventral (pontos pretos) do abdome de
fémeas de Gasteracantha cancriformis (padrao branco e preto com espinhos pretos)
considerando (A) o modelo de visdo hexagonal de himendpteros, baseado no fenétipo
visual de Bombus terrestris ¢ (B) de dipteros, baseado no fenétipo visual de Musca
domestica. O quadrado preto indica o centro do hexdgono. A) As siglas E(UV), E(B) e
E(G) referem-se aos sinais fisioldgicos do receptor para os comprimentos de onda
ultravioletas, azuis e verdes, respectivamente. B) As siglas R7y/p e R8y/p referem-se
aos sinais fisiolégicos dos fotorrepctores de M. domestica responsaveis pela visdo em

cores.
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CAPITULO IIL Estratégias de defesa visuais e comportamentais em aranhas

orbitelas em uma floresta tropical

RESUMO

Aranhas orbitelas sdo predadores estaciondrios que utilizam teias como armadilhas para
capturarem suas presas. Enquanto forrageiam, estes organismos se tornam expostos a
predadores e, desta forma, espera-se que apresentem estratégias anti-predatdrias para
minimizarem o risco de predacdo. O objetivo deste estudo foi investigar as defesas
comportamentais de uma comunidade de aranhas orbitelas neotropicais e testar a
hipétese de que seus principais predadores (aves e himendpteros) ndo conseguem
discriminar visualmente as aranhas de seus substratos. Para isto, selecionamos em uma
floresta tropical do sudeste brasileiro 13 espécies de aranhas orbitelas com diferentes
caracteristicas morfoldgicas (presenca e auséncia de espinhos), padrdes de coloragdo e
posicdes de repouso (centro da teia, refiigios ou expostas na vegetacdo), simulamos a
aproximacao de um potencial predador humano e registramos os comportamentos anti-
predatdrios apresentados pelas aranhas. Em laboratdrio, utilizamos espectrofotometria
para obter dados de reflectancia das aranhas e calculamos os contrastes cromaticos entre
as aranhas e seus respectivos substratos. Utilizamos os limiares de discriminacdo de
aves e vespas para verificar se estes predadores discriminam as aranhas de seus
substratos. Nossos resultados suportam a hipétese de as aranhas orbitelas ndao sao
discriminadas de seus substratos pelos himendpteros e rejeita a mesma hipétese para
aves. Aranhas com abdome mole, que repousam no centro da teia e/ou possuem
coloragcdes conspicuas apresentaram comportamentos mais esquivos em relagdo as
demais espécies. Nosso estudo prové discussdes de como caracteristicas visuais,
morfoldgicas e comportamentais interagem nos comportamentos anti-predatorios de

aranhas orbitelas levando em consideracdo himendpteros predadores e parasitoides.
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INTRODUCAO

Organismos predadores enfrentam grandes desafios para sobreviverem, visto
que, enquanto forrageiam normalmente se tornam mais expostos a predagdo por
espécies de niveis tréficos superiores (Alcock 2001, Davies et al. 2012). As aranhas, por
exemplo, sdo consideradas um dos principais predadores invertebrados (Nyffeler &
Birkhofer 2017) e, ao mesmo tempo, desempenham papel importante em comunidades
terrestres ao comporem parte da dieta de uma série de outros animais (Wise 1993).
Sabe-se que aranhas sao predadas por anfibios, aves, lagartos, mamiferos (Foelix 2011),
além de muitos grupos de invertebrados, dentre eles as préprias aranhas, insetos
predadores (e.g. Sphecidae, Crabronidae, Reduviidae, Asilidae, Mantispidae,
Pseudostigmatidae e Carabeidae), parasitas e parasitoides (e.g. Pimplinae e
Acroceridae) (Helsdingen 2011). Desta forma, espera-se que as aranhas apresentem
adaptacdes morfoldgicas, fisioldgicas e/ou estratégias comportamentais que reduzam o
risco de predacdo (Théry & Casas 2002, Gawryszewski 2017).

Animais podem apresentar basicamente dois tipos de defesas anti-predatérias,
(1) evitar serem detectados e reconhecidos (e.g. camuflagem e masquerade) e (2)
utilizar estratégias de defesa (e.g. voo, autotomia) apds o reconhecimento pelo predador
(Stevens & Merilaita 2009). Aranhas apresentam defesas relacionadas a coloragdo (e.g.
mimetismo, cripticidade, mudanca de coloracdo, aposematismo, masquerade e
comportamentos de disfarce utilizando estruturas encontradas no substrato), a
morfologia (e.g. abdome rigido com espinhos, cerdas urticantes) e comportamentais
(e.g. autotomia e defesa em grupo) (Gawryszewski 2017). Dentro do grupo das aranhas,
as construtoras de teias orbiculares (orbitelas) sdo abundantes na natureza, faceis de
serem criadas em condi¢des controladas de laboratério e, portanto, sdo consideradas

excelentes modelos para investigagdes ecoldgicas (Zschokke & Herberstein 2005).
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Aranhas orbitelas sdo alvo de predadores visualmente orientados, notavelmente
himendpteros cagadores (Sphecidae e Crabronidae), parasitoides (Pimplinae) e aves
(Gonzaga 2007). Estes predadores apresentam distintos sistemas visuais, sendo que
vespas possuem Vvisdo tricromética, com fotorreceptores sensiveis as regides UV, azul e
verde do espectro de luz (Peitsch et al. 1992), enquanto que a visdo de aves é
tetracromdtica, capaz de perceber as faixas UV, azul, verde e vermelha (Hart 2001).
Desta forma, aranhas sio percebidas de modo diferente pelos seus diferentes grupos de
predadores. Sabe-se que as aranhas orbitelas apresentam como estratégia anti-predatoria
os comportamentos de vibrar a teia, mudar de lado dentro da teia ou pular dela e
permanecer estdtica no solo, ou ainda, correr para a borda da teia ou para a vegetacao
(Edmunds & Edmunds 1986, Blackledge & Pickett 2000). Espécies pertencentes aos
géneros Micrathena Sundevall, 1833 e Gasteracantha Sundevall, 1833 apresentam
abdome rigido e com espinhos. Além disto, ha indicios de que os padrOes amarelo e
vermelho da aranha polimoérfica Gasteracantha cancriformis (Linnaeus, 1758) possuem
funcdo de adverténcia contra predadores (Gawryszewski 2007, Gawryszewski & Motta
2012, Gongalves 2017). Grande parte dos trabalhos sobre defesa em aranhas trataram
sobre casos particulares em espécies isoladas (revisdo em Théry et al. 2011) e estudos
comparando estratégias de defesa visuais e comportamentais envolvendo multiplas
espécies ainda sdo escassos.

Neste sentido, o objetivo do presente trabalho foi estudar as defesas
comportamentais e visuais da comunidade de aranhas orbitelas em uma floresta
neotropical. Testamos a hipétese de que, neste ambiente, os principais predadores das
aranhas (aves e himendpteros) ndo conseguem discriminar as aranhas de seus substratos.
Se isto for verdade, esperamos que a coloracdo das aranhas esteja, em média, abaixo do

limiar de discriminagdo de seus predadores. Em adi¢do, exploramos as estratégias de
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defesa comportamentais frente a aproximacao de potenciais predadores. Esperamos que
aranhas que possuem estratégias de defesa especificas (e.g. abdome rigido, coloracio
criptica, constru¢do de reflgios) apresentem comportamentos menos esquivos (e.g.
permanecerem estdticas e menores distincias de fuga) quando comparadas com aranhas

que ficam expostas no centro da teia e possuem abdome mole.

MATERIAL E METODOS

Area de estudo e espécies-alvo

Realizamos o estudo em uma regido basal (~750-850 m acima do nivel do mar)
da Serra do Japi, localizada no municipio de Jundiai — Sdo Paulo (Brasil) no periodo de
setembro de 2016 a marco de 2017. A drea é caracterizada por floresta meséfila
semidecidual contendo espécies vegetais arbdreas de grande porte e vegetacdo arbustiva
e herbacea densa (Leitdo-Filho 1992). Realizamos procura visual por aranhas orbitelas
em regides de borda da mata e selecionamos as espécies mais abundantes e que
apresentavam diferentes comportamentos de repouso durante o dia (e.g. permanecer no
centro da teia ou em vegetacdo proxima a teia, expostas ou em reftigios) e niveis de
camuflagem sob o ponto de vista humano.

Selecionamos ao todo 13 espécies-alvo para este estudo: Argiope argentata
(N=30), Araneus sp. 1 (N=7), Araneus sp. 2 (N=27), Araneus bogotensis (Keyserling,
1864) (N=14), Araneus omnicolor (Keyserling, 1893) (N=24), Eustala sagana
(Keyserling, 1893) (N=27), Eustala taquara (Keyserling, 1892) (N=11), Gasteracantha
cancriformis (N=6), Mangora strenua (Keyserling, 1893) (N=10), Micrathena plana
(Koch, 1836) (N=15), Micrathena nigrichelis Strand, 1908 (N=42), Nephila clavipes

(Linnaeus, 1767) (N=28), todas pertencentes a familia Araneidae, e Leucauge
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roseosignata Mello-Leitdo, 1943 (Tetragnathidae, N=15). As aranhas dos géneros
Argiope, Gasteracantha, Leucauge, Micrathena e Nephila apresentam coloracdo
vistosa, atividade diurna e repousam no centro da teia orbicular durante o dia (Fig. 1A).
As demais espécies sdao encontradas no centro da teia a noite e apresentam diferentes
estratégias de repouso durante o dia. As quatro espécies de Araneus constroem refligios
com folhas que elas mesmas dobram. As espécies Araneus sp. 1 e Araneus sp. 2
apresentam cor marrom e/ou preta e refugiam-se em folhas verdes (Fig. 1B),
aparentando estarem menos camufladas do que A. omnicolor e A. bogotensis, que
constroem seus reftigios utilizando folhas secas semelhantes ao padrdo de coloracdo de
seus abdomens (Fig. 1C). Diferentemente de todas as outras espécies, E. sagana e E.
taquara permanecem expostas na vegetacdo durante o dia, imdveis e altamente
camufladas em estruturas secas da vegetacao (Fig. 1D; Souza et al. 2015, Vasconcellos-
Neto et al. 2017).

Dentre estas espécies, algumas sdo conhecidamente alvo de himendpteros
ectoparasitoides cenobiontes do clado Polysphincta (sensu Gauld & Dubois 2006, ou
vespas polysphinctine). A aranha A. argentata, por exemplo, € utilizada como
hospedeira pela vespa Acrotaphus chedelae Gauld, 1991 (Gonzaga & Sobczak 2011),
enquanto N. clavipes (Gonzaga et al. 2010) e L. roseosignata (Sobczak et al. 2009,
Messas et al. 2017) sdo alvo de vespas do gé€nero Hymenoepimecis Viereck, 1912.
Gonzaga & Sobczak (2007) demonstraram que Hymenoepimecis japi Sobczak, Loffredo
& Penteado-Dias, 2009 atua na regulacio populacional de A. omnicolor, parasitando até

~40% da populagdo destas aranhas na Serra do Japi.

Estratégias visuais - dados espectrais
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Coletamos entre seis e 42 individuos adultos de aranhas de cada espécie-alvo (ver
em “area de estudo e espécies-alvo™), bem como elementos do substrato onde cada
individuo repousava (e.g. folhas, caules e ramos da vegetacdo). Mantivemos as aranhas
vivas em potes pldsticos contendo algoddo embebido em dgua. Levamos o material ao
laboratdrio e realizamos a coleta da reflectancia da regido dorsal das aranhas e de seus
substratos sobre um fundo preto. Para tanto, utilizamos o espectrofotometro USB4000
(OceanOptics, Inc., Dunedin, FL, USA) acoplado a uma fonte de luz de deutério-
halogénio (DH-2000; OceanOptics, Inc., Ostfildern, Germany). Realizamos todas as
medicoes de refletincia a um angulo de 45° e na mesma direcdo relativa a regido dorsal
do abdome da aranha e do substrato, utilizando sulfato de bario como padrdo branco e
uma camara escura como padrdo preto (Lunau et al. 2011). Selecionamos dados de
refletancia de 300 a 700 nandmetros, referentes ao alcance espectral de visdo de
himenopteros (vespas, Peitsch et al. 1992, Briscoe & Chittka 2001) e aves (Vorobyev et
al. 1998).

Com os dados gerados pelo espectrofotometro, utilizamos o modelo de visdo em
cores para himenodpteros de acordo com Chittka (1992) e aves de acordo com Vorobyev
et al. (1998). Para cada modelo, utilizamos quatro parametros: (1) a irradiagdo do
ambiente que chega ao objeto observado (D65), (2) as curvas de excitagdo dos
fotorreceptores dos organismos observadores, sendo a vespa predadora Philanthus
triangulum (Fabricius, 1775) (Crabronidae; Peitsch et al. 1992, Briscoe & Chittka 2001)
o modelo para himendpteros € um sistema padrdo de aves sensivel ao UV (Vorobyev et
al. 1998), (3) a reflectancia dos substratos (folhas e caules onde as aranhas repousam) e
(4) a curva de reflectancia do objeto observado. A partir dos modelos, realizamos
andlises de colorag@o de contrastes cromdticos e acromaticos das aranhas em relacdo ao

substrato sob o ponto de vista destes predadores. Para os célculos, utilizamos o pacote
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pavo (Maia et al. 2013) do software R (R Development Core Team 2018). Calculamos o
contraste cromdtico das aranhas e de seus substratos seguindo as premissas dos modelos
de visdo dos predadores (Chittka 1992, Vorobyev et al. 1998). Apds a obtengdo dos
contrastes, subtraimos estes valores dos limiares de discriminacdo para himendpteros
(AS=0.11, Dyer & Chittka 2004) e aves (AS=1.0, Vorobyev et al. 1998). Com estes
valores, realizamos para cada modelo de predador um teste t para uma populagdo,
testando a hipdtese de que os valores estariam, em média, acima de O (indicando que

estdo acima do limiar de discriminagdo para estes predadores).

Estratégias comportamentais - comportamentos anti-predatorios

Para o estudo dos comportamentos anti-predatorios das aranhas frente aos seus
predadores, simulamos aproximag¢des de um potencial predador (metodologia
semelhante a do capitulo 1, Cooper et al. 2008, Blanchette et al. 2017). Realizamos as
aproximacoes sempre em direcdo a face dorsal de aranhas adultas (N>10 para cada
espécie) e com velocidade constante (esticando o braco de modo lento — 2 cm/s).
Registramos as distincias de fuga (i.e. distdncia em que a aranha responde a
aproximacao) e os comportamentos de defesa exibidos pelos individuos de cada
espécie-alvo. Encontramos individuos de E. taquara e E. sagana que repousavam em
estruturas verdes da vegetacdo (daqui para frente E. taquara verde e E. sagana verde),
aparentando estarem menos camuflados do que as aranhas sobre estruturas secas (daqui
para frente E. taquara seco e E. taquara verde). Categorizamos os comportamentos em
(1) se jogar no solo, (2) se mover até a vegetagcdo, (3) se mover até a borda da teia, (4)
se mover do refugio para o centro da teia, (5) tremer, (6) se mover pouco dentro da teia

e (7) ndo se mover.
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Para analisar se existem diferencas entre os comportamentos apresentados pelas
espécies registradas, utilizamos modelos lineares generalizados (GLM) ajustados para
um desenho desbalanceado. Posteriormente, comparamos as diferencas de
comportamento entre pares de espécies utilizando o teste post-hoc de Tukey com
correcdo Bonferroni do valor de alpha (Sokal & Rohlf 1994, Zar 1998). Para verificar se
caracteristicas (1) comportamentais (posi¢do de repouso), (2) morfoldgicas (presencga de
espinhos no abdome) e (3) visuais (camuflagem) influenciam nas distancias de fuga das
espécies registradas, utilizamos modelos lineares generalizados (GLM). Utilizamos o
critério de informacgdo de Akaike (AIC) para selecionar o melhor modelo que se ajusta
aos dados (Burnham & Anderson 2002). Realizamos todos os testes no software R (R
Core Team 2018) com nivel de significancia estabelecido em 0.05 (Sokal & Rohlf 1994,
Zar 1998). Para realizar o teste de Tukey utilizamos o pacote multicomp (Hothorn et al.

2008).

RESULTADOS
Estratégias visuais - dados espectrais

As curvas de reflectincia variaram entre as espécies estudadas (Fig. 2). As
espécies N. clavipes, E. taquara, M. plana, G. cancriformis, L. roseosignata e Araneus
sp. 1 apresentaram altos indices de reflectancia na faixa do UV (300-400 nm). Enquanto
algumas espécies apresentaram picos de reflectincia na faixa espectral referente a cor
verde, de 500 a 600 nm (e.g. A. sp. 1, A. sp. 2, M. strenua e N. clavipes), outras
apresentaram curvas tipicas de organismos marrom avermelhados (e.g. E. taquara, E.
sagana, A. omnicolor, A. bogotensis) e branco-prateados (e.g. A. argentata, M. plana,

M. nigrichelis, G. cancriformis, L. roseosignata). As verdes e marrons sao as que estao
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mais camufladas em folhas verdes e secas, enquanto as branco-prateadas sdo as mais
evidentes sob o ponto de vista humano.

Para as aves, as aranhas produziram valores muito varidveis entre as espécies dentro
do modelo tetraédrico, em geral com valores altos de contraste (4.1£0.73, Fig. 3A). Em
contrapartida, dentro do modelo hexagonal de vespas, as espécies de aranhas
apresentaram valores muito similares entre si, em geral com baixos valores de contraste
(0.11£0.01, Fig. 3B). Considerando o modelo visual de aves, os limiares apresentaram,
em média, valores acima de zero, i.e., acima do limiar teérico de discriminagao
(contraste cromatico médio: 3.10; t=16.461, g.1.=14, p<0.001). Em contrapartida, para
vespas os limiares ndo apresentaram, em média, valores acima de O (contraste cromatico
médio: 0.004; t=1.464, g.1.=14, p=0.083). Estes resultados (Tab. 1) suportam a hip6tese
de que aves conseguem discriminar as aranhas de seus substratos, porém rejeitam a
mesma hipdtese para as vespas. Durante o periodo de estudo encontramos individuos de
A. omnicolor (N=5), L. roseosignata (N=3) e N. clavipes (N=4) contendo larvas de

vespas parasitoides aderidas a regido dorsal de seus abdomens.

Estratégias comportamentais - comportamentos anti-predatorios

Os comportamentos mais esquivos apresentados pelas aranhas foram os de (1) se
jogar no solo, (2) se mover para a vegetagdo, (3) para a borda da teia, (4) do refugio
para o centro da teia, e (5) tremer a teia utilizando a forca de suas pernas (Tab. 2). A
espécie Araneus sp. 2 foi a que apresentou maior nimero de individuos que se jogaram
da teia, (GLM: z=16.386, g.1.=336, p<0.001), seguida de A. argentata (GLM: z=-5.78,
2.1.=336, p<0.001). Micrathena nigrichelis, L. roseosignata e M. strenua se
locomoveram com maior frequéncia para a vegetacdo (GLM Micrathena nigrichelis:

z=-4.65, g.1.=336, p<0.001; GLM Leucauge roseosignata: z=-3.54, g.1.=336, p<0.001;
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GLM Mangora strenua: z=-3.4, g.1.=336, p<0.001). Nephila clavipes e M. plana foram
as espécies que mais se moveram em dire¢do a borda da teia (GLM Nephila clavipes:
z=13.21, g.1.=336, p<0.001; GLM Micrathena plana: z=4.31, g.1.=336, p<0.001). As
espécies A. argentata e Araneus sp. 1 apresentaram os comportamentos especificos de
“tremer a teia” (GLM: z=11.49, g.1.=336, p<0.001) e se “mover do refligio para o centro
da teia” (GLM: z=18.67, g.1.=336, p<0.001), respectivamente.

Em contrapartida, algumas espécies apresentaram comportamentos menos
esquivos, ou se movimentando pouco dentro da drea de captura da teia, ou
permanecendo imdveis mesmo quando tocadas (distincia de fuga = 0). Individuos de A.
omnicolor, A. bogotensis, G. cancriformis, M. plana, E. sagana (tanto em substrato
verde quanto em seco) e E. taquara (substrato seco) apresentaram com maior frequéncia
o comportamento de “mover pouco” quando comparados com aranhas de outras
espécies (GLM Araneus omnicolor: z=2.052, p=0.040951; GLM A. bogotensis:
z=3.491, p<0.001; GLM Gasteracantha cancriformis: z=1.751, p=0.051; GLM
Micrathena plana: z=4.266, p<0.001; GLM FEustala sagana verde: z=3.447, p<0.001;
GLM E. sagana seco: z=0.925, p=0.055; e GLM Eustala taquara seco: z=4.121,
p<0.001). Finalmente, as espécies que mais apresentaram O comportamento anti-
predatorio de “permanecer imoveis” foram A. bogotensis, A. omnicolor, G. cancriformis
e E. sagana (em substrato seco) (GLM Araneus bogotensis: z=5.898, p<0.001; GLM A.
omnicolor: z=7.714, p<0.001; GLM Gasteracantha cancriformis: z=7.125, p<0.001; e
GLM Eustala sagana seco: z=9.551, p<0.001).

As médias das distancias de fuga variaram entre as espécies estudadas. Os
individuos de A. bogotensis, Araneus sp. 1, E. sagana (seco e verde) permitiram o toque
em seus corpos (distancia de fuga = 0) antes de exibirem algum comportamento ou

mesmo se manterem estdticas. Dentre as demais espécies, A. omnicolor, Araneus sp. 2,
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Argiope argentata, E. taquara em substrato seco, G. cancriformis e M. plana
apresentaram valores baixos de distancia de fuga, com médias entre 0.14 e 4.33 cm. A
distancia de fuga do individuo de E. taquara em substrato verde foi de 9 cm, enquanto
Micrathena nigrichelis, L. roseosignata, N. clavipes e M. strenua apresentaram valores
médios entre 17.08 e 26.56 cm (Tab. 3). O modelo que melhor explicou a diferenga nas
distancias de fuga das espécies estudadas contém as trés varidveis registradas (posicao
de repouso, camuflagem e presenca de espinhos), e interacao entre estas varidveis (Tab.
4). As espécies N. clavipes, M. strenua, L. roseosignata € M. nigrichelis apresentaram
as maiores distancias de fuga quando comparadas com as demais (GLM Mangora
strenua: z=6.378, p<0.001; GLM Nephila -clavipes: z=-7.492, p<0.001; GLM
Micrathena nigrichelis: z=5.761, p<0.001; GLM Leucauge roseosignata z=-2.227,
p=0.026). Dentre estas espécies, N. clavipes foi a que apresentou maior distdncia de
fuga (teste de Tukey: p=0.0001). Mangora strenua apresentou maior distancia de fuga
quando comparada a L. roseosignata (teste de Tukey: p=0.001). Por outro lado, ndo
houve diferenca entre as distdncias de fuga de M. strenua e M. nigrichelis (teste de
Tukey: p = 1). Finalmente, L. roseosignata apresentou maior distancia de fuga do que

M. nigrichelis (teste de Tukey: p<0.001).

DISCUSSAO

Nosso estudo suporta a hipdtese de que as aranhas orbitelas nio sdo
discriminadas de seus substratos por himendpteros, porém rejeita a mesma hipdtese para
as aves. De fato, durante o periodo de estudo encontramos diversas aranhas parasitadas
por vespas polysphinctine e nenhum evento de predacio por aves. Segundo Blackledge
et al. (2003), vespas cacadoras sdo os principais predadores de aranhas orbitelas,

podendo uma mesma espécie de vespa capturar mais de 30 vezes a quantidade de
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aranhas que 15 espécies de aves capturam em uma mesma drea. Segundo os autores, a
alta frequéncia de predacdo por himendpteros exerce pressao seletiva direcional para a
construcdo de teias tridimensionais, que propiciam defesas fisicas (Blackledge &
Wenzel 2001) e sensoriais (e.g. Rayor 1997) e minimizam o risco de predacdo. Sabe-se
que vespas polysphinctine sdo exclusivamente ectoparasitoides cenobiontes de aranhas
orbitelas, com diversas interacdes descritas para a regido Neotropical, em especial para
a Serra do Japi (revisdo em Gonzaga et al. 2017). Nosso estudo suporta a proposicao de
Blackledge et al. (2003) ao prover um indicio de que vespas exercem pressao seletiva na
coloragcdo de aranhas orbitelas. Entretanto, a coloracdo pode possuir multiplas fun¢des
ndo exclusivas, como termorregulagdo, comunicacao e evasao a predacdo (Endler 1978,
Ruxton et al. 2004, Stevens & Merilaita 2011), além de variar entre diferentes sistemas
visuais (Théry et al. 2005), e fatores como estes também devem ser considerados em
estudos futuros para entender a evolucao da coloracdo em aranhas orbitelas.

Embora himendpteros ndo detectem visualmente as aranhas estudadas, existem
diversos registros de vespas parasitoides que atacam estas aranhas na Serra do Japi. Isto
sugere que estes himendpteros também devem utilizar outros sinais e estratégias além
das visuais (e.g. quimicas, tateis, aprendizagem individual) para a deteccdo de seus
hospedeiros. As aranhas, por sua vez, apresentam além das estratégias de camuflagem,
adaptacoes morfoldgicas e comportamentais para evitar o parasitismo. Das espécies que
estudamos, A. omnicolor (Gonzaga & Sobczak 2007), A. argentata (Gonzaga &
Sobczak 2011), N. clavipes (Gonzaga et al. 2010) e L. roseosignata (Sobczak et al.
2009) sao alvos de vespas parasitoides polysphinctine. Espécies de Micrathena,
Eustala, Mangora, bem como A. omnicolor, sdo atacadas por vespas cagadoras do
género Trypoxylon (Crabronidae; e.g. Buschini et al. 2010). Estas vespas provisionam

seus ninhos com as aranhas, que servem como fonte de alimento para as larvas do
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himendptero (Buschini et al. 2008, 2010). Desta forma, a coloracdo € o comportamento
das aranhas orbitelas sdo selecionados sob pressdao de multiplas espécies de vespas
predadoras e parasitoides, e entender essa intrincada rede de interacdes requer melhor
compreensdo dos modelos de percepcao destes inimigos naturais.

Aranhas orbitelas com coloracdes vistosas acompanhadas de reflexdo de raios
ultravioletas podem atrair presas para suas teias (ver capitulo 2), razdo pela qual estas
aranhas ficam no centro da teia e, por outro lado, permanecem mais expostas as vespas
predadoras e parasitoides. As espécies que possuem espinhos e abdome mais rigido (e.g.
Gasteracantha) apresentam comportamentos estiticos € apostam em suas defesas
fisicas, enquanto as aranhas com abdome mole (e.g. N. clavipes, M. strenua, L.
roseosignata) tendem a fugir para a borda da teia ou para a vegetacdo. Larvas de vespas
polysphinctine se alimentam da hemolinfa de seus hospedeiros através de pequenos
buracos feitos no abdome da aranhas (Gonzaga et al. 2017) e, a defesa fisica
proporcionada pelo abdome rigido contendo espinhos parece ser eficaz contra o
parasitismo. Aranhas do género Micrathena possuem espinhos, mas o abdome é menos
rigido quando comparados a G. cancriformis e estas aranhas fazem parte da dieta de
vespas Trypoxylon Latreille, 1796 (Crabronidae), fatores que auxiliam a explicar seus
comportamentos esquivos. As aranhas do género Araneus de coloragdo marrom
avermelhada que se refugiam em substratos secos, A. omnicolor e A. bogotensis, tendem
a apresentar maior camuflagem e comportamentos menos esquivos (e.g. mover pouco
ou ndo se mover) quando comparadas as congenéricas que refugiam-se em folhas verdes
(Araneus sp. 1 e Araneus sp. 2) e apresentam os comportamentos esquivos de se jogar
no solo ou correr para o centro da teia. Maiores distancias de fuga estdo presentes em
aranhas atacadas por vespas parasitoides polysphinctine (e.g. N. clavipes e L.

roseosignata) e vespas cacadoras Crabronidae (e.g. Micrathena e Mangora). Como
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excecdo, A. omnicolor se mantem estdtica ou move minimamente mesmo apds o contato
do predador. Este comportamento frente a aproximacdo de um predador ajuda a
entender os resultados de Gonzaga & Sobczak (2007), em que os autores reportaram
uma alta taxa de mortalidade (41% da populacdo) em A. omnicolor causada pela vespa
polysphinctine =~ Hymenoepimecis  veranii Loffredo & Penteado-Dias 2009
(Ichneumonidae) na Serra do Japi.

Comportamentos especificos, como o de tremer a teia exibido por A. argentata,
também devem desempenhar importante papel anti-predatorio, visto que esta espécie é
comum na drea de estudo e hd o relato de apenas um individuo parasitado até o
momento (Gonzaga & Sobczak 2011). A estratégia de estar camuflada na vegetacdo
exibida pelas espécies de Eustala (ver também Souza et al. 2015) também parece ser
efetiva contra o parasitismo. Entretanto, a espécie congenérica Eustala perfida Mello-
Leitdo, 1947 apresenta 0 mesmo comportamento de repouso durante o dia, vivendo
camuflada em troncos de arvores, e € atacada pela vespa polysphinctine Acrotaphus
chedelae (Messas 2014, Messas et al. em prep.). Essa interacdo provavelmente ocorre,
pois os individuos de E. perfida se deslocam para o centro no final da tarde, mesmo
periodo de maior atividade de forrageamento de A. chedelae (Messas et al. em prep.).
Além disto, aranhas Eustala sdo muito frequentes em ninhos de vespas Trypoxylon. As
espécies de Eustala que ocorrem na Serra do Japi apresentam polimorfismos crométicos
(ver Messas et al. 2014, Souza et al. 2015), com padrdes que provavelmente variam em
seus niveis de camuflagem. Acreditamos que o sucesso de Trypoxylon em encontrar
estas aranhas altamente camufladas pode estar relacionado a sele¢cdo dependente de
frequéncia (Vasconcellos-Neto & Gonzaga 2000), tendo em vista pode existir
especializacdo individual em espécies destes predadores visualmente orientados (Araudjo

& Gonzaga 2007, Pitilin et al. 2012).
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Nosso estudo revelou que as aranhas orbitelas de uma floresta neotropical
apresentam estratégias de defesa visuais e comportamentais contra seus predadores,
sendo que algumas sdo generalizadas para o grupo e outras especificas para cada
espécie. A relacdo entre coloragdo e comportamentos de fuga ja foi testada de maneira
tedrica (Lagos et al. 2014) e empirica em investigagdes top down (sensu Kemp et al.
2015) em diferentes grupos animais vertebrados e invertebrados (Cooper & Blumstein
2015). Segundo Bateman & Fleming (2015), cada tdxon prové insights inicos sobre os
custos e beneficios do comportamento de escape de acordo com o conjunto de fatores
extrinsecos aos quais ele é submetido, bem como a fatores intrinsecos visuais, tteis,
acusticos e/ou quimicos. Em aranhas, sabe-se que a idade e o tamanho dos individuos
(Uetz et al. 2002, McGinley et al. 2013), a vida em grupo (Uetz et al. 2002), a
cripticidade (Nelson & Formanowicz 2005), bem como variabilidade genética (Riechert
& Hedrick 1990) sdo fatores que atuam em comportamentos de escape. Aqui noés
mostramos que os comportamentos de defesa e as distancias de fuga de aranhas
construtoras de teias orbiculares sdo mediados pela interacdo de diferentes fatores
intrinsecos das espécies, como coloracdo, presenca de defesas fisicas (abdome rigido
com espinhos) e local de repouso das aranhas durante o dia. Recomendamos pesquisas
futuras que avaliem os custos e beneficios destas varidveis de maneira isolada em

diferentes ambientes e sob o ponto de vista de multiplos sistemas visuais de predadores.



84

Tabela 1. Valores de contraste cromatico de espécies de aranhas orbitelas subtraidos

pelos limiares tedricos de discriminacdo de modelos visuais de aves e himendpteros

(vespas).

Aranhas Aves Vespas
Araneus bogotensis 3.811784345 0.011138401
Araneus omnicolor 3.425097588 0.00722071
Araneus sp. 1 2.771603532 -0.009223457
Araneus sp. 2 4.200689935 -0.011010283
Argiope argentata 2.822577477 0.019591997
Eustala sagana (seco) 3.580761043 0.011668328
Eustala sagana (verde) 3.023736736 -0.007947486
Eustala taquara (seco) 1.858248652 0.002133585
Eustala taquara (verde) 4.035332809 0.020777858
Gasteracantha cancriformis 2.942980529 0.007942254
Leucauge roseosignata 3.085174395 0.011364542
Mangora strenua 2.860120462 -0.020540938
Micrathena nigrichelis 3.811784345 0.004169424
Micrathena plana 2.488309361 0.012842877
Nephila clavipes 1.753483366 0.006697659
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Tabela 2. Nimero de comportamentos exibidos por diferentes espécies de aranhas orbitelas na Serra do Japi, Jundiai, Sdo Paulo (Brasil). As letras significam

diferencas significativas entre as frequéncias para cada comportamento. Em negrito (a) as espécies que apresentaram maior frequéncia de cada comportamento.

Se jogar Correr para a Correr para a Correr para o Tremer a teia Se mover Nio se

no solo vegetacao borda teia centro teia pouco mover
Araneus bogotensis 2 c 0 c 0 c 2 b 0 b 7 a 13 a
Araneus omnicolor 1 c 1 c 0 c 0 c 0 b 4 a 15 a
Araneus sp. 1 0 C 0 d 0 b,c 10 a 0 b 0 b 0 C
Araneus sp. 2 25 a 0 d 0 c 4 b 0 b 1 b 2 c
Argiope argentata 13 b 9 b 2 0 c 15 a 1 b 3 b,c
Eustala sagana (seco) 0 c 0 d 0 C 0 C 0 b 2 ab 17 a
Eustala sagana (verde) 0 c 0 d 0 b,c 0 C 0 b 3 a 4 b
Eustala taquara (seco) 0 c 1 c 1 b,c 0 C 0 b 5 a 5 b
Eustala taquara (verde) 0 c 1 c 0 b,c 0 C 0 b 0 b 0 c,d
Gasteracantha cancriformis 0 c 0 d 2 b,c 0 c 0 b 3 a 12 a
Leucauge roseosignata 0 c 21 a 2 c 0 c 0 b 0 b 0 c
Mangora strenua 0 c 19 a 1 c 0 c 0 b 0 b 0 c
Micrathena nigrichelis 7 c 61 a 6 c 0 c 0 b 1 b 1 c
Micrathena plana 1 C 1 C 5 b 0 c 0 b 6 a 3 b,d
Nephila clavipes 0 c 2 b 23 a 0 c 0 b 1 b 1 c
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Tabela 3. Numero de aranhas de cada espécie e valores médios, minimos e maximos das distancias

de fuga (DF) de aranhas orbitelas na Serra do Japi, Jundiai, Sdo Paulo (Brasil).

N de DF média + desvio padrao

Espécies de aranhas DF minima-maxima (cm)

aranhas (cm)

Araneus bogotensis 24 0 0
Araneus omnicolor 21 0.14 £0.65 0-3
Araneus sp. 1 10 0 0
Araneus sp. 2 32 0.38+1.10 04
Argiope argentata 33 1.58 £3.47 0-15
Eustala sagana (seco) 19 0 0
Eustala sagana (verde) 7 0 0
Eustala taquara (seco) 12 2.83 £9.81 0-34
Eustala taquara (verde) 1 9 9
Gasteracantha cancriformis 17 0.59 £1.42 0-5
Leucauge roseosignata 23 22.20 £ 16.31 0-63
Mangora strenua 20 25.39+£22.14 7-79
Micrathena nigrichelis 76 17.08 £27.21 0-137
Micrathena plana 15 4.33 +10.38 0-40
Nephila clavipes 27 26.56 + 30.08 0-110
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Tabela 4. Valores do critério de informagcdao de Akaike (AIC) para os modelos
propostos que explicam a diferenca na distincia de fuga das espécies de aranhas
orbitelas. Os modelos estdo baseados na presenca (+) ou auséncia das varidveis
categdricas e na interacdo (*) entre estas. Valores em negrito indicam o modelo
escolhido, que apresentou o menor valor de AIC. V1 = espécie de aranha, V2 = posi¢ao

de repouso, V3 = camuflagem, V4 = presenca de espinhos no abdome.

Modelo Caracteristicas Valor AIC

V1*V2#*V3*V4 Modelo completo com interacgoes 24447
VI +V2+V3+V4 Modelo completo sem interagdes 25796
V1 *V2*V3 Modelo com interagdes sem V4 25350
V1 *V2*V4 Modelo com interagdes sem V3 25350
V1 *V3*V4 Modelo com interagdes sem V2 25595
V1 *V2 Modelo com interagdes sem V1 25709
Vi Modelo apenas com V1 25923
V2 Modelo apenas com V2 25863
V3 Modelo apenas com V3 25948

V4 Modelo apenas com V4 25970
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FIGURAS

Fig. 1. Posicao de repouso de aranhas orbitelas durante o periodo diurno. A) Argiope

argentata, B) Araneus sp. 2, C) Araneus omnicolor e D) Eustala sagana.
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Fig. 2. Espectro médio de reflectancia (linhas vermelhas) das superficies dorsais do
abdome de fémeas de (a) Nephila clavipes, (b) Argiope argentata, (c) Eustala sagana,
(d) Eustala taquara, (e) Micrathena plana, (f) Gasteracantha cancriformis, (g)
Mangora strenua, (h) Leucauge roseosignata, (i) Micrathena nigrichelis, (j) Araneus
sp. 1, (k) Araneus omnicolor, (1) Araneus sp. 2, (m) Araneus bogotensis. As regides

coloridas em vermelho representam os desvios padrao.
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Fig. 3. Cores da regido dorsal do abdome de fémeas de aranhas orbitelas considerando
modelo de visdo (A) tetraédrico de aves e (B) hexagonal de himendpteros, baseado no
fenétipo visual da vespa Philanthus triangulum (Sphecidae). O quadrado preto indica o
centro do hexdagono. Araneus sp. 1 (dourado), Araneus sp. 2 (verde escuro), Araneus
bogotensis (marrom), Araneus omnicolor (azul escuro), Argiope argentata (azul claro),
Eustala taquara (vermelho), Eustala sagana (amarelo), Gasteracantha cancriformis
(roxo), Leucauge roseosignata (cinza), Mangora strenua (verde claro), Micrathena
nigrichelis (rosa), Micrathena plana (laranja) e Nephila clavipes (preto). As siglas
E(UV), E(B), E(G) e E(R) referem-se aos sinais fisiolégicos do receptor para os

comprimentos de onda ultravioletas, azuis, verdes e vermelhos, respectivamente.
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CONSIDERACOES FINAIS

Durante muitos anos, explorada sob a perspectiva humana, a coloracdo animal
hoje pode ser interpretada sob a Optica de diferentes organismos gragas ao
desenvolvimento de técnicas e metodologias sofisticadas. Vimos neste estudo que a
ordem Araneae apresenta uma rede intrincada de presas e predadores, diversificado
arsenal de estratégias visuais e comportamentais envolvendo a coloragdo e, desta forma,
este grupo representa um bom modelo em estudos sobre a evolucdo da cor em
ambientes naturais.

O capitulo 1 adiciona a literatura o caso incomum de mimetismo Batesiano em
que diferentes fen6tipos de uma mesma espécie de salticideo polimérfico (Phiale tristis)
pode imitar ao menos 26 espécies de insetos que apresentam defesas (peconha ou
impalatabilidade) contra seus predadores. Rota & Wagner (2006) discutiram que
mimetismos envolvendo salticideos ndo mirmecomorfos sdo mais comuns do que se
imagina, e aqui eu reforco esta ideia. Neste sentido, Galiano (1981) mostrou que cinco
espécies de Phiale (P. bulbosa, P. tristis, P. mimica, P. crocea e P. ortrudae) pertencem
a um grupo homogéneo dentro do género, o qual o autor denominou “grupo mimica”,
sendo que as quatro ultimas apresentam polimorfismo cromético. Estudos futuros que
investiguem a existéncia de mimetismo nas demais espécies deste grupo sdo altamente
desejaveis. Nosso estudo inicial em P. fristis nos instiga a criar uma série de hipdteses
sobre como a coloracio de adverténcia e o polimorfismo cromatico estd evoluindo nesta
espécie e abre portas para estudos filogenéticos e fisiol6gicos, bem como investigacoes
sobre selexdo sexual e ecologia visual envolvendo os insetos-modelos, os multiplos
predadores e as presas das aranhas.

Seguindo outra rota evolutiva, vimos que a presenca de aranhas do fendtipo

branco e preto com espinhos pretos de Gasteracantha cancriformis no centro da teia
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estd relacionada a atracdo de presas (Capitulo 2). Além de refletir raios de comprimento
de onda ultravioleta, a superficie dorsal desta aranha apresenta fluorescéncia. A atragao
de presas em aranhas orbitelas normalmente é encarada como resultado da atratividade
exercida pela reflexdo de UV e de casos de mimetismo floral. Estudos recentes
mostraram que a fluorescéncia pode desempenhar importante papel na selexao sexual
em aranhas salticideas (Lim et al. 2007) e que aranhas estaciondrias que tanto
fluorescem quanto refletem UV atraem suas presas (capitulo 2, Vieira et al. 2017).
Entretanto, nenhum destes estudos testou a hipdtese da atracdo de presas levando em
consideracdo a reflexdo de UV e a fluorescéncia como fatores isolados ou mesmo
verificou se existe interacao entre estes fatores e, desta forma, ainda existem lacunas a
serem preenchidas nestes sistemas.

O capitulo 3 suporta a hipétese de que a coloragdo de aranhas orbitelas estd
evoluindo sob pressdo de predacdo a pressdo de vespas cacadoras e parasitoides na
Serra do Japi. O local onde as aranhas repousam durante o dia (centro da teia, refugios
ou expostas na vegetacdo), a morfologia (abdome rigido com espinhos) e o
comportamento (diferentes tipos de comportamentos anti-predatorios e distancias de
fuga) interagem entre si € a combinagdo destes fatores parece ser importante em tornar
ou ndo as aranhas susceptiveis ao ataque pelos himendpteros. Vespas polysphinctine
tem sido cada vez mais exploradas em estudos ecoldgicos e comportamentais,
principalmente por algumas espécies possuirem a capacidade de induzir manipulacdes
comportamentais em suas aranhas hospedeiras (Gonzaga et al. 2017). Apesar disto, os
registros destas interacOes geralmente sdo raros € pontuais, € o conhecimento sobre
padrdes ecoldgicos gerais € 0os mecanismos sensoriais para a deteccdo dos hospeiros

ainda é embrionario.
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Modelos de visdo em cores, como o proposto por Chittka (2002), exigem a
insercdo das curvas de excitacio dos fotorreceptores dos organismos observadores. Uma
das dificuldades enfrentadas em estudos sobre coloracdo animal sob perspectivas nao
humanas € conhecer a histéria natural dos organismos de estudo e detectar quais sdo as
espécies observadoras (e.g. grupos de presas e inimigos naturais). Apesar de bem
conhecidas como parasitoides de aranhas orbitelas, ndo existem estudos bottom up sobre
as bases proximais dos modelos de visdo de vespas polysphinctine, sendo normalmente
utilizados como modelo de predador o sistema visual conhecido mais proximo
filogeneticamente, de vespas cacadoras Sphecidae. Desta forma, é de grande
importancia conhecer as curvas de excitacdo dos fotorreceptores de vespas
polysphinctine, em especial das espécies pertencentes aos géneros Hymenoepimecis €
Acrotaphus.

Espero que esta tese sirva como fonte de inspiragdo para futuros estudos em
coloragdo animal, em especial no grupo das aranhas. Estudar a cor de animais na
natureza € uma tarefa fascinante que nos revela evidéncias diretas e visiveis de como a
selecdo natural atua. Segundo Caro et al. (2017) o conhecimento gerado por estudos
bioldgicos serve como base tedrica para o desenvolvimento de novas tecnologias e pode
ser aplicado para a soluc@o de problemas em nossa sociedade. Para os préximos anos,
torna-se desejavel explorar esta interdisciplinariedade utilizando técnicas de
espectrofotometria, fotografia digital e bioinformatica integrando as diferentes areas da
biologia, bem como disciplinas exatas relacionadas a tecnologia e humanas sobre

psicologia e percepg¢ao.
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