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RESUMO

Penna-Gongalves, V. Evolucdo da memoria em aranhak grupo Orbiculariae.
2011, 95f. Dissertacao (Mestrado) - Programa de R@raduacdo em Neurociéncias

e Comportamento, Instituto de Psicologia, Universidde de Sao Paulo, Sdo Paulo,
2011.

A memoria é considerada por muitos pesquisadoresocom dos produtos mais
fascinantes da evolucao bioldgica, justamente pmgrcionar aos animais a vantagem
adaptativa de se utilizar de uma experiéncia pr@dea a solucdo de problemas
necessarios para a sobrevivéncia. Os animais keantide processos mnemonicos
durante o forrageamento, a selecdo de parceirosaisexselecdo de habitat e a
preferéncia alimentar. As aranhas sao um mod&teeissante em estudos de memoria e
h& evidéncias do uso de experiéncias passadasimaagfio do forrageio: a teia
permite que as aranhas capturem e armazenem mais dem alimentar. Ha caréncia
na literatura de estudos comparativos evolutivomdmoria, o que dificulta identificar
as possiveis pressdes seletivas. O primeiro objelidste trabalho foi fazer um estudo
comparativo de aspectos da memoria predatédria antnas do grupo Orbiculariae. Este
grupo € monofilético e tem como principal sinapdimca construcéo de teia orbicular.
Porém, ao longo da evolucédo, o padrao de teisefon@dificando desde uma estrutura
plana até uma tridimensional. Tais modificacbes epodter gerado diferencas
comportamentais e no sistema de memoria dessalBaarafor este motivo, 0 outro
objetivo, foi tracar a evolucdo da memoéria denwogdupo. Delinearam-se trés grupos
de estudo com sete espécies. Na condicdo natbssnmu-se a captura de duas presas
sucessivas. Na condicdo experimental |, ofereceurseprimeira presa (pl) a aranha e,
em seguida, ofereceu-se uma segunda (p2); duratslocamento da aranha até p2,
retirou-se pl da teia. Na condicdo Il, ao invése®ferecer p2, a aranha foi atraida a
periferia (simulando a queda de p2). No deslocaméataranha até a fonte de vibragéo
removeu-se pl. O indicio de memoria € observadodpana supressao da presa, a
aranha executa um comportamento denominado BuseateNa aranha executa
sacudidas/deteccdes dos fios no centro/reflgiceda tA busca por pl roubada foi
observada em todas as espécies estudadas, exceio gemiculatano grupo I. A
presenca de p2 parece interferir na expressao daonzede pl; deixar p2 na teia
enquanto busca por pl, aumenta as chances de p2naser roubada por acdo dos
cleptoparasitasZosis apresenta algumas peculiaridades, entre elas @n@asde

veneno. Dessa forma, o tempo gasto durante a imadhlo de p2 parece ser suficiente



para causar 0 esquecimento de pl. Todas as espésearam por pl quando nao
houve oferta de p2, inclusiv&osis O tempo de busca, na condi¢éo |, diminui da base
de Araneoidea até as familias mais derivadas. Moogi, ha uma aparente inversédo do
sinal filogenético e o tempo de busca aumenta mdlifamais derivada. A estrutura da
teia tridimensional parece ser mais complexa egpter motivo, exigiria um sistema de
navegacao espacial também mais complexo quandoatadpas aranhas orbitelas. A
construcdo da teia parece ter sido crucial paraptua e armazenamento de presas
excedentes, e tal comportamento, juntamente canessdicacéo das teias, favoreceu a

variacao e evolucdo da memoaria na Ordem Araneae.

Palavras-chave Aracnideos, Comportamento Predatorio (animal)ias,eMemoria

animal, Evolucao (etologia animal).



ABSTRACT

Penna-Gongalves, V. Evolution of memory in Orbiculdae spiders. 2011, 95f.
Dissertacdo (Mestrado) - Programa de Pd4s-Graduacd@m Neurociéncias e
Comportamento, Instituto de Psicologia, Universidad de S&o Paulo, Sdo Paulo,
2011.

Memory is one of the most fascinating products widgical evolution, because it
endows animals with the adaptive use a prior egpesds to solve survival problems.
Animals use mnemonic processes during foragingctieh of sexual partners, habitat
selection, and feeding preference. Spiders arengaresting model for studies of
memory, and there is evidence of their using of paperiences in optimizing foraging:
the web allows the spiders to capture and storeerti@an one food item. In literature,
there are few comparative studies, and no one dhewdvolution of memory, making it
difficult to identify the possible selective presssion memory. The first objective here
was to make a comparative study on the aspectsedhfmry memory in spiders of the
group Orbiculariae. This group is monophyletic @sdnain synapomorphy is building
an orbicular web. However, during evolution, thebvattern changed from a flat to a
three-dimensional structure. Such changes may tevsed differences in behavior and
memory. For that reason, another goal was to titee@volution of memory within the
group. We used three experimental groups with seseecies each. In natural
conditions, there was an observation of the captfirevo successive preys. In the
experimental condition I, a first prey (pl) waseoéd to the spider and, subsequently,
another prey (p2) was offered; during the locomotd the spider towards p2, pl was
removed from the web. In condition Il, instead Giang p2, the spider was attracted to
the periphery (simulating the fall of p2). As theider moved towards the source of
vibration, pl was removed. The evidence of memayobserved when, in the
suppression of the prey, the spider performs a\bhehaalled search behavior: the
spider runs pluckingn threads in the web hub/retreat. The searcht@ders pl was
observed in all species studied, exceptdosis geniculatan group |. The presence of
p2 appears to interfere with the expression of gory, and also leaving p2 on the
web while searching for pl, increases the chantésawng p2 stolen by the action of
kleptoparasitesZosis presents some peculiarities, including the absesfc@oison
glands, leading to a prolonged immobilization of p2a time lag that could then be
sufficient forget pl. All species sought by pl whbkare was no offer of p2, including

Zosis The search time, in condition |, decreases frobenkdase of Araneoidea until the



most derived families. In group lI, there is an agnt reversal of the phylogenetic
signal and the search time increases in the mastedefamily. The three-dimensional
structure of the derived webs seems to be more lesnand, therefore, it would require
a spatial navigation system also more complex mhgared to the flat orbweb. The
construction of the web seems to have been criéciaprey capture and storage of
surpluses, and such behavior, along with the divemson of the webs, favored the

variation and evolution of memory in the Order Agas.

Keywords: Arachnida, Predatory Behavior (animal), Webs,mali memory, Evolution
(animal ethology).
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SECAO |

Introducao Geral

A memoria é considerada por muitos pesquisadome® con dos produtos mais
fascinantes da evolucao bioldgica, justamente pmgrcionar aos animais a vantagem
adaptativa de se utilizar de uma experiéncia pr@aem a solucdo de problemas
necessarios para a sobrevivéncia. Segundo HelXagier (2007), apesar de vivermos
em um ambiente imprevisivel, principalmente em s&pectos bidticos, experiéncias
passadas nos permitem gerar previsdes (probat@ii¥tsobre eventos ambientais; com
isso, podemos identificar regularidades passadassien antecipar e otimizar nossos

comportamentos.

A memoéria € a capacidade de armazenar, reter epeemuinformacoes
resultantes de uma experiéncia (SHETTLEWORTH, 189833). O primeiro processo
mnemonico é aquisicdq que consiste na “entrada” da informacao paraisisnsas
neurais ligados a memoria. Durante a aquisicaAa®eonaselecao que prioriza alguns
aspectos mais relevantes e estes sdo armazenadalgyo tempo. Esse € 0 processo
de retencédo, e a informacao fica disponivel para ser recuper@isn o passar do
tempo, a informacdo pode desaparecer, processoadoadeesquecimentoou pode
sofrer um processo chamadonsolidacdo que € a formacdo da rede neural - a
memoria (LENT, 2004 p. 590-593). A memoria é fodaaatravés de atividade
eletrofisiologica dos neurbnios gerada por ativedadpontanea, estimulos ambientais e
respostas motoras que desencadeiam processogdayaenah conectividade das células
nervosas — sinapses (HELENE; XAVIER, 2007). A apgiesgem e memoria estédo
relacionadas principalmente as sinapses quimicasnguiulam a comunicacao entre os
neurdnios pré e pos-sinapticos. Durante um treinéon@u mesmo em eventos UNicos,
essas redes neurais vao sendo consolidadas (axdesnesédo fortalecidas ou
modificadas) formando os diferentes tipos de messdé(KANDEL; SCHWARTZ,
JESSELL, 2001 p. 531-553).

A essa capacidade de alterar a forca de sinapsesigientes ou formar novas
sinapses da-se o nome de plasticidade. A pladiieida sistema nervoso pode levar a
formacdo de alguns tipos de memdria. Os trés tipas comuns de memoria sao:

memoria de curta duracdq quando desencadeia uma modificagdo nas célubas pr



pos-sinapticas dos neurbnios responsaveis pelantissdo sinaptica, levando a
consolidagdo das redes de neurbnios que sdo nmmmimla até algumas horas; a
memoria de longa duracdoquando envolve a remodelagdo de sinapses existeata
formacao de novas sinapses, consolidando fortenasntedes neuronais; areemaoria
operacional que se refere ao arquivamento temporario de urfamacao que é
utilizada durante o desempenho de uma tarefa (BARDE 1996; XAVIER, 1993;
XAVIER, 1998; HELENE; XAVIER, 2003; 2007).

A memoria operacional em animais é definida comoa umemdéria para
treinamentos ou eventos especificos, enquanto adneemle referéncia € direcionada
para caracteristicas que sdo mais estaveis no @iebRor exemplo, em experimentos
tipicos dos Analistas do Comportamento, quandonimal aprende que a comida pode
ser obtida pressionando a barra (na caixa de Skirme aprende a escolher entre
estimulos de cores que foram apresentados a €léima etapa, essa informacéo sobre
0 que acontece em um experimento € parte da meg®rigferéncia. Ja informacdes do
tipo “neste momento ndo ha oferta de alimento” @ultimo estimulo apresentado foi 0
quadrado vermelho” é parte da memdria operacidgral.outras palavras, entender o
funcionamento do experimento é guiado pela memibeiaeferéncia e entender sob
quais contingéncias ele esta sendo submetido eemndatdo experimento é guiado

pela memoéria operacional.

A memoria operacional e de referéncia podem estacionadas aos aspectos
espaciais do comportamento, neste caso fala-se emoéna espacial. Através da
memoria espacial sdo conservadas informac¢desviadaii localizacdo do organismo no
espaco e, possivelmente, informacdes a respeiteedoambiente em geral (BEST;
WHITE; MINAS, 2001). A memoria espacial é respordapela formacédo das
representacoes permitem ao animal localizar lugalesantes de seu espag¢o, como 0
refugio, locais especiais para o forrageamenta, (@CHENBAUM, 1999; BEST,;
WHITE; MINAS, 2001). Através da organizacdo de esentacdes parciais do espaco,
0S animais criam mapas cognitivos que funcionam ocaeferéncia para o seu
deslocamento dirigido (SOUZA, 1995; CROSS; JACKSQ006).

A memoria espacial é muitas vezes estudada, ens rdé laboratorio,
colocando-0s em um tanque no qual estda um ligumbra A tarefa dos animais é

localizar, nadando, a partir de dicas visuais egfeique podem ser marcas nas paredes



do tanque, uma plataforma submersa. Ratos consegaalizar a plataforma cada vez
mais rapidamente, no decorrer das tentativas, érde uma aprendizagem dos marcos
ambientais, e se atrapalham, levando mais tempandguas dicas sdo suprimidas.
Ratos submetidos a leséo no hipocampo levam nraggot@ara localizar a plataforma,
0 que indica o papel desta estrutura nesta taeefamemoria (RAMOS, 2000). Nesse
experimento, entra em jogo a memoria operacionalhona no desempenho), memoaria
de referéncia (contingéncia na qual o animal é stidlm) e memoria espacial (localizar

plataforma).

Memoaria e aprendizagem muitas vezes sao tomadas eoeas diferentes de
pesquisa. Sao processos que funcionam dentro desistema: para que haja
aprendizado, o animal necessita reter a informasém €, construir representacdes de
memoéria que levam formas mais ou menos permanedetesudanca do desempenho
aprendido (SHETTLEWORTH, 1998; XAVIER, 1993).

Os psicologos da linha da Analise Experimental dm@ortamento consideram
relevantes, para a compreensao da mudanca de deg@mnpescrever ou programar as
contingéncias ambientais de reforco, sem consideraessarios conceitos como o de
memoéria (CATANIA, 1999). Outra andlise dos resutade experimentos como os de
equivaléncia de estimulos (SIDMAN, 1994) ou de yedamatching-to-sample
(CUMMING; BERRYMAN, 1965), indicam, contudo, a utihde do conceito de
memoria no planejamento e na discussdo do resuliado experimentos. Nestes
experimentos o animal deve responder a estimulesemados em uma tela. No caso
de experimentos de discriminagcdo condicional commatching ou igualagdo, com
pombos, estimulos de cor (ou forma) sdo apresentaniouma tela e, depois de um
intervalo, dois estimulos, um igual ao apresentatteriormente, o outro diferente sao
novamente apresentados. O animal é reforcado queesp@nde ao estimulo igual.
Nesse tipo de experimento entra em jogo a memdrémacional (cor ou forma do
primeiro estimulo) e a memoria de referéncia (nedatao tipo de contingéncia
envolvido e entendimento da regra imposta). Em axgetos como o do labirinto de 8
bracos, com ratos, exige-se do animal o uso da memperacional: o animal tem de
buscar por mais comida em bracos diferentes dagsitados, uma informacédo que

precisa ser renovada a cada entrada num dos latadaisirinto.



Para o0s neurocientistas, lesbes em areas especifcacortex (como o
hipocampo) em ratos, podem resultar em um défaiaprendizado e o animal acaba
levando mais tempo para realizar a tarefa do tabirpermitindo neste caso, especular
qual area ou moédulo do coértex € responsavel peladma operacional (XAVIER,
1993).

Os processos de memoria ndo séo passiveis de egiadas em condi¢cdes de
laboratorio. Eles fazem parte das estratégiasédrdas quais 0os animais se orientam e
conseguem adaptar-se aos seus habitats naturaiaqidaum ponto muito interessante
de convergéncia entre a abordagem experimentalalgatorio e a tentativa de
compreensao do comportamento naturalistico dosaasiNa passagem para o estudo
etoldgico, percebe-se que os mecanismos de messiéia, por assim dizer, modulados
ou limitados por contingéncias que tém a ver camodo de vida dos animais e com o
seu ambiente tipico. Raposas, observadas por Geeescondiam ovos de gaivotas
debaixo da areia, vindo buscéa-los mais tarde, senda valendo-se de representacdes
de memoria (ADES, 1993). Corvideos demonstram tamieftos impressionantes de
armazenamento de uma grande quantidade de gr&osreowiperacdo precisa muito
mais tarde (SHERRY, 1985). Numa revisdo sobre anéss Ades (1993) ressalta a
importancia de uma abordagem que leve em contanegmo tempo e de forma
integrada, os mecanismos gerais envolvidos e aiaipacdo de seu uso, dentro das

estratégias tipicas-da-espécie.

As diferencas no uso da memoéria, de uma espéciequaira, de acordo com o
nicho ecoldgico, sugerem fortemente que o0s proses®o memdria, como outras
caracteristicas do organismo e de seu comportamestejam sujeitas a pressdes
seletivas e, representem também como outras cdstices, adaptacdes ao ambiente
(SHETTLEWORTH, 1998). Nao ha como entender a gidside do comportamento,
no dia-a-dia do ambiente natural, sem levar emacostparametros que modulam os
mecanismos gerais envolvidos. Aves que armazenamtidgades enormes de gréos so
0S recuperam porque possuem capacidades compotéésnenneurais apropriadas.
Krebs et al. (1989) demonstram que o0 hipocampcedp8cies armazenadoras € maior
que o das ndo-armazenadoras, 0 que leva a crdrajueima especializacdo das areas
envolvidas com determinado tipo de memoéria. Regigéeentes escritas por Sherry e
Hoshooley (2010) demonstram que, em aves armazesgd@o somente 0 hipocampo

tem a ver com a atividade tipica-da-espécie de zana@a e recuperar, COmo varia em
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tamanho e em recrutamento de neurdnios de acord@astacdo e com a demanda de

armazenamento.

Outro estudo que demonstra haver diferencas ipecédicas em aspectos da
memoria foi realizado com lagartos por Huey e PRaak981). Eles compararam
lagartos de deserto que cacam por emboscada Espdea) com 0S que cacam
ativamente. Perceberam que aqueles que cacam atit@ném um cérebro maior e
uma memoria e capacidade de aprender melhor gsedesitarios. E possivel que essa
maior capacidade cognitiva resulte da maior inesagcom o ambiente, isso porque
neste mesmo trabalho também foi demonstrado quelemquue cacam ativamente
capturam mais tipos de presas e enfrentam maigsrigois a taxa de encontro com
predadores € maior.

1.1 Memoéria em Insetos

Assim com nos demais animais, o estudo da memdriaredpodes é realizado,
principalmente, nos aspectos que envolvem o foaragato. As abelhas, por exemplo,
viagjam a longas distancias da colméia em buscalioerdo e sempre encontram o
caminho de volta. Acredita-se que as abelhas Beeati de memarias de curto, médio
ou longo prazo, além de dicas ambientais de digdipos, tais como campo magnético
da Terra e posicdo do Sol (GIL; DE MARCO; MENZEIDQZ). Além disso, no retorno
a colméia sdo capazes de realizar “dancas” quéizeimao local correto da fonte de
alimento, indicando principalmente a distancia mosicdo em relacdo ao Sol. Através
da danca as abelhas conseguem transferir informggia outras forrageadoras - fruto
de uma experiéncia -, para outras forrageadorasinao-as a localizar a fonte
alimentar de interesse (Karl von Fri5d967 apud MENZEL; MULLER, 1996; RILEY
et al., 2005).

Gruter e Farina (2009) criticam ser a visualizagdoga a unica responsavel pela
transferéncia de informacdo para as forrageadétasm eles, ao executar a danca,
haveria liberacdo de pistas olfativas que seriamesigonsaveis por fazer com que as
forrageadoras recordassem de uma fonte alimentsisi@da por elas. Isso estaria

diretamente relacionado as suas experiéncias. éasa este fato poderia explicar

2 yon Frisch K. 1967. The Dance Language and Gaiemt of Bees. Cambridge, MA: Harvard Univ.
Press.



porque algumas forrageadoras assistem a poucagdedbe jA saem atras da fonte,

enguanto outras ficam assistindo e nao forrageiam.

Craig (1994) estudou em abelhas a capacidade dadgsra reconhecer teias de
aranhas e assim desviarem-se delas. A curva dendipado varia conforme a
visibilidade da teia, devido ao contraste entreia ¢ o substrato e ao espectro da luz
refletida pela seda. Com a experiéncia adquiridando sao interceptadas e conseguem

escapar, as abelhas se tornam mais eficientecoohecimento.

Punzo (2005) estudou o aprendizado em vespas cacadi® aranhas, e
percebeu que quanto maior o numero de encontre elets, menor o tempo requerido

para avaliar a qualidade da presa e, portanto,dqrafa captura-la.

Collett, Grahan e Harri2007) demonstraram que as formigas retém, em um
sistema de integracdo de informacéo, dicas vigeésentes a rota que devem seguir
até chegar a fonte alimentar e bem cdémoda rotatdeno a colénia. Mesmo quando
séo retiradas de onde estdo e sdo devolvidas emlocal ndo familiar, mas proxima e
gue compartilha as dicas ambientais, sdo capazesataear ao ninho. Esse sistema de
integracdo permite que a formiga utilize informac@evindas do ambiente e de sua

experiéncia naquele ambiente.

As formigas, quando encontram uma fonte alimemg@malmente retornam para
o ninho pelo mesmo caminho. Ribeiro et al. (2008usaram o comportamento de
forrageio das formigas e criaram um aparato meéwitd no qual, para chegar a fonte
de alimento e depois retornar para o ninho, asi¢@®néo podiam utilizar o mesmo
caminho. Denominado de caminho de mao-unica, endade de forma a criar um
problema para as formigas, ja que as possiveigmaigdes como pista quimica e visual
foram eliminadas, os pesquisadores descobriramelfisesdo capazes de solucionar o
problema proposto e retornar por outra via paraba) com a comida. Outra discussao
acerca dessa resolucdo de problemas é sobre o euderamoénios. Os autores
observaram que néo era s6 a presenca dos ferongueasdicava as forrageadoras o
caminho unidirecional que deveriam percorrer, perquando 0 experimento era
realizado na auséncia de luz, as formigas perdiatortempo pra localizar o caminho
que levava ao ninho. Se os feroménios fossem ugwidiportante, as formigas nao

necessitariam da luz, e sim da dica do feromonsta Besquisa também corrobora a



hipétese de que ha uso de dicas visuais no fooatps formigas, e de que ha o uso

conjunto de multisistemas durante o forrageamento.

N&o estamos, neste trabalho, interessados emanddéisforma experimental a
memoria animal, mas, sim, em considera-la como umeacteristica bioldgica,
verificando o modo diferente como entra em rotinemportamentais, em diversas
espécies, e tentando entender a sua possivel agplagaves do estudo comparativo.
Usamos aranhas como objeto de estudo, de um ladoapsa do interesse que temos
pelo animal, de outro porque as aranhas representangrupo taxondmico muito
grande, cujas relacbes sistematicas e filogenéwst&o bastante exploradas pela
relativa facilidade com a qual podem seus compa@tdéos tipicos ser observados,

mesmo no laboratdrio.
1.2 Memoéria em Aranhas

As aranhas s@o um grupo extremamente diversifieadstdo distribuidas por
todos os ambientes da Terra com excecdo do ar eakmnos (Foelix, 1996). S&o
conhecidas aproximadamente 42 mil espécies (PLARKNED11) que sdo carnivoras,
embora algumas da familia Salticidae consumam tamtans vegetais (MEEHAN et
al., 2009). Podem cacar ativamente ou por embogsadta-espera). As do tipo senta-

espera, em sua maioria, sdo construtoras de alraadieé seda.

Comparadas aos outros artropodes, as aranhas tésist@ma nervoso central
(SNC) altamente condensado, isso porque ao invésmdeorddo de ganglio nervoso
interconectado (corddo nervoso ventral) que sen@st@elo corpo, as aranhas tém
apenas dois ganglios compactados: um supra e suib@sofagico, ambos localizados
no prossoma (cefalotérax). O ganglio supraesofagitere-se ao cérebro propriamente
dito e ao ganglio queliceral. O subesofagico cdatos apéndices e a cauda equina. O
SNC das aranhas tem de 30.000 a 100.000 neurgmiosimadamente. As da familia
Ctenidae e Salticidae sao as que possuem o maiwero((FOELIX, 1996 p. 98). Essa
maior quantidade de neurénio pode ter sido selad®m@o longo da evolucéo devido ao
comportamento de caca ativa que essas aranhastarecAssim, como citado
anteriormente com lagartos por Huey e Pianka (1981possivel que uma maior
interacdo com 0 ambiente selecione sistemas magpleros que geram respostas

comportamentais também mais complexas.



As aranhas se utilizam de processos de aprendizageemoria quando cacam,
constroem teias, selecionam habitats, reagem & slagoerigo, escolhem parceiros ou
interagem entre si. Tais fatores, essenciais pagabeevivéncia, sao facilitados pela
capacidade de aprender e de memorizar (PUNZO, 2@®Hundo Ades (1989), as
aranhas utilizam informacdes anteriormente adcpsridntegrando-as as informacdes
que colhem no contexto presente para se comportddessa forma, aprendizagem e
memoria sdo em aranhas, como em outros animai® @aruma estratégia geral de
adaptacéo (ADES, 1989).

Estudos dessa natureza com aranhas comecaramreakeados no final do
século XIX. O grande pesquisador que deu inici@iahf em 1885 (ADES, 1991). A
partir dai, outros pesquisadores deram continuidaestudo, principalmente, com
aranhas do génedArgiope Atualmente, pesquisadores que se destacam &essado:
César Ades, que durante toda sua formacédo acadénicae dedicado ao estudo do
comportamento e da memoria, utilizando como modedmanha -Argiope argentata
Fred Punzo, que fez uma revisdo sobre aprendizagenaranhas e seus trabalhos
seguem, principalmente, a area de aprendizagenitete$ e a influéncia de odores no
estabelecimento de estampagem na preferéncia daspi@arthque realizou estudos
sobre orientacdo espacial e investigou mecanismeosogais nas aranhas; Robert
Jackson, que tem realizado extensas pesquisasraoiraa salticidas quanto a acuidade
visual e aprendizagem; e Bill Eberhard, que temqueado o comportamento
predatério de forma comparativa entre as espéciese@ntemente, estudado a

capacidade cognitiva de pequenas aranhas.

A habituacao foi estudada por Szlep (1964) @loborus sp. eAraneussp.,
colocando sobre alguns fios da teia um diapasaowbracdo de 256 ou 512 rotacao
por minuto (rpm). As aranhas reagiam como se uresaptivesse caido sobre a teia, e
elas se utilizavam de uma categoria chamada dedacdacudida para tentar localizar a
presa. Com a repeticdo, a sequéncia de caca seompia logo no inicio, até o
momento em que a aranha se habituava e ndo reapais. Ao mudar o local de

vibragdo, a aranha habituada voltava a reagir até@mente habituar-se. Quando a

2 Dahl, F. (1885). Versuch einer Darstellung dercpsschen Vorgange in den Spinnen. Vischr. Wiss.
Phil., 9, 84-103, 162-190.



estimulacdo era suspensa por um periodo de tempwagnente era utilizada, a aranha
voltava a responder. Ades (1989) também observbituagdo confArgiope argentata
Bays (1962) estudou a aprendizagem associativaranmeus diadematuguanto
a experiéncia com dois tipos de presas: (1) maseagulhadas em solucdo com acgucar
e (2) moscas em solucao de quinino (amarga). Imeiate, ele permitiu que as aranhas
associassem a presa doce a uma vibracdo de 262 apmosca amarga a uma vibracao
de 523 rpm. No comeco as aranhas capturavam tapsoas doces quanto amargas,
porém no decorrer do experimento passaram a respaguenas a mosca doce,
desprezando e eliminando a mosca amarga. Em umdzguperimento, Bays inverteu
o estimulo vibratério e rapidamente as aranhasrtenaam a predilecdo, respondendo
novamente a mosca doce, associada entdo a rota¢g@g8dpm. Bays entdo substituiu
as moscas por uma conta de vidro (sem nenhum safioional) e as aranhas
continuaram a responder, enrolando a conta assoéiadbracdo da mosca doce, e

descartando quando associada a vibragdo da moscgaam

Preferéncias por presas também podem estar red@zenas experiéncias
prévias adquiridas ainda nas primeiras cacas, emptooesso conhecido como
estampagem. Punzo e Kukoyi (1997) estudaram addissfamilias Lycosidae e
Oxyopidae, que cacam ativamente, e perceberam quelag retiradas do ambiente
natural e submetidas a teste de escolha de preifer&emonstraram preferéncia por
presas com as quais coabitam, diferente de aramrfetas em laboratério que nao
demonstraram nenhuma preferéncia por presas. Segsa@utores, estes resultados
indicam que essas aranhas ndao possuem um compoitaimato que as capacitam a
responder aos odores emanados de presas espedfisa® que elas aprendem a
associar (ou é fruto de uma estampagem olfatérg@$ta quimica a partir do contato
com a presa ou com a substancia quimica deixadapveba no substrato. Guarda
(2010) estudou a estampagem lReucetia rubrolineatguma espécie de aranha errante
da familia Oxyopidae). Neste estudo, ele oferea®s tibos de presas (grilo e mosca)
para aranhas recém-nascidas sob duas condicOesnmeqais: uma faminta e outra
bem alimentada. Os resultados mostram que aram@mastéds sdo estampadas pela
primeira presa em que tiveram contato e as aramleas alimentadas ndo sao
estampadas, mas demonstram preferéncia por mospartiA desses resultados, eles
acreditam que sob condicdo de fome, as aranhasngor vantagem quando cagcam

aguela presa com qual tiveram o primeiro contatga@tanto, ja construiram o



repertorio de caca. Esse argumento vai de acombacpremissa da estampagem na
gual uma escolha é estipulada nos primeiros diagddee de forma rapida (LORENZ,
1970). Ja a preferéncia por mosca pelas aranhaslbeentadas, pode ter sido fruto da
experiéncia que a aranha teve com ambas as pressasaepermitiu discriminar entre as
duas e, dessa forma, optar por aquele que dewvedeitado em um melhor balanco

energético.

Apesar dos trabalhos supracitados indicarem quefarpncia por presas ocorre
através de uma experiéncia prévia, Jackson e W(te88) e Jackson e Li (2004) tém
defendido que a preferéncia em algumas espéciee et pré-determinada

geneticamente.

As aranhas da familia Salticidae também se destae@memais aranhas por
possuirem uma grande acuidade visual. Cross eala¢R806) demonstraram que elas
sdo capazes de formar uma representacdo da presmrénecé-las mesmo em um
substrato desfavoravel. Além disso, quando colacaddre uma superficie elevada
onde conseguem enxergar um piso inferior que cont@m presa, ao serem colocadas
no mesmo plano da presa, elas conseguem alcangtdagés do caminho mais curto,
sugerindo que as salticidas sdo capazes de caltatainhos mais eficientes. Essas
aranhas parecem utilizar-se de um mecanismo deaate(search-image) que as
permite, além de reconhecer as presas no ambsaiéejonar as preferidas por elas. E
0 caso daPortia sp. (Salticidae) que se alimenta indiretamentesateggue humano,
através da captura de pernilongos. Essa aranhpag da selecionar os pernilongos e
reconhecer as fémeas que se alimentaram recengerfRI€HMAN; JACKSON,
1992).

O comportamento de construcéo da teia orbiculadjdionalmente considerado
como estereotipado e instintivo, também sofre a@rfiia da experiéncia (LEVI, 1978;
EBERHARD, 1982). Quando aranhas sé recebem aloneatparte inferior da teia
orbicular, com o decorrer do tempo, passam a agns#ias mais assimétricas, com a
parte inferior maior em relacdo a parte supericgilify e Herberstein, 1999). Ades
(1989) demonstrou a flexibilidade e adaptabilidddeprograma de construcéao de teia
oferecendo a aranhas argentatasuportes retangulares: as aranhas adaptavam suas
teias, ampliando-as na dimensao horizontal ou rtecak sem perda de funcionalidade.
Que a aprendizagem pode entrar na construcao fomgrado por Ades, Cunha e
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Tiedemann (1993) que registraram o comportamentd.dargentatacolocadas em
suportes horizontais. Na natureza, a dimensaccak#dipraticamente sempre escolhida

pelas aranhas e elas tém dificuldade em tecer nmzohtal

[...] Ao forcar a aranh@. argentataa construir a teia em um plano
horizontal, na auséncia de fios de uma construgéeriar, o
comportamento de construgdo se desorganiza toteneea aranha
pde os fios como que ao acaso. Ao longo de suagp@msia no
suporte horizontal e a medida que vai construindecenstruindo, a
aranha passa a elaborar estruturas parciais — ga®sconvergem,
algumas espiras — e finalmente consegue produzr tefa inteira,
estruturada, funcional. Esse efeito do treino sesfere para uma
préxima oportunidade: se colocada, passado cartpaenovamente
na condicdo de suporte horizontal, a aranha demmaos para
alcancar o estagio da teia inteira e estruturada,resultado que
sugere ter havido aprendizagem e retencdo de umsegsE motora

modificada, adaptada a um contexto especial [...].

Outros fatores, como tamanho e tipo de presa, assno diferentes condicbes
abidticas (amarras das teias, umidade e tempeyaurandicdes bidticas (ontogenia,
saciedade, quantidade de seda na fiandeira) tanploélem influenciar no tamanho,
estrutura e assimetria da teia (EBERHARD, 1988;GBELTE, 1969; ADES, 1989;
KAWAMOTO; JAPYASSU, 2008; EBERHARD; BARRANTES; MADKSAL-
BRENES, 2008).

Ades (1989, 1991) estudou o multisistema de orp@&tala Agiope argentata
sobre a teia. Em uma primeira exploracéo, elimimdéo guia (ou fio de caminhada) e a
informacdo tatil que a aranha possuia em relag&iratura da teia orbicular (dois fios
raios consecutivos convergem ao centro). Sob essalicoes, a aranha ainda era capaz
de cacar e retornar ao centro. Para Ades (198&9ardna deve registrar durante a ida e
a volta, dicas cinestésicas — decorrentes de smwriprdeslocamento — e se basear
nesses registros para retornar ao centro. As dicastésicas provém da informacao
que os orgaos liriformes (pequenas fendas que abrigceptores especializados em
detectar mudancas de pressédo e distorcbes meqgaftinascem a aranha (FOELIX,
1996). A importancia do uso desses Orgados ficodeswe quando Seyfarth e Barth

(1971) cauterizaram esses orgaosGupiennius sale{Ctenidae — cacadora ativa). Eles
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notaram um déficit no comportamento predatorio aessanhas, que apresentaram um
desempenho menor na recuperacdo de presas. Qudad,i as aranhas recuperam

suas presas através de um caminho reto.

Ades (1989) acredita qué. argentataaproveite um feedback dos Orgaos
liriformes na sua orientacdo espacial. Ele destaiocaportancia de dicas indicadoras da
posicdo da aranha em relacdo a gravidade que ta@epriginem dos mesmos
receptores sensoriais (conhece-se pouco 0s me@sENSoriais em que se baseia a
percepcédo da posicao em relacdo ao campo gravitdciem aranhas). Para testar a
hipotese das dicas gravitacionais, Ades (1989) stdumaranhas de teia a sessdes em
que, depois de os animais terem-se deslocado ® @i@ancado a presa, a teia era
submetida a uma rotacéo (45, 90, 135 e 180 gramjalde seu proprio plano. Esta
manipulacdo experimental mudava a posicdo do cemélativamente ao campo
gravitacional. Se houvesse memoria espacial bassadadicadores de gravidade, as
aranhas deveriam usar o caminho de volta indicaesla mformacdo gravitacional
obtida durante a ida ao inseto, ou seja, deveridiin, glepois de ter descido até a presa,
mesmo que assim levadas a se afastar do centres@tdos confirmaram a hipétese,
mostrando uma persisténcia da orientacdo determipelbs indicadores de gravidade
armazenados durante a ida ao inseto. Quanto madtagio da teia (maior a mudanca
do campo de dicas gravitacionais), maior a perti@tbala orientacdo e maior o tempo

para alcancgar o centro.

Conclui-se destes experimentos guargentatae provavelmente as aranhas em
geral utilizam estratégias mdultiplas, na maioria dezes integradas umas as outras de
forma redundante, para orientar-se no espaco. ¥easoriais imediatas as vezes

resolvem a questao espacial; uma representacaoioanémuitas vezes essencial.

Ades (1991), inspirado em trabalhos pioneiros dacraslogo alemao Peters,
propdés um modelo experimental, o modelo das cagesssivas, para investigar a
participacdo de processos de memoria durante o artempento predatério de A.
argentata. O modelo parte de uma descricdo dedéggs que a aranha usa quando
dois insetos entram, quase simultaneamente, rergstie captacdo da teia. De maneira
simplificada: se, logo depois da captura e do parie ao centro de uma primeira presa,
uma segunda presa percutir na teia e se prend&oB08sc0os0s, a aranha muitas vezes
deixa a primeira presa fixada ao centro e se dpaya a segunda que ela imobiliza e
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enrola, armazenando-a no local de captura, voltgrada o centro a fim de ingerir a
primeira. Ades mostrou que o armazenamento da daguesa era controlado, n&o por
estimulos provenientes da primeira, fixada ao oe(drretirada desta ndo afetava o
desempenho), mas da memdria de elementos do cam@mto da primeira captura.
Além disso, descreveu a mudangca comportamentalegsante que ocorre quando a
primeira presa é eliminada da teia, enquanto ahararmazena a segunda. Diante da
auséncia desta primeira presa, a aranha de voltzrao, depois de um periodo de
pausa, emite comportamentos de busca, que envaeendidas (ou deteccdes) no
centro da teia, rotacdes do corpo e locomocOesimtad a periferia. A busca € maior
em termos de tempo quando se “rouba” uma presar (RODRIGUES; GAMBOA,
2000), e ela é sensivel, na forma, ao local de fwideoubada” a presa (do centro, da
periferia) (FERNANDES, 2007).

1.3 Comportamento como fonte de informacao filogetiéa

Informacao filogenética é a base para a compreeatssiatributos bioldgicos de
um modo geral, e 0 comportamento ndo € uma excBsfizdos filogenéticos tém como
principal objetivo estabelecer as relacbes de pegeo entre as espécies ancestrais e
descendentes (AMORIM, 2002). Seguindo os princigdm®scola Cladista, em que as
classificagBes bioldgicas devem refletir as relagde parentesco entre 0s grupos, 0s
estudos filogenéticos baseavam-se principalmentecaracteres morfolégicos. O uso
do comportamento como carater informativo foi digtupor Lorenz em 1958. Neste
trabalho, Lorenz cita o pesquisador Charles Whitngare no inicio do século XX
estudou o comportamento de Columbideos (pombaspeasquisador Oskar Heinroth,
que ao mesmo tempo e de forma independente, estadoomportamento dos
Anatideos (patos). Segundo Lorenz, ambos os pestpies “[...] adquiriram um
conhecimento incomparavel quanto aos detalhes tdatomorfologia quanto do
comportamento, e chegaram, independentemente, aimp@tante descoberta: o

comportamento, assim como a forma e a estrutupdera, apresenta tragcos homaologos

L.

Vollrath e Selden (2007) defendem o uso do cormapmehto em estudos de
evolucdo e argumentam que € o comportamento e maorfalogia que direciona a
evolucdo. Para eles, as adaptacdes morfologicakamsdos ajustes comportamentais

gue os animais realizam.
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Uma critica frequentemente dirigida a proposta dsar ucaracteres
comportamentais para o estabelecimento de distrid@enéticas é a de que o
comportamento é flexivel e plastico e retrata pp@lnente acidentes ontogenéticos.
Para Atz (1970), por exemplo, os atos comportanmsergdo muito transitérios e
variaveis e se ajustam muito facilmente ao ambjeoteque poderia dificultar a
aplicacdo dos critérios de homologia aos caractyegportamentais (comportamentos
homélogos séo definidos como comportamentos siesilgue tiveram origem em um
mesmo ancestral) (WENZEL, 1992).

Visando esclarecer e estabelecer o uso do compamtantambém como um
carater para ser usado como ferramenta em estildgeniticos, Wenzel (1992)
sugeriu que os critérios de Rem3jr{@952 apud WENZEL, 1992) para determinacéo de
homologia em estruturas morfologicas, fossem adapta aos caracteres

comportamentais.

O critério deposicdona morfologia refere-se a relacao fisica entrpaaites de
um organismo (de PINNA, 1997). JA o comportamenfere-se a posicao de certo
comportamento relacionado a sequéncia de outro adampento. Por exemplo, a
construcdo de teias orbiculares que segue umadgetapas estereotipadas e que sao
executadas na mesma ordem do processo de tecelpgdm,ser interpretada como
homologo (EBERHARD, 1982).

Quanto ao critério desimilaridade de forma e funcdo a homologia em
caracteres morfologicos se da quando as estrugprasentam similaridades em varios
niveis de observagdo, como estruturas internasoldgscas, embriolégicas, entre
outras. Em comportamento, execuc¢des similares deamportamento entre distintas
espécies e com uma mesma funcdo pode determinar homalogia, como por

exemplo, o comportamento de cocar (LORENZ, 1958).

O terceiro e ultimo critério é o dmnexao por intermediarios que se refere as
estruturas que séo diferentes em distintos orgaisismas que podem ser conectados
por uma série de estados intermediarios que podemnsostrados em outros animais.

E um dos critérios mais dificeis de propor, porguéorma intermediaria pode nédo

® Remane, A. 1952. Die Grundlagen des Natiirlichetesys der Vergleichender Anatomie und der
Phylogenetik. Leipzig: Greest und Portig K.G
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existir. No comportamento, segundo Stuart e HUii@98), as estruturas finais, que sao
estruturas como ninho de vespas, casulos de insetefas de aranhas, podem ser
considerados homélogos tanto no que se refere eugke do comportamento para
resultar no produto final, quanto apenas na magfalda estrutura final. Huffenbaecher
(2009) estudaram as estruturas finais — teias ardehas caranguejeiras e geraram
arvores filogenéticas melhor resolvidas em comg@arags propostas através de

caracteres morfolégicos.

Para se determinar um carater comportamental &sdo® um conhecimento do
comportamento e do organismo com o qual se estdasto. Dessa forma, evita-se
utilizar como carater comportamentos pouco obsesjanl que estejam sob pressao de
diversas variaveis. Isso quando o estudo esta deolfzara comportamentos mais
plasticos como o comportamento predatério, por @@mla 0s comportamentos
estereotipados por serem mais estaveis a inteciagnexternas sao menos

questionados.

Quando estudos baseados em caracteres morfol&ficosomparados aos que
utilizam caracteres comportamentais, espera-se ogu€aracteres comportamentais
apresentem maiores niveis de homoplasias (surgamedépendente) em relagdo aos
morfoloégicos. Provavelmente, porque o comportamentie ser mais ajustavel do que
a morfologia. De Queiroz e Wimberger (1993) comparaos niveis de homoplasia
para ambos os tipos de caracteres e ndo encontdifienencas significativas entre as
médias do indice de consisténcia. Os indices dsisténcia medem o numero de
eventos homoplasicos de um determinado caratea@iym determinado cladograma
(AMORIM, 2002). Esse resultado demonstra que caotares comportamentais sao tao

confiaveis quanto os morfoldgicos.

Noll, em 2002, utilizou 0 comportamento e as cardsticas de estruturas finais
resultantes de comportamento para estabelecerlag®es de parentesco entre 23
espécies de abelhas (Apidae). A filogenia proppsteele a partir do comportamento é

uma das mais utilizadas na area.

Dentre as aranhas o primeiro trabalho realizadéefto por Coddington (1986),
um dos taxonomistas e sistematas mais importanteedg que estabeleceu a origem
monofilética do grupo Orbiculariae através do cortgoento de construcdo da teia
orbicular. Além deste, outros trabalhos na aragial(GRISWOLD et al., 1998, 1999;
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KURTNER; CODDINGTON; HORMIGA 2008; HUFFENBAECHER, 2009) tém
utilizado caracteres comportamentais junto com cotares morfolégicos para

determinar relagcéo de parentesco.
1.4 Objetivos

Alguns autores denominam o comportamento tipico ekpécie ou
comportamento estereotipado como “memoéria filogeaét(HELENE; XAVIER,
2007), “memoéria da espécie” (FUSTER, 2006) ou aimdamdria instintiva” (ADES,
1991). Todas essas nomenclaturas correspondenes medrais que sédo formadas ao
longo da evolugédo e permitem que 0S organismosug@ccomportamentos sem uma
experiéncia prévia. Edwards e Jackson (1994) estodaas aranhas da familia
Salticidae e tém demonstrado que elas executamoumpartamento aversivo tipico da
espécie no primeiro contato com formigas. E posgjue por serem as formigas
presas/predadores que podem causar fortes ingsiasanhas, ao longo da evolucéo

este comportamento tenha sido fortemente seleaonad

Héa, por outro lado, comportamentos que evidenciéeitos de experiéncia.
Aranhas orbitelas, por exemplo, formam uma reptasén das presas que elas
capturam e as buscam quando suprimidas (ADES, IRODRIGUEZ; GAMBOA,
2000; FERNANDES, 2007).

Mas € importante escapar da aparente simplicidade dicotomia
inato/aprendido, a propria aprendizagem e aquisiiianemoria S80 processos que
decorrem de selecdo natural. S8o estratégias quetga (como 0s caracteres mais
estereotipados e instintivos) a adaptacdo a andsiedéterminados. Na busca de
homologias comportamentais, 0s caracteres esigado8 sdo geralmente usados,
porque se considera que sejam mais confiaveis eefaam estruturas neurais com

forte componente genético.

O comportamento € a expressao de processos plasaadecodificados pelo
sistema nervoso que refletem no ambiente (HOGAN41SHETTLEWORTH, 1998
p.33). Estes processos sao expressos desde unlassmegposta reflexa até processos
de volicAo mais complexos. Estudar as capacidadesnemoria de um animal sé é
possivel através do comportamento (SHETTLEWORTHQ2835-37). Sendo assim, é

possivel utilizar a resposta comportamental comoingicio de que um animal se
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utiliza de processos mnemonicos para executar wada threfa. Utilizar este indicio
como ferramenta para estudos filogenéticos pod&andcomo a memoria ou 0s
mecanismos que envolvem a reten¢cdo da informagamfselecionados ao longo da

evolucéo.

A proposta desta pesquisa nasce justamente desel@ar a memoaria, tomada
a partir dos comportamentos que compdem as cacassivas, enquanto carater capaz
de exibir adaptagcbes a ambientes especificos erdsido modelado, ao longo da
evolugdo, juntamente com outros caracteres adamatNao ha medida direta da
memoria, ela € sempre inferida a partir dos compwehtos que ela afeta, a
possibilidade de seguir concreta e precisamentecasportamentos de caca,

armazenamento e busca garantem a presente pesgjigeanecessario.

Até o momento foi demonstrado que a memdéria € em kiasal no reino animal
e é utilizada em diversos contextos no decorrevida. Mas sdo poucos 0s estudos
comparativos a respeito de uma possivel evolugcdmeleanismos de memoéria. Os
estudos feitos com aves e mamiferos, relacionapdo,exemplo, o tamanho do
hipocampo as capacidades armazenadoras ou cognid&sas em uso, se restringem
muitas vezes a comparacdo de duas espécies. Amaraomo j& mencionamos, sao
um modelo interessante de estudo de memoéria pgreeender um estudo comparativo
amplo. Através dos estudos comparativos € queesdifidam diferencas entre taxons e
€ possivel fazer conjecturas a respeito das presseletivas atuantes
(SHETTLEWORTH, 2010 p.5-6). O modelo das cacas ssicas é suficientemente
simples e associado a categorias comportamentgvals para viabilizar a obtencao

de informacdes confiaveis.

Optou-se por estudar um grupo de aranhas que cblim@@r a caracteristica de
serem construtoras de teia orbicular — grupo Oldniae (GRISWOLD et al. 1999;
Figura 01 e 02). Porém, nem todas as familias peetaes a esse grupo constroem teias
orbiculares, isso porque, ao longo da evolucadeias foram se diferenciando e hoje
dentro deste mesmo grupo podem-se identificarpm@eipais tipos de armadilhas de
sedaA comparacdo do comportamento predatério propriéeneito implica em levar
em conta o ambiente imediato em que é desempenbadsgja, as teias das aranhas
consideradas. A caga, 0 armazenamento, a busqeiedas sdo, em parte, adaptacdes as

préprias teias tipicas-da-espécie.
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O presente trabalho possui dois objetivos pringipa

1- Um estudo comparativo de aspectos da memoria preglaem aranhas
construtoras de teias, pertencentes ao grupo (Qakigel A idéia foi submeter
cada uma das espécies da amostra a um procedipaittmizado, permitindo o
conhecimento de como cada espécie efetua a cajguwsaas presas e gerando,
com esses dados, uma coletdnea que permitiu umaacagdo de maior

amplitude.

2- A partir dos dados comparativos, o segundo objetw@ontuar as variacdes
dentro do grupo que sugerissem efeitos filogengti@ra, a partir desses dados,
fazer um levantamento das possiveis pressdesvsasletbfridas ao longo da

filogénese do grupo quanto a memoaria predatoria.
A dissertacéo foi dividida em quatro outras secdes:

Na SECAO II, foi descrita a metodologia geral qaeedmpregada em todas as
manipulacdes experimentais, incluindo informacdesspeito dos taxons estudados e

das analises comparativas e filogenéticas.

Na SECAO IIl, foi feita uma Analise Comparativa d@ca de presas
consecutivas em uma condicdo normal da teia (senpolacdes experimentais). Por
este motivo, esta condicdo normal, foi delineaden s®r considerada a condicao
controle, quando houve a necessidade de se compmrdiferentes comportamentos

observados nas manipulagcbes experimentais readizetasecdes seguintes.

Na SECAO IV, denominada “Memoria de captura da @iten presa com a
captura da segunda presa”’, o comportamento dakasrdrente ao roubo da primeira
presa em um contexto de captura de uma segundafprebscutido e comparado entre
as espécies estudadas. Também se especulou sopassigeis pressdes seletivas

sofridas pelas espécies estudadas ao longo dacéwolu

Na SECAO V, denominada “Meméria de captura da prangresa”, foi descrito
0 comportamento das aranhas frente ao roubo da presa capturada por elas. Nesta
secdo, discute-se a evolucdo dos padrfes de tmaaspectos evolutivos da memoria

nas aranhas.
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Figura 01 — Filogenia da Ordem Araneae (CODDINGT@005).
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Deinopoides =——— | |0boOridae

Nephilidae

Araneoidea Araneidae

Tetragnathidae g
Symphytognathoids
Linyphiidae

Theridiidae

Figura 02 — Filogenia do Grupo Orbiculariae (GRISMDOet al. 1999; simplificada). Os ramos

em cinza representam as familias que ainda namfestudadas neste trabalho.
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SECAO I

Metodologia Geral

Nesta secdo serd apresentada a metodologia pacmd@gada no presente
trabalho para a realizacdo da condi¢cdo Controksealdas condigbes experimentais que

serdo apresentadas nas sec¢des seguintes.
2.1 Sujeitos experimentais

Foram estudadas aranhas fémeas pertencentes am ddupiculariae
representado pelas superfamilias Deinopoidea eeArd@a. Dentro de Deinopoidea,
estudou-se a Familldloboridae, representada p&mosis geniculatdOlivier 1789). Em
Araneoidea, estudou-se as Famillaaneidae, representada pddicratena nigrichelis
Strand 1908 Metazygia gregalis(O.P.-Cambrigde, 1889)}raneus venatrix(C. L.
Koch, 1838)¢ Parawixia audax(Blackwall 1863), Linyphiidae representada por
Dubiaranae sp. Mello-Leitdo 1943 Tetragnathidae representada pdreucaugespl
White 1841 eTheridiidae representada pdratrodectus geometricuS. L. Koch 1841
L. curacaviensigMuller 1776)e Parasteatoda tepidarioru(®. L. Koch 1841).

Como grupo externo, estudou-se a Fanfllesidaerepresentada pela espécie
Badumna longinqualL. Koch, 1867). Originaria da Austrédlia B. longinqua é
encontrada atualmente apenas no Uruguai, Japaa Kekandia e Estados Unidos
(Platnick, 2011). Esta espécie foi escolhida poqrréence ao clado RTA, grupo-irmao
de Orbiculariae (ver GRISWOLD et al., 1999; BLACKDEE et al, 2009).

As espécies que foram amostradas (Figura 03) eidewadas nas andlises
juntamente com as informacdes relacionadas aodgpteia que constroem e o local
onde foram realizadas a observacdes se encontraatela 01. O nimero amostral de

cada espécie, por condicdo experimental, se ercoattabela 02.

Foi realizada uma condicdo de observacdo naturalagtura de duas presas
sucessivas e duas condicdes de manipulacbes erpésisn Sendo a observacdo
natural, considerada uma condicdo controle parao@mparacdo com as duas
manipulagbes propriamente ditas. Em cada conday@amn amostrados 10 individuos
de cada espécie do grupo Orbiculariae (07 espgdmslizando 30 individuos por

espécie.

21



Além das espécies amostradas, outras trés foraervaloes, mas nao foram
consideradas nas analises. Sao dlasnigrichelis (h= 06 para a Condi¢do I, n=03
Condicao Il e n=06 Condi¢c&o naturaP, audax(n=03 para cada uma das condi¢bes
descritas),A. venatrix(n=02 para a Condicao I, n=02 Condicdo Il e n=@mdicéo
natural) eL. curacaviensign=01 para a Condicéo |, n=03 Condicao Il e n=0hdicao
natural). As duas primeiras espécies pertencemmaidaAraneidae e a terceira a familia
Theridiidae.

Figura 03- Espécies amostradas: A- geniculata (Fonte: D. Guarda); bM. gregalis
(bugguide.net); clLeucaugesp.(northrup.org); d-Dubiaranea sp.; e-P. tepidariorum f-
L.geometricusg- B. longinqua(F. Yamamoto).

Tabela 1 — Espécies amostradas, local de estudapotde teia.

Familia Espécie Local de estudo Tipo de teia
Desidae* Badumna longinqua Campo (Uruguai) Lencol cribelado
Uloboridae Zosis geniculata Laboratorio Orbicular cribelada
Araneidae Metazygia gregalis Campo Orbicular
Tetragnathidae  Leucauge sp. Campo Orbicular
Linyphiidae Dubiaranea sp. Laborat6rio Lencol

o Latrodectus geometricus . o )
Theridiidae o Laboratorio Lencol tridimensional
Parasteatoda tepidariorun

(*) — grupo externo.
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Tabela 2 — NUmero amostral de cada espécie por cagdo experimental.

Espécie Condicdo | Condicdo Il Condicao Natural
Badumna longinqua 04 09 10
Zosis geniculata 10 10 10
Metazygia gregalis 10 10 10
Leucauge sp. 10 10 10
Dubiaranea sp. 10 10 10
Latrodectus geometricus 10 10 10
Parasteatodadepidariorum 10 10 10

2.2 Local de coleta e observacao

As observacdes foram realizadas tanto em campotaj@sn laboratério, e as
coletas ocorreram entre os meses de marco de 20@8ce de 2010. N&o foi possivel
observar todas as espécies em laboratério porgueak, para construir teias, precisam
de um espaco maior do que a caixa experimental pfedecer. Todas as observacdes
de campo e coleta das espécies pertencentes an@rbjeulariae ocorreram no Estado
de Sdo Paulo. As areas de estudo foram: Parquédimmldo Guarapiranga (Sao
Paulo), Horto Oswaldo Cruz (Instituto Butantan),s&®a da Cidade Universitaria
"Armando de Salles Oliveira” (CUASO — Universidatke Sdo Paulo), Reserva Morro
Grande em Caucaia do Alto (Cotia) e Estrada Paftiug Apds as observacdes
espécimes testemunho foram coletados, identificpeés Dr. Antdnio D. Brescovit e

depositados na cole¢do do Laboratério de Artrépdddsstituto Butantan.

A observacdo deB. longinquaocorreu em campo, no Parque Rivera e no
Zooldgico da cidade de Montevidéu, no Uruguai del@ Betembro a 17 de Outubro de
2009. Apos as observacoes, todos os espécimes fotatados e identificados pelo Dr.

Miguel Simé (Facultad de Ciencias da Universidad.@®&epublica).

Foram estipulados dois critérios para a selecdoteitle bom estado de
conservacao (sem furos) e sem ter vestigio de poessumidas. Além disso, a aranha

nao podia estar se alimentando.
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2.3 Manutencao das aranhas em laboratorio

A espécie Z. geniculata, construtora de teia orbicular, foi mantida em
laborat6rio, em caixas de acrilico (30x30x10cm) ¢ampa de vidroDubiaraneaesp.,
construtora de teia em lencol, foi mantida em calgaacrilico (15x15x15cm) k.
geometricus L. curacaviensise P. tepidariorum construtoras de teia em lencol
tridimensional, também foram mantidas em caixasaddlico (25x25x25cm). O

tamanho das caixas foi selecionado de acordo ciipo de teia de cada aranha.

Os espécimes em campo foram acondicionados ngsecte®s caixas
supracitadas com agua e com @uwasophilasp. (para induzir a construcdo da teia). Os
experimentos foram realizados entre 05 e 07 dss a coleta em campo, exceto para
Dubiaraneasp., cujo intervalo foi de 03 a 05 dias, pois esg#cie acaba destruindo a

teia e/ou morrendo apos o quinto dia em cativabs€¢rvacio pessoal).
2.4 Presas oferecidas

Para a realizacéo dos experimentos foi ofere@Giddlus sp. (Orthoptera) criados
no Biotério do Laboratério de Artropodes. Os exeargs oferecidos foram
selecionados de acordo com o tamanho (comprimeetaglhante ao corpo da aranha
(cefalotérax e abdome). Para a observacaB.denginqua os grilos foram adquiridos

no Biotério do Instituto de Investigaciones Bioklag Clemente Estable (IIBCE).

O tamanho relativo do grilo foi um meio de contralana possivel variacdo no

comportamento de captura das aranhas.
2.5 Registro das categorias comportamentais

No laboratério, as capturas foram registradas @srale uma camera Canon
XL1S Mini-DV e no campo, através de um gravadoradelio. Os registros das
categorias da sequéncia predatéria foram analisadoprograma Windows Movie
Maker. O fluxogram¥ referente as unidades do comportamento de agigegrstruido

no programa Cmap tools (versao 5.03).

* N&o foi possivel plotar a frequéncia relativa dategorias no fluxograma, devido & perda dos registr
brutos em decorréncia do Incéndio no prédio do tathdo de Artrépodes do Instituto Butantan.
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As categorias foram identificadas de acordo comescritdo do repertorio
predatério realizada por alguns pesquisadores (RSBN, 1969; ROBINSON;
OLAZARRI, 1971; ADES, 1991; GARCIA; JAPYASSSU, 2Q05PENNA-
GONCALVES; GARCIA; JAPYASSU, 2008). A descricdo s$ica na literatura
proposta por Robinson e Olazarri (1971) cArgiope argentatadestaca as principais
categorias. Abaixo estéo listadas as categorigsoptas por Robinson e Olazarri (1971)
e as descritas posteriormente por outros pesquesado

1. Localizacdo da presa por Sacudidas ou Dete@s@i@resas aderidas a

teia se debatem produzindo vibra¢cdes que sao tita@snpor meio dos raios até o

centro da teia, ou até o refugio. Para localizgoresa, a aranha tensiona o raio
flexionando suas pernas | e Il. No caso de estaremeflugio, as aranhas mantém

tensionados os fios que conectam o refagio ao @elarteia. O tensionamento do fio

permite que a aranha discrimine os tipos de pr@sakferentes estados de atividade da
mesma (ROBINSON; OLAZARRI, 1971).

2. Aproximacao(deslocamento até a presa) ou pedepois de localizar a
presa, a aranha desloca-se em sua direcdo. Nodeawwas que possuem reflagio, a
aranha desloca-se até o centro e de 14 até a pdésa.da aproximacdo, nessa mesma
etapa da sequéncia predatéria algumas aranhas peddéirar a categoria pesca, que
ocorre quando a aranha puxa a presa aderida adteaoorbitela) ou ao fio ancora
(teias em lencol tridimensional) até si, alternama® pernas | e I[I (PENNA-
GONCALVES; GARCIA; JAPYASSU, 2008). Ao se aproxinga presa a aranha pode
tocé-la antes da imobilizagdo ou pode imobiliz&dm haver contato.

3. Imobilizacdo da presa: a imobilizacdo da presarre através da
mordidg preferencialmente na regido cefélica, ou _porlanrentocom fios de seda. A
realizacdo da sequéncia mordida-enrolamento ouaemento-mordida vai depender do
tipo de presa (ROBINSON, 1969).

4, Transportala presa e ingestaa aranha pode ingerir a presa no proprio
local de captura, ou pode transporta-la para o@ent refugio. Transportar a presa e
retornar ao centro ou reflgio é o comportamentcs maiservado, e pode ter como
funcdo otimizar a captura de presas consecutigagug¢ permanecer 0 maior tempo

possivel no centro da teia permite a aranha ter ramor controle sobre ela
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(ROBINSON, 1975). O transporte pode ser feito @sawvlas queliceras ou das
fiandeiras.

Foram produzidos trés fluxogramas por espécie, am p condicdo Natural
(descrito na secéo lll) e outros dois para cadaicéan experimental (secdes IV e V).
Fez-se uma analise comparativa descritiva dostépes comportamentais de todas as

espécies.
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SECAO I

Andlise Comparativa da caca de presas sucessivas

As aranhas vivem sob estresse alimentar (WISE,)1898egundo Riechert e
Luczak (1982), elas evoluiram em condi¢des de géivalimentar. Conseguir alimento
para suprir 0 crescimento e a reproducdo deveider ossivel apenas a partir da
evolucéo de caracteristicas comportamentais e fagréas que permitissem as aranhas
aumentar a capacidade de capturar presas e rexgasto energético (VIERA et al.,
2007 p.45). Para Riechert e Luczak (1982), um fatoante na reducdo do gasto
energeético foi a estratégia do “senta-e-espera’geeas aranhas permanecem estéaticas
em um local a espera de presas moveis. Para predadoe se utilizam dessa
estratégia, um aumento na capacidade de detectabjagar presas deve ter sido
possivel com o uso de fios de seda e da constdegdamadilhas.

A construcao de teia permitiu que a aranha cagenasis de um item alimentar
e estocasse 0 alimento excedente. Armazenar umatenentar deve ter surgido a
partir de um sistema de memoria que permitisseacaranha recuperasse esse alimento
(ADES, 1991).

A sequéncia predatoria de presas sucessivas foiitdgsor Ades (1991) a partir
da observacdo da. argentata(teia orbicular): a aranha captura a primeira gnes
periferia da teia e a transporta para o centronQuae oferece uma segunda, a aranha
imediatamente solta a primeira, fixando-a no cemdramobilizacdo ocorre de forma
semelhante a da primeira presa, porém a aranhaemaa segunda presa no local de
captura (periferia da teia). A aranha entéo retamaentro e recupera imediatamente a
primeira presa. Em alguns casos, quando a ararthdamn& contato imediato com a
presa, ela busca pela presa realizando o tensiomamdes fios (sacudidas dos fios
atraves da flexado das pernas | e Il) e tambémpgila teia até que haja contato com o
fio de suspensdo. ApOs a ingestdao da primeira pr@saranha realiza eventuais
movimentos de limpeza das pernas e palpos e ddp@bnente, executa movimentos
de orientacdo e sacudidas breves, se deslocando @tsa armazenada na periferia.

Para Ades, 0 armazenamento € um aspecto esseancata da segunda presa.

Um fato curioso observado na descricdo de Adesl{183jue, quando ocorre

captura consecutiva de varias presas, a aranharesegtprna para a primeira presa
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(centro) apdés armazenar as demais presas na erifdém disso, a duracdo da
imobilizacdo (enrolamento/mordida) das outras grésanenor do que a da primeira.
Para Ades (1991), o armazenamento da segundanagsiferia permite inferir que a
aranha retém na memoria a informacéo de ter unsa @Enazenada no centro e, por

isso, deixa a segunda presa na periferia.

O armazenamento da segunda presa na periferigadaatece ser um indicativo
de que as aranhas fazem uso de processos mnem@uiense a captura, por também
diminuir o tempo empregado na imobilizacdo da sdgupresa. Ja as aranhas que
constroem teias em lencol geralmente armazenamarspirtam todas as presas
capturadas para o refugio (BARRANTES; EBERHARD, 200

A diversidade na forma como as aranhas capturammazanam as presas pode
ter gerado diferencas também na forma como as asaidam com as informacdes
retidas na memoria. O objetivo deste trabalho ésicdever o comportamento predatério
das aranhas do grupo Orbiculariae frente a caplieifaresas sucessivas e reconstruir a
historia filogenética dentro do grupo de interesssando fazer um levantamento das

possiveis forcas seletivas atuantes para a fornda&memoria das presas capturadas.
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3.1 Procedimento

Foi oferecida uma primeira presa (chamada no dexcdeste trabalho de pl) na
periferia da teia da aranha. ApOs a captura ernsp@ate dessa presa para o0 centro ou
reflgio da teia, esperou-se um intervalo de 3 arutos e ofereceu-se uma segunda
presa (p2).

Observou-se o comportamento da aranha frente aireapghas duas presas e

algumas informacdes quantitativas e qualitativeanforegistradas (ver abaixo).
3.1.1 Analise Estatistica

Quanto as informagBes quantitativas, mediu-se @aenfe enrolamento da
primeira e da segunda pre&nrolamento € o comportamento que a aranha executa
para imobilizar a presa, e pode ser realizado ritepa da teia ou apds o transporte da
presa, no centro ou no refugio (ROBINSON; OLAZARRY71). Apenas o tempo de
enrolamento — quantificado em segundos — executaoperiferia da teia foi
considerado na comparacdo. A fim de verificar seerapo de enrolamento € um
indicativo de memoria e se ha diferenca signifi@agntre o tempo de enrolamento de
pl e p2, uma Analise Comparativa intraespecificéefta através do teste estatistico de
Wilcoxon no programa Bioestat 3.0 de Ayres et &003). A comparagcao
interespecifica foi realizada através do teste patameétrico ANOVA Kruskal-Wallis
no programa Statistica 9.0 da StatSoft. Inc (2010).

3.1.2 Andlise Filogenética

No decorrer da descricdo da sequéncia predat@imfermacdes qualitativas
referentes ao armazenamento da segunda presa esa necuperada no retorno ao
centro/refigio (pl1 ou p2) foram coletadas e orgatas em uma matriz de dados
(apéndice A). Essas informacgbes foram utilizadasoc@aracteres comportamentais.
Através de uma analise filogenética, reconstruia-Bistéria evolutiva desses caracteres
sobre a filogenia do grupo Orbiculariae. Para ifspse a otimizacdo desses caracteres
sobre a filogenia do grupo proposta por Griswoldle{1999) através do principio de
parcimbnia (menor numero de passos na arvore) rugrgma Mesquite 2.0
(MADDISON; MADDISON, 2007). Os estados dos caraesercomportamentais

utilizados na anélise filogenética se encontrartabala 03.
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Para comparar e identificar as diferencas entrepertorio do comportamento
predatorio de cada espécie foi construida uma septacdo grafica em forma de
fluxograma do repertério predatorio (através dogmama Cmap tools, versao 5.03,

disponivel em http://cmap.ihmc.us).

Tabela 03 — Lista de caracteres discretos e o estade cada um.

Caracteres Estados

Armazenamento da segunda presa (p2) ausente

periferia

Primeira presa (p1)

0

1

2. centro/refugio
Presa recuperada no retorno ao centro/refugio 0
1

Segunda presa (p2)
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3.2 Resultados

3.2.1 Repertorio comportamental

Abaixo estdo descritas as categorias comportansgmtasentes no repertorio de

caca das aranhas estudadas.
3.2.2 Familia Uloboridae —Zosis geniculata

Zosis geniculataconstréi teia orbicular cribeladlano plano horizontal. Esta
familia ndo possui glandula de veneno (FOELIX, )39 imobilizacdo ocorre atraves
do enrolamento (WENG; BARRANTES; EBERHARD, 2006; BRANTES,;
EBERHARD, 2007). ApOs capturar uma presa e tran&garpara o centro, a aranha
volta a enrolar a presa por um longo tempo (apragamente 1,5 horas), para entao

liberar fluidos sobre a presa. O transporte é fgitavés dos palpos.

A observacao do comportamento predatorio permitieszricdo de dois tipos de
captura nesta espécie. O primeiro (Figura 04) éais momum e as aranhas nao
armazenam a pl no centro da teia para capturdgivés disso, elas imobilizam a p2

na periferia enquanto carregam a pl nos palposrgigba).

O segundo tipo (Figura 06), em que ha o armazenantEnpl no centro, s6
ocorreu quando a segunda presa foi oferecida noemtmnem que a aranha posiciona a
perna IV para o inicio do enrolamento de pl noroeda teia. Quando a aranha
armazena pl no centro ela captura a segunda peetarmsporta também para o centro
da teia (Figura 05b). No centro, a aranha tocafgl balanco, enrola p2 e inicia a
ingestdo de p2. O balanco € uma categoria quebf@rgada apenas em geniculatae
€ um movimento que a aranha executa lentamentea (bathnco dura cerc8
segundos), tensionando os fios do centro da tetatodos os quatro pares de pernas
para cima e para baixo, e girando. A aranha podsi@talmente interromper o
enrolamento de p2 para tocar em pl. Apenas estmdedipo foi considerado valido

para as comparacoes.

® A teia cribelada, recebe essa nomenclatura paquanstruida por uma aranha que possui a fiandeira
modificada, chamada de cribelo. Tal estrutura prodm fio seco (Opell, 1999). J& as aranhas
ecribeladas, por sua vez, tecem fios viscosos ifEd€196; Griswold, 1998).
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—pl b-_ periferia —p[tuque}p[ enrolamento]—b corta ﬂo transporte @
| s centru
p2 periferia —g» toque em p2 balam;n
A i

[aproxfmagie com pl nos paIpos]

enrolamento de p2
_____._.—-—-"'_'_'
passa pl para pernas
¢ [armazenamenta de p2 na perlferla
[Enrnlamentn de pl e p2 juntas] / enrolamento de p1

¢ retorna para centro
\‘\; baian-;o baba

mgeslau
enrolamento de pl e p2 ]—P

Figura 04: Fluxograma dé. geniculata— condicdo de ndo-armazenamento de pl no centro da

en roiam ento de p 1

teia.

Figura 05: Plasticidade d&. geniculata a. Imobilizacdo de p2 com pl nos palpos; b.

armazenamento de pl e transporte de p2 para @ centeia.

—pl b-_ periferia —p@—’[enmramenm]—b corta fio ]—b transporte
P centro
o

[armazenamentn de plno centm] I:E:ntru ) t{:—que p1

enrolamento de pl
Lranspcrte p2 (palpns) ./'

perlfena
Q‘ # enroiamento de p2 [E]_’ ingestdo de p2

enr-n!a mento de pz

Figura 06: Fluxograma dé geniculata- condi¢cdo de captura de duas presas sucessivas.
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3.2.3 Familia Araneidae -Metazygia gregalis

Diferentemente d&.geniculata os araneideos constroem as teias orbiculares no
plano vertical. Além dissoM. gregalis sempre armazena pl no centro da teia para
capturar p2. Na oferta de p2, ela armazena essmd@gresa na periferia da teia e
retorna para o centro onde recupera pl e inicigestdio (Figura 07). O transporte mais
frequente observado nessa espécie foi atraves iglageiras. Porém, também foi

observado transporte pelas queliceras.

Além dessa espécie, também foram observadas ésiesParawixia audax
(n=03) Micratena nigrichelis(n=06) e Araneus venatriXn=05) O comportamento
dessas espécies é muito semelhante ad.dgregalise as categorias empregadas na

captura Sao as mesmas.

A captura deP.audax ndo diferiu da deM. gregalis JA a captura dél.
nigrichelis se mostrou um pouco diferente, isso porque a izalgéio da presa ocorreu
através de mordida longa seguida de enrolamektaneus venatrix por sua vez,
constroi uma teia com reflgio que na natureza &tngdo dentro de uma folha. O
refugio é interligado a teia por meio de um fio qa@ do centro da teia e a aranha
mantém este fio tensionado dentro do reflugio asraleé perna I. A primeira presa
capturada por ela foi transportada para o reflge segunda ficou armazenada na

periferia da teia.

murmda curta

UEtECGEO —Dl —b- apruxlmacau — periferia _p tuque m
2 enrniamenm
P —P[ armazenamento de pl no centro] transporte (ﬁande:ras]]

periferia

centro

recupera pl
enrntamentn ] [ enrolamento de pl ] l

L enrolamento de pl
ingestdo de p1

Figura 07: Fluxograma dd. gregalis— condi¢do de captura de duas presas sucessivas.

recuperacgao de pl

J retorna para centro

ﬂrmaz‘enamenta de p2 na |:|er|fer|a]

aproxlrnacau

tuque

mﬂrdida curta
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3.2.4 Familia Tetragnathidae -Leucauge sp.

Leucaugesp. constréi sua teia orbicular no plano horizZionta sequéncia
predatéria desta espécie (Figura 08) € muito semtdha dévl. gregalis(Figura 07) e o

armazenamento de p2 também ocorre na periferia.

—Dl — — periferia 4@]—» enrolamento
I Y
~

[armazenamentn de pl no cenl.ra]

mordida

[ transporte (l‘ian-:lmras}]

|
centro
[armazenamenm de p2 na penferia] ¢

retorno ao centro fixa pl

& '|
1

ingestdo de pl [enrniamentn de pl] |—

Figura 08: Fluxograma desucaugesp. — condicdo de captura de duas presas sucessiva

periferia

aproximacdo

3.2.5 Familia Linyphiidae —Dubiaranea sp

Dubiaraneasp. constréi uma teia em forma de lencol horizomtateia ndo
possui uma regido central ou de reflgio demarcad@@corre nas demais familias,
porém, a aranha fica em uma regido mais proximéeotro” do lencol e foi essa a
regido considerada como sendo o centro da teiagaescricdo do comportamento
predatério (seguindo o método adotado por RODRIGUEXMBOA, 2000).

A imobilizacdo (Figura 09) ocorreu sempre atravésmbrdida e a aranha pode
ou nao enrolar a presa na periferia. Justamente fp do ataque a presa ser feito
através da mordida, apenas o tempo que a aranhaganpa mordida foi considerado
como sendo o tempo de imobilizacdo. Diferente das dutras espécies citadas, p2 ndo
ficou armazenada na periferia da teia e foi trartagda para o “centro”, junto de pl. O
transporte sO ocorreu através das queliceras. tdmoeao centro da teia, o toque na
primeira presa so6 foi observado em 30% das obs@#ga&m 90% das observacoes, p2

foi a primeira presa ingerida.
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— aproximacao [murdlda 'D“@hb[ transporte (gueliceras ]

e (proximacao | ; porte (q !
toque /7 3 |

| \ — "centro”

armazenamentq de pl no centro] [ centro

transporte (quellceras} recupera Dl

an p2
toque Emil/ enrolamento de pl

recupera pl recupera p2 moardida longa
mordida Innga murdu:la Ionga

[ingestéo de 91(10%)] [lngestaa de p2 (BU%J]

perurena enrnrarnentn

aprumrnagau

Figura 09: Fluxograma dBubiaraneasp. — condi¢cdo de captura de duas presas sucessiva
3.2.6 Familia Theridiidae
- Latrodectus geometricus

Latrodectus geometricusonstroi uma teia em forma de lencol tridimensiona
com sapatas adesivas. Na teia ha uma regido, teaspguerior, demarcada como sendo
o refdgio, no qual a aranha realiza a alimentacatanebém deposita a ooteca.
Semelhante ®ubiaraneasp., esta espécie transportou p2 para o refuggurgd 10).
No retorno ao refugio com a p2, foi observado qaeaaha sempre tocou pl. Em 80%

das observacoes, a p2 foi a primeira presa ingerida

—Dl > transporte (fiandeiras)
- N el

T 1
periferia

/ \_* reflgio lengol recupera pl
[jg > towe) / <
\ enrolamento de pl

[an‘nazenamentc de pl no centrn transpcrte (I“andewas} @ \ reflgio
: \

recu pera p2 recupera p1

periferia Ienqo1

aproximacao

refu gio

enrolamento de pl

rerugno

enrﬂlamenm fixa p2

enrolamento de p2
w mordida de pl
to ue em pl
recupera p2 — | ﬁxa DQ q P

# recupera pl — | enrolamento de pl Fﬂﬂrdidﬂ em P1
enrolamento de p2

[l‘ﬂﬁrdlﬂa em p2 ]—b[lngestau de p2 (BU%} |ngestau de pi (EU%}

Figura 10: Fluxogramh. geometricus €ondi¢ao de captura de duas presas sucessivas.

35



- Parasteatoda tepidariorum

Esta espécie também constréi teia em lencol tedsional e, diferente de
geometricus o refugio é construido no centro do lencol. Poréminica diferenca
observada no comportamento entre as duas espé&ciepid emL. geometricusa
alimentacdo também pode ser feita no lencol aosimerefigio, e isso ndo ocorreu
comP. tepidariorumcuja alimentacao foi restrita ao refugio (Figuid. Nesta espécie,
nao parece haver preferéncia quanto a qual presaarha ingere primeiro: foi
observada a ocorréncia de 50% para cada uma.

Lrans orte (fiandeiras ]— reflgio
_p1 e enrolamento p ( ) 91

-
\ pEnFerla / H
a
2 //
" |
\ recupera pl

[an‘nazenamentu de pl no cenl.rc:] tran5por1e (f‘ande;ras]]
enrolamento de pl mnrn:l:da de pl

periferia
corta Fo "Eﬁ-'g'o—'-b toque em pi

recupera p2 —»| enralamento de p2
recupera pl

mordida em p2
enrolamento de pl mordida em pl

[ingestén de pi (50%]] [ingestéu de p2 (50%]]

Figura 11: Fluxograma de. tepidariorum- condi¢do de captura de duas presas sucessivas.
3.2.7 Familia Desidae- Badumna longinqua

Badumna longinquagertence ao clado RTA, grupo-irmao de Orbicularme
constréi uma teia em lencol que pode ser bidimeasiou tridimensional — a primeira
teia construida pela aranha tem um plano bidimaeakie, pelo fato de essas aranhas
nao reciclarem a teia como ocorre com o0s arangideasgecorrer do tempo, novos fios
sdo adicionados a teia e, dessa forma, a teia radgun aspecto tridimensional

(observacéao pessoal).

Esta espécie é cribelada e, por isso, a teia eqieesum aspecto denso e
algodoado, assim como e geniculata A imobilizacdo da presa ocorreu através da
mordida e foi muito rdpida quando comparada asaswspécies estudadas — a aranha

se desloca do refagio para a periferia da teia twc presa, morde e, em seguida, a
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“arranca” da periferia, segurando-a pelas quelécerdaransportando-a para o refugio

(Figura 12). Pelo fato da imobilizacdo na perifexdarrer de forma rapida, o tempo néo

foi contabilizado. No refligio, a aranha pode inm@aligestao diretamente ou enrolar a
presa antes de comé-la. O enrolamento é muitoediferquando comparado ao das

outras espécies estudadas neste trabalho, porguanbha ndo usa a perna IV para

envolver a presa em seda, como ocorre com as araehteias suspensas no ar. Esta
aranha gira o corpo em volta da presa fixandorfassextremidades da presa (PENNA-

GONCALVESIn prep). Esse tipo de enrolamento ainda néo foi despdata nenhuma

outra espécie.

De forma semelhante as aranhas construtoras del,/8nlonginquatransporta
p2 para o reflgio da teia e toca pl sempre queneetao refugio. Assim como
observado enP. tepidariorum ndo houve preferéncia na ingestdo das presas e a

ocorréncia foi de 50% para p1 e p2.

—pl ' w @—b maordida longa H[Lransporte (quellceras}

p2 perIFerlEl refugm enrulamenm

[armazenamento de pl no refdgio] murd|da mﬂrdjda Innga
|
PEHFE'"E' transporte tqueﬂceras}]
tﬂque refuglo
apruxlrna;au

recupera Pl —| toque em |;|1 _____recupera p2

mardida Innga mordida longa

[ingestﬁo de p1 (5;]0;(,]] [ingestéo de p2 {50”!1)}]

Figura 12: Fluxograma d®. longinqua— condi¢do controle.
3.2.8 Observacgbes Gerais da Sequéncia Predatéria

A partir dos fluxogramas acima nota-se que entreodstelas (aranhas
construtoras de teia orbicular) apeageniculatando armazenou p2 na periferia da
teia. Além disso, também € a Unica que néo utdizategoria mordida para imobilizar

as presas entre as orbitelas.

Todas as aranhas construtoras de teia em lengslpsetaram pl e p2 para o

refugio, porém, a ordem de ingestao das presaswari
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Um registro interessante obtido durante a coleta@mpo refere-se a presenca
dos cleptoparasitas (aranhas que se especializamaraubar presas de outras aranhas -
Whitehouse, 1988; Silveira e Japyassu, 2009) rias tie M. nigrichelis (n=03), P.
audax(n=04) ouLeucaugesp.(n=03). Observou-se que quando os cleptopasasstao
no fio de quadro das teias, essas aranhas, ao devasmazenarem p2 na periferia da
teia como normalmente o fazem, transportam a p& @aentro da teia e a fixa proximo

ou no mesmo fio de pl.
3.2.9 Andlise Comparativa

A fim de verificar se o tempo de enrolamento deepp2 intraespecifico é
diferente, realizou-se o teste t (Wilcoxon). O desstatistico mostrou que ndo ha

diferenca significativa entre os tempos (Figura 13)

O tempo de enrolamento difere significativamentdreeras espécies (pl:
Kruskal-Wallis H= 26.58870, p< 0,0001; p2: H= 35710 p<0,0001). A espécie que
empregou menos tempo no enrolamento (somatorierdpd de enrolamento de pl e
p2) foi M. gregalis(média 25 + 13 segundos) e a que enrolou maiZ.fgieniculata
(232 + 203 segundos).

Tempode enrolamentode pl e p2

Figura 13: Boxplot do temp-o de enrolamento de p2.€A linha horizontal dentro de retangulo
indica a mediana e o retangulo o desvio padrao.
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3.2.10 Andlise filogenética

A partir das observacdes e estruturacao dos flaxogs foi possivel delimitar
dois caracteres comportamentais: (1) Armazenam@ateegunda presa (p@yigura
14a e b) e (2) Presa recuperada no retorno aco@efifigio(Figura 15).
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Periferia
M Refagio ™ ceatro™

{Araneoidea)

{Orbiculariae)

Figura 14a: Cladograma do grupo Orbiculariae + dasi Otimizacdo do carater
Armazenamento daegunda presa (p2)

As espécies construtoras de teia em lencol tratsspm e armazenaram a
segunda presa no refagio da teia, diferente dagelad exceto 4. geniculata que

deixaram p2 na periferia da teia.

Zosis geniculataransportou a segunda presa para o centro da teia fixou ou
armazenou p2 no centro. Assim que retornou da eperifexecutou os balancos
segurando p2 nos palpos e enrolou p2, iniciandoirggestao. A Figura 14 mostra a

distribuicdo dos estados do carater ao longo dgdilia e, dessa forma, nota-se que
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uma ambiguidade na base do grupo Orbiculariae ae&uife identificar em qual ramo

apareceu um estado ou outro.

Latrodectus geometricus
Parasteatoda tepidariorum

Badumna longinqua
I Zosis geniculata
Ll Metazygia gregalis
Il Leucauge sp.
Dubiaranea sp.

(Araneoidea)

] Ausente
[ Periferia

B Refagio ™ centro™ {Orbiculariae)

Figura 14b: Cladograma do grupo Orbiculariae + @i Otimizacdo do carater

Armazenamento daegunda presa (p2)

Porém, na otimizacdo em que se considera o compenta natural d&osis
(Figura 14b e figura 04 — condicdo de ndo-armazens&mde pl no centro da teia), a
base de Orbiculariae se mostra resolvida, tendoocamngestral o comportamento de

armazenamento de p2 na periferia.
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Latrodectus geometricus
Achaeranea lepidariorum
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Zosis geniculata
Dubiaranea sp.

Figura 15: Cladograma do grupo Orbiculariae — Ctiipéio do caratdPresa recuperada no

retorno ao centro/refugio

As espécies construtoras de teia em lencol, alétnadsportarem a p2 para o
refugio, também comem esta presa primeiro. Porénesade iniciar a ingestdo, ao
retornarem para o centro com a p2, elas tocam pddem até mesmo armazenar p2,
recuperar e manipular pl e depois recuperar p2 pandé-la primeiramente. As
orbitelas (com excecao de geniculatd, por deixarem p2 armazenada na periferia da
teia e retornarem para o centro, recuperam ploenaro. A distribuicdo dos estados do
carater na Figura 15 identificou uma ambiguidadebase de Orbiculariae e, dessa
forma, ndo é possivel saber em qual dos ramosusaligigestao da primeira ou segunda
presa. Entretanto, € possivel observar que o taesple p2 para o centro/refugio

favoreceu a ingestédo dessa segunda presa ao laregmldicdo.

41



3.3 Discussao

3.3.1 Tempo de enrolamento da primeira (pl) e dagenda presa (p2)

Segundo Ades (1991), o menor tempo de enrolamemteedunda presa em
relacdo a primeiro seria um indicio de que a arammamemoria de pl. Isso se deve ao
fato de que o enrolamento mais r4pido de p2 petanin aranha retornar mais
rapidamente para o centro. Os resultados do peesetialno ndo demonstram esse
mesmo padréo de observacao obtido por Ades (1991 Ac argentatae, portanto, para
as espeécies estudadas néo ha diferenca significative o tempo de enrolamento de pl
e p2. H& sim uma diferenca significativa entresggeies, no que se refere ao tempo de
enrolamento da primeira (p<0.0001) e da segundsaa{px0,0001).

O enrolamento é um tipo de imobilizacdo na quakalea envolve a presa com
seda durante o ataque. Segundo Robinson, Mirickreef (1969), o enrolamento tem
como funcédo permitir que a aranha capture e arneagens presas de forma mais
rapida, assim a aranha fica livre para capturarasupresas. Além disso, segundo 0s
autores, presas que sdo atacadas por mordidas aadanimente perdidas quando
outras presas sao oferecidas. No decorrer da adedados desse trabalho, observou-se
duas espécie®(biaraneasp. eB. longinqua que perderam a primeira presa quando a

capturaram atraveés de mordida.

Segundo Robinson e Robinson (1975) algumas arafthsss espécies de
Argiope sdo capazes de discriminar entre diferentes qresan terem tido experiéncia
prévia. Dessa forma, elas atacam no primeiro com@t enrolamento um tipo de presa
(exemplo: Orthoptera) e por mordida outro tipo (egl: Diptera). Presas perigosas
que podem causar injuria a aranha, como formigagespas, sado atacadas por

enrolamento.

O tempo de enrolamento pode variar também com arthmda presa que a
aranha captura. Presas muito pequenas sao captuliselamente através de mordidas
e transportadas pelas queliceras (ROBINSON; ROBMNS®75). No presente
trabalho, as presas oferecidas eram da mesma espgonbém do mesmo tamanho da
aranha; dessa forma, se fosse observada uma gderem tempo de enrolamento,
possivelmente poderia ser a presenca de pl, noaateia, um fator importante que
poderia causar a interferéncia no tempo de enrgitomAlém disso, o tempo similar no
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enrolamento de pl e p2 pode ser desencadeado paistema gerenciador, que
controla a quantidade de seda que a aranha gastatelw enrolamento, conforme a
avaliacdo que ela faz em determinado contexto. i@daaa aranha pode reconhecer
outros fatores como a presenca de cleptoparasitabundancia de presas proximas a

teia, que poderiam interferir no tempo de enrolamen

A vantagem em empregar um maior tempo no enrolaméatp? talvez seja
para garantir a imobilidade desta presa e evitar ela fique se mexendo e gerando
vibracdes na teia, 0 que poderia atrapalhar a tégek primeira presa ou até mesmo a
deteccao de novas ja que a aranha poderia respgvilmacao soltando a pl e ficando
em posicao de alerta na teia até se habituar acéitu A desvantagem ¢é que, ficando
mais tempo na periferia da teia, a aranha ficaulaeravel a acdo dos cleptoparasitas
gue eventualmente poderiam roubar a presa armazeoackntro/reflgio.

Aranhas que séo cleptoparasitadas podem sofrea plergheso e ter um maior
gasto energético com a recolocacdo de teia emsoltgares, como observado com
Nephila sp. por Grostal e Walter (1997). A vibracdo queaypnesa “mal enrolada”
geraria na teia poderia também interferir na pe@epda aranha quando algum

cleptoparasita invadisse sua teia.
3.3.2 Armazenamento das presas

Armazenar alimento € componente importante datégteaadaptativa de muitos
animais (VANDER WALL, 1990) e é mais amplamentaidatio em mamiferos e aves.
Insetos que armazenam alimento normalmente o faaeanalimentar as larvas em um
ninho, mas formigas e abelhas podem armazenar rdabim@ara o proprio consumo
(VANDER WALL, 1990). Uma das sinapormofias de Araeae2 a producdo de seda
(FOELIX, 1996), o que permite que as aranhas aoasirarmadilhas. As aranhas
constroem teias e armazenam suas presas e, dfeerte dos demais animais, elas
estocam seu alimento no ambiente construido psr-elteia —, 0 que possivelmente
facilita a recuperacdo. Aranhas que constroem famanentes, como as do género
Nephila podem armazenar a presa por dias, diferindo dagémeroArgiope que
reconstroem as teias diariamente e, portanto, miazanam presas além desse periodo
(CRESPIGNY; HERBERSTEIN; ELGAR 2001).
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O armazenamento da primeira presa capturada ralhaageralmente s6 ocorre
guando uma segunda presa cai na teia, isso poajaéerta de apenas uma presa, a
aranha, apos captura-la, geralmente inicia suatdig®u realiza uma autolimpeza antes
(ADES, 1991).

O armazenamento de pl no centro/reflgio da tei@osérou um comportamento
comum entre as aranhas estudadas, excefh geniculatana condi¢cdo natural. Talvez
capturar p2 transportando pl nos pedipalpos sefaastnatégia para reduzir o risco de
ter essa primeira presa roubada por acao de unopkepsita. Porém, néo foi observado
e também nao ha relato de cleptoparasitas na ¢efa geniculata mas ha em outros
cribelados, como el. longinqua(HENAUT, 2000).

A teia deZ. geniculatapor ser cribelada, € mais custosa para a arardradqu
comparada as construtoras de teia ecribelada segoentemente, a captura de presas
pode envolver um maior custo (OPELL 1997; KAWAMOT@APYASSU, 2008).
Dessa forma, pode ser vantajoso se utilizar de msroas que minimizem a chance de
ter a presa roubada. Transportar pl para a cagéup? envolve um custo energético
devido ao peso da presa, porém armazenar esta moesantro para capturar a p2
envolve um custo na formacdo de redes neuraisiopldas a presa armazenada, que
auxiliam a aranha na recuperacédo dessa presa.zT e fato de Uloboridae nao
possuir veneno (FOELIX, 1996), transportar pl peeleum mecanismo de evitar que a

presa consiga escapar da teia, ja que esta peaedigbater por mais tempo.

Raras vezeZ. geniculataarmazena pl no centro e captura p2. O fato de ela
transportar p2 para o centro ao invés de armazemél periferia poderia ser um
indicativo de queZ. geniculatando retém na memoria a informacdo de pl. Na
otimizacdo desse carater — armazenamento da segueska (Figura 14a) —, todas as
outras aranhas orbitelas estudadas armazenaram apZpenferia. Enrolar e
posteriormente armazenar as presas sao um compottarhomdlogo no grupo e,
segundo Barrantes e Eberhard (2007), o enrolanseingiu a partir do enovelamento da
ooteca, que € comum a todas as aranhas. Dessa fwnsderando que na base de
Orbiculariae (Figura 14b) ocorre o armazenamentop8ena periferia, entdo o
comportamento de armazenar presas no refugio ageve astado plesiomorfico, visto
gue aranhas mais basais ao grupo Orbiculariae féssmmArmazenar p2 na periferia,

por sua vez, deve ser uma autapomorfia que suogiuccsurgimento da teia orbicular.
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Posteriormente, pode ter ocorrido uma reversaasa tas familias construtoras de teia

em lencol (Linyphiidae e Theridiidae) para o arnmazeento no reflgio.

A diferenga no comportamento de armazenar as ppeshes ser explicada pela
diferenca na estrutura da teia. Dentro do grupotgesse, sdo feitas trés separagdes
quanto a guilda (nicho ocupado pelas aranhas, éfetiz, 1999): (1) construtoras de teia
orbicular (Uloboridae, Araneidae, Tetragnathidg2), construtoras de teia em lencol
composto por malha plana e irregular (Linyphiida€3) construtoras de teia em lencol
irregular tridimensional (Theridiidae). Para Blaadfje, Coddington e Gillespie (2003),
a diferenciacdo entre as aranhas construtorasadeneduas dimensdes (agrupamentos
1 e 2) e as de trés dimens0des (agrupamento 3)tpodeorrido gracas ao aparecimento
das vespas (Sphecidae) especialistas em preddmaaré@egundo eles, as vespas sao as
maiores cacadoras de aranhas, sendo as aranleaa debicular suas presas preferidas.
As aranhas construtoras de teia 2-D, ao longo dagdo, passaram a construir teias
mais irregulares, alterando a area total com adoém de areas mais densas, como o
reflugio, levando a diferenciacdo e especiacdo dmshas construtoras de teia 3-D
(BENJAMIM; ZSCHOKKE, 2003). Essa diferenciacédo aercoincidido com o

surgimento das primeiras vespas especialistas edaparanhas de teia.

Apesar da construcdo da teia 2-D e 3-D seguiremlaainmesmo processo de
construcdo nas etapas iniciais (EBERHARD; BARRANTEBR\DRIGAL-BRENES,
2008), o comportamento predatério sofreu algumadifinacdes, sendo uma delas o
armazenamento de p2 no reflgio (possivel processoredersdo). O fato dos
theridiideos capturarem p2 e a transportar e amaaze reflgio ndo exclui o indicio
de memdéria de pl. Isto seria 0 produto de uma frieagdo no comportamento de
construcdo da teia e, possivelmente, no registrenmdnico que a aranha forma do seu

contexto geral — a teia.
3.3.3 Presa ingerida primeiro

As aranhas de lencol tendem a comer a segunda jiesairo. As orbitelas,
com excecao d&. geniculata iniciam a digestdo de pl primeiro porque, amtes
chegar a fazer uma escolha entre pl e p2, elazanaa p2 na periferia e retornam
para o centro e recuperam a pl armazenada. Em adguiservacdes no campo em que
houve transporte de p2 para o centro da teia, ashas orbitelas recuperam pl e

enrolam pl e p2 juntas.
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Quando as aranhas transportam p2 para o centgitrgfinto de pl, a aranha
pode escolher qual das duas presas pode ingemeipoi. E possivel que as aranhas
optem por p2 primeiro porque € a presa mais recerienbém pl ja ndo deve oferecer
risco de fugir ou de injuria devido ao maior tengf@oacédo do veneno. Caso optasse por
comer pl primeiro, a aranha poderia ter a inged&@l interrompida por causa da
motilidade de p2 recém capturada. Isso é o que@awontecer coli. geniculatague,
dada a perda da glandula de veneno, emprega nemtpot no enrolamento de suas
presas (WENG; BARRANTES; EBERHARD, 2006), porémeessaior tempo no
enrolamento é feito no centro da teia quando aharegtorna da periferia apos capturar
a presa. Como no delineamento dessa condicdo haup?2 é oferecida antes de a
aranha finalizar o enrolamento de pl no centrou® @&contece € qu&. geniculata
acaba interrompendo algumas vezes o enrolamenp? dievido a algum movimento
que pl gera, por ainda ndo estar totalmente inzali#. Isso parece incomodar a

aranha, ja que este ndo é o comportamento maibdessa espécie.

Armazenar presas excedentes na periferia parecensendicativo de que as
aranhas armazenam na memoéria informacdes acercprekess que capturam, porém
nao foi observada uma reducdo no tempo de enrotandm segunda presa. Tais
comportamentos ndo parecem indicar suficientemsntana aranha faz ou ndo uso de
memoria na captura de suas presas. Porém, no eledardescricdo do comportamento
predatério frente a captura de duas presas, foodstrado que todas as aranhas tocam
na primeira presa quando retornam ao centro/refd@gssa forma, surge a questao:
como essas aranhas se comportariam quando a pripreisa € retirada da teia? A

proxima secéo aborda esta questao.
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SECAO IV

Memodéria de captura da primeira presa com a capturada segunda presa

Na secdo anterior demonstrou-se que as aranhaslasbietém na memoria
informacdes acerca das presas que elas captursonpdsque as orbitelas (exceto
geniculatg armazenam as presas excedentes na periferidadal & armazenamento
nao acontece com as aranhas construtoras de telaneoi, 0 que levanta suspeitas

sobre sua capacidade de reter na memoria traguinaira presa.

Ades (1991) demonstrou que quardgiopecaptura uma presa e esta é retirada
da teia, a aranha busca por ela. A busca caractipelo deslocamento da aranha
sobre a teia realizando sacudidas e tensionameussfios. Este comportamento
finaliza quando a aranha encontra a presa roulisias categorias sdo vistas também
quando a ooteca ¢ retirada da teia (observacaoglpsssob efeito de cleptoparasitas
(VOLLRATH, 1979; RYPSTRA, 1981).

Rodriguez e Gamboa (2000) estudaram a memoriaptaraaem trés familias:
Araneidae Argiope argentatp Linyphiidae (Neriene peltatp e Nephilidae Nephila
clavipe3. Este trabalho teve como objetivo estudar a @x@& de memdria nessas
espécies e também a expressao dessa memoéria camadanhas capturam presas de
tamanhos diferentes (pequenas e grandes). O exgpganconsistiu em oferecer uma
presa pequena e uma grande para diferentes espéchp®s 05 minutos de
alimentacédo, a aranha era perturbada com um d@apfasé tocava o dorso do seu
abdémen até ela se retrair para o canto da teipre8a era removida da teia e
observava-se o comportamento da aranha. A busagppda roubada ocorreu em todas
as trés espécies e as aranhas buscaram mais tengesas grandes, sugerindo que
além de reter na memoria a informacao de ter caghduuma presa, as aranhas podem

fazer uma representacédo do tamanho das presatagumpturam.

E possivel que as aranhas sejam capazes de disritambém o local de
armazenamento de suas presas. Fernandes (2008)siearem que espécimes de
argentataque armazenam uma primeira presa no centro d& téepois uma segunda
na periferia, quando submetidos & manipulacdo ewpatal de ter essa segunda presa
roubada de sua teia buscam por p2 apoés ingeriEpiluma segunda manipulacao

experimental, a aranha captura uma primeira presangere completamente. Apos o
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término dessa primeira presa, uma segunda € alarexria aranha a captura e a
transporta para o centro. A aranha, entdo, é atna#dla a periferia e durante esse
deslocamento a presa é roubada. A aranha busassg®mpresa suprimida, porém os
pesquisadores observaram que a busca pela prdsadeoda periferia € diferente da

busca pela presa roubada no centro da teia. Nhgé&mncentral, a aranha tamborila os

palpos e na condicao periférica ela executa saasdikteccdes) com as pernas I. Um
fator interessante que deve ser ressaltado nedsdho € que a busca ndo ocorreu em
todas as observacgdes, ou seja, foi observada emasafid% nas condi¢cdes periféricas

realizadas e 30% na central.

A partir desses dados, é possivel questionar setara de uma segunda presa
pode suplantar também a memodria de pl. Isso pargo® foi descrito no capitulo
anteriorZ. geniculatando armazena p2 na periferia da teia, que é unp@damento

comum nas outras aranhas orbitelas.

Os estudos tém mostrado que as aranhas buscanmug®rpsesas roubadas
(ADES, 1989; 1991; RODRIGUES; GAMBOA, 2000; FERNAEB, 2007). Porém,
até o momento esses trabalhos foram realizadossusmmaioria, com as aranhas
construtoras de teia orbicular que quando capturas de uma presa, armazenam
essas presas excedentes na periferia da teiacdfsportamento € um indicativo de que
as aranhas realmente tém memoria (ADES, 1991). dedro lado, as aranhas
construtoras de teia em lencol, frente a capturdudes presas, ndo apresentam esse
mesmo indicio, porém quando retornam ao reflgios apcaptura de p2, sempre tocam
em pl. Tocar pl pode ser desencadeado por um reewagie memoria, e a aranha
deveria fazé-lo para averiguar se a presa contiodacal onde ela a deixou, ou pode
ocorrer acidentalmente. Se esta primeira pres& fgsrimida e as aranhas buscassem
por ela, isso indicaria que essas aranhas apesgodarmazenarem p2 na periferia da

teia reteriam na memoria informagdes sobre p1l.

O objetivo desta secéo foi verificar se as araohbitelas e construtoras de teia
em lencol buscam pela primeira presa roubada quam@osegunda presa é oferecida.
Além disso, na ocorréncia de busca pela primeiegsgro objetivo especifico deste
trabalho foi comparar, entre as diferentes famibblasomportamento executado durante
a busca, bem como o tempo desta. A partir dessgintonde dados analisou-se a
evolucdo da memoria dentro do grupo Orbiculariae.
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4.1 Procedimento

Foi realizado um procedimento semelhante ao daodécéu seja, ofereceu-se
uma primeira presa (pl) a aranha e aguardou-sapmtde imobilizacdo e um intervalo
de 3 a 5 minutos. Uma segunda presa (p2) do memmanho de pl, foi oferecida na
sequéncia, porém no inicio da imobilizacdo desssapipl foi retirada da teia. A presa

foi retirada com o auxilio de um cortador de isapadificado (Figura 16).

Figural6: Cortador de isopor modificado.

ApOs a remocdo, observou-se o0 comportamento deharao retorno ao
centro/refugio. Mediu-se o tempo de enrolamentopilee p2, o tempo de pausa

(intervalo entre o retorno ao centro e inicio dadal) e o tempo de busca, em segundos.

Fez-se uma representacao grafica do repertéricodpartamento predatério e
uma analise comparativa dos tempos de enrolamerpd @ p2, do tempo de pausa e de
busca. Para comparar o tempo de enrolamento demlocde p2, em cada espécie,
utilizou-se o teste de Wilcoxon atraves do Progr8ioastat 3.0 de Ayres et al. (2003).
Para a comparacdao interespecifica foi realizadzste thdo-paramétrico Kruskal-Wallis
no programa Statistica 9.0 da StatSoft. Inc (2000}estea posterioride Dunn foi
realizado quando os resultados mostraram difersiggaficativa @lfa=0.05 entre as

espécies.

Uma analise filogenética, a fim de estudar a ed@uta memdaria expressa no
tempo de busca (carater continuo), foi feita sabfieogenia do grupo (GRISWOLD et
al., 1999), pelo principio de parciménia, através programa Mesquite 2.0
(MADDISON; MADDISON, 2007).
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4.2 Resultados

4.2.1 Repertorio comportamental
4.2.2 Familia Uloboridae— Zosis geniculata

Na secdo anterior Controle descreveu-se o compentampredatorio deZ.
geniculatafrente a captura de duas presas e a sua pecadiaram ndo armazenar p2 na
periferia da teia quando armazena pl no centrqpreente experimento, apos retornar
para centro transportando [22,geniculataexecutou o balanco e, ao terminar, passou a
presa para as pernas IV e reiniciou o enrolamentoentro da teia (Figura 17Josis
geniculatando buscou por pl roubada. E mesmo apods inger pop completo e
desprezar o resto da presa, ela apenas executmsdiglancos e ficou em posicao de
repouso (n=05 observacgodes livres).

—Dl lv— periferia —p@]—b[ enmtamentn]—b corta fio ]—b transporte
\pz | //7
u [Lransparte de p2 (painns)]

. centro
“
[armazenamentu de pl no cenl.rn] ‘
= - fixa
| enrolamento de pl
periferid ————»

-
roubo de p1 l /

T

[enrnlamentu de pZJ [enmlamenta de p2 J—D[E]—b ingestao

Figura 17: Fluxograma dé& geniculata -condicéao |.

4.2.3Familia Araneidae— Metazygia gregalis

Apo6s armazenar p2 na periferia da teia, a aragtioanou para o centro, fixou a
presa, realizou uma pausa e iniciou a busca (FifBraA busca foi caracterizada pela

execucao de sacudidas dos fios (deteccédo) e girosniro da teia.

Além da deteccdo e dos giros, também se observoategoria sondagem
rotatéria. A sondagem rotatéria ocorre através rdogimentos rotativos do primeiro
par de pernas estendido (WHITEHOUSE, 1986), madéamja foi descrito o uso do
segundo par (SILVEIRA, 2009). A rotacdo de ambgseasas (perna |) pode ocorrer de
forma simultanea ou alternada, além disso, o rignaofrequéncia também pode variar
(SILVEIRA, 2009).
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\ Em—nlamentﬂ [lranﬁporte (fmndeuras)]

l:entru
armazenamento de pl no centro @_,@ ¢
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periferia, roubo de p1 |
'L [armazenamenta de p2 na perll’erla] \
|

retorna a periferia l

/ (Srroamento de p1 )
recuperacao p2 |——»| ingestao de p2

Figura 18: Fluxograma dd. gregalis —condigéo I.

4.2.4Familia Tetragnathidae— Leucauge sp.

Como aM. gregalis esta espécie ap0s armazenar p2 na periferiaraaetpara
0 centro da teia, faz uma pausa e inicia a buschém realizando sacudidas/deteccbes
e giros no centro da teia (Figura 19). Também bsieovada a execucdo de sondagem
rotatoria em alguns individuos. A busca foi inteada, em algumas observacgdes, com o
deslocamento da aranha até a periferia onde p@ domazenada. Neste deslocamento
também observado eM. gregalis,a aranha apenas tocou em p2 e retornou para o

centro.

—pl — 7 periferia —b-[ toquej—b[ enrn[amentnL.

| :orte de fio
p2
\ mordjda
murdida

[armazenamenta de pl no centro] /‘. t.—ﬁnspm—te {Fandeu—as}]

| enrola |
periferia, roubo de pl1
L centro

[armazenamentc de p2 na periferia ]

retorno ao cenktro |
/ recupera pl
Pl ="
retormo a periferia enrolamento de pl L

| T

Figura 19: Fluxograma desucaugesp. — condicao |.

4.2.5 Familia Linyphiidae —Dubiaraneasp.

Esta espécie € construtora de teia em lencol, @ cw@scrito na secao anterior
ela ndo armazena p2 na periferia da teia. No presperimento, retorno ao centro,
apos capturar p2 (e transporta-la consigo), a arfirbu p2 a teia e fez uma pausa (em
40% das observacdes), e iniciou a busca por plnddg aranhas iniciaram a busca por

pl sem fazer a pausa (Figura 20). Na busca, a agrdnas faz deteccbes e giros no
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centro, podendo também intercalar com alguns togomep2. A sondagem rotatoria foi

observada em alguns individuos.

(Geweccho ) —p1 > (apronmaso |
S |
p2 "

\\ periferia

[armazenamenm de pl no centrn]

» [transpor‘te (queilceras}j

mordida longa |

,‘ "centro”

(erommene )= E0T0) b
ﬁxapl

| fixa p2
rnubo de p1 -m recupera |:\1
centro / enrnramentn de pl
busca p1 5
mardada Innga
toque p2

toque [ ransporte (nc‘:ll‘ldelrab]]

~—
-4 recupera p2

— (o) Cmemene)”

mardida longa
~

Figura 20: Fluxograma daubiaraneasp. — condicao |.

4.2.6 Familia Theridiidae
- Latrodectus geometricus

Esta espécie também transporta p2 para o refagioeflgio, ela fixou p2 e fez
uma pausa (em 50% das observacgdes) ou iniciouca lmediatamente (Figura 21). Na
busca, a aranha se desloca no refugio fazendocfete® giros, podendo também

intercalar com alguns toques em p2.

—pl —b enmiamenta [transporte (I’iandeiras}] ‘/J

—
peruFerua |I lencol \
/ refugio recupera pl
» \
S enrolamento de pl
[ armazenamento de pl no centro ] [ transporte (ﬁandeuras)] -tﬁ"“‘-—ﬁ-___ atigs
F
periferia

v~ v () pera o1
lencol \ A
"EFUQ'D recupera p2 enrolamento de pl

i.

toque em p2
(Emex)

| —

recupera p2
ingestdo de p2

Figura 21: Fluxograma de geometricus -€ondicao I.
- Parasteatoda tepidariorum

Com comportamento muito semelhante ad.dgeometricusesta espécie fixou
p2 apOs o retorno ao centro e fez uma pausa (emdz@¥ebservacdes) ou iniciou a

busca (Figura 22). A busca caracterizou-se porcdeés, giros e deslocamento no
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refugio da teia, sendo intercalada também com ®guep2. A sondagem rotatoria foi

observada em apenas alguns individuos tanto ngstaie quanto emn. geometricus

"\\-
periferia
e (e

refigio

%

— e @

esca
P -
recupe ra p 1

[armazenamentu de pl no centrc] [transpurte (ﬁandr:lras}] [ﬂxa pzj

/ N Y
periferia, roubo de p1 reflgio enrolamento de pl murmda de pl
K pesca corta fio

Y (B> (e
recupera p2

g
[MJ—D enrolamento I—I-

Figura 22: Fluxograma de. tepidariorum -condicao |.

4.2.7 Familia Desidae Badumna longinqua

Nesta condicdo experimental foram observados ap@#amdividuos. Apos
capturar p2 e transporta-la para o refugio, a aatitou a p2 na teia, podendo ter
fixado fios ou ndo, e iniciou a busca sem fazespd&igura 23). A busca caracterizou-

se pelo deslocamento da aranha no reflugio comgietee giros.

_pl _.‘[ apro-xtl'l'lagaﬂ [ thUE]—’[ mardida Ir}nga]—p[ transporte (que”cefas}]
\ | /,/V ~

atraida para a periferia periferia refligio

a

[armazenamentu de pl no reﬂ.'tg[o]

‘ Lransporte (quehceras}]

) S

enrolamento

maordida longa

¢ ~A refuglo

e

Figura 23: Fluxograma d&. longinqua -condicéo |
4.2.8 Observacdes gerais das Sequéncias predatorias

A busca foi observada em todas as espécies essi(lteto erd. geniculat,
e caracterizou-se pela execucao da categoria ddsartudida). A partir das deteccoes,
outros estados dessa categoria foram observadesteua busca (Figura 24). As

aranhas orbitelas com fio viscoso realizaram ggres aranhas de lengol se deslocaram
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pelo refugio. A categoria sondagem rotatoria ndmbservada em todos os surtos de

busca, porém foi observada em todas as espécaspBx longinqua

Busca

teia orbicular teia em lencgol

Detecta deslocqmento
(reflgio)

scndagem rctatnna sgndagem rotatona] giros

glros

Figura 24: Estados alternativos do comportamentaudea.
4.2.9 Analise Comparativa

N&o hé diferenca significativa entre o tempo deolammento da primeira e da
segunda presa em nenhuma das espécies estudadasa (Bb). Ha diferenca
significativa entre as espécies tanto no tempo melamento de pl (H=34.554,

p<0.0001) quanto no tempo de enrolamento de p2 @GH4Z,p<0.0001).

1200 Tempode enrolamento de pl e p2

Figura 25: Boxplot do tempo de enrolamento de p2.€A linha horizontal dentro de retangulo
indica a mediana e o retangulo o desvio padrao.
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O tempo em pausa se mostrou bastante variado tentcada espécie, nao
havendo diferencga significativa de sua duracéoeesr espécies estudadas (Kruskal-
Wallis H=4.2710,p=0.3706;Figura 26). As espécies geniculatae B. longinquanao

estdo na figura porque nao realizaram a pausa esrdemais espécies.

Tempoem pausa

Figura 26: Boxplot do tempo de pausa. A linha rarial dentro de retangulo indica a mediana
e o retangulo o desvio padrao.

Ha diferenca significativa entre as espécies nosgueefere ao tempo de busca
(Kruskal-Wallis H=21.2606p<0.0007; Figura 27). O testa posteriori de Dunn
mostrou diferenca entid. gregalise Dubiaraneasp. £<0.0038) e entrdl. gregalise
P. tepidariorum(p<0.0028).Zosis geniculatando foi analisada pelo fato de n&o realizar
busca. A espécie que empregou mais tempo na boiskh fregalis (70+20 segundos)
e as que buscaram menos tempo fokamiaraneasp.(20.5+10.7s) . tepidariorum

(20£11.3s). O tempo de busca de cada individuosengra no apéndice B.
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Tempode busca

W pregais

Figura 27: Boxplot do tempo de busca. A linha hatal dentro de retangulo indica a mediana

e o retdngulo o desvio padrdo. Os asteriscos mostnatre quais espécies ha diferenga

significativa.
4.2.10 Analise Filogenética

ApenasZ. geniculatando buscou por pl roubada na oferta de p2 (Fi2BixaA
reconstrucdo filogenética da ocorréncia de bussaespécies estudadas sugere Zue
geniculataperdeu esse carater. A reconstrucao dos valderemées ao tempo de busca
(carater continuo, Figura 29) na filogenia do gr@biculariae mostra que ha uma
diminuicdo do tempo da base Mlemneidaerepresentada neste trabalho pela espédcie
gregalisaté a base da familia mais derivada Theridiidgarése=ntada pelas espédies
geometricuse P. tepidariorun), passando por Tetragnathidae (representada por
Dubiaraneasp.). A diminuicdo ocorre dentro da superfamilimrfeoidea. Com base
nesse cladograma, nota-se também que as aranltatasrtie fio viscoso buscam mais
tempo por pl roubada do que as aranhas de teiangal.|
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4.3 Discusséao
4.3.1 Categorias utilizadas durante a busca

A busca por pl roubada apds a oferta de uma segueda foi observada em
todas as espécies, exceto 2ngeniculata A busca, nas demais orbitelas, caracterizou-
se pela execucao da categoria de detecta e odaséme por giros. Nas aranhas de
lencol a busca foi caracterizada por detec¢desasiamtalmente por deslocamentos e
giros. A deteccédo caracteriza-se pelo tensionanswgdios com a regido do tarso das
pernas anteriores (ROBINSON, 1969). No giro, a lzase movimenta ao redor do
centro ou reflgio da teia podendo girar até 36QggreEnquanto gira na teia, a aranha
realiza o detecta. O mesmo ocorre durante o deskt®.

As categorias observadas neste trabalho como estssbciadas a categoria
busca também foram descritas em outros trabalhD&$A 1989,1991; RODRIGUEZ;
GAMBOA, 2000; FERNADES, 2007), porém a categoriandagem rotatoria,
observada em apenas alguns episddios de buscazwase por todas as espécies que
buscaram, ndo tinha sido descrita na literaturaombexto de busca, até o momento.

Na sondagem rotatéria as aranhas movimentam asaseamteriores,
principalmente a perna |. Esta categoria foi imognte descrita no comportamento
predatério das aranhas cleptoparasitas, principaénas da subfamilia Argyrodinae
(WHITEHOUSE, 1986), e parece estar relacionada aoamportamento investigativo
para localizar fios e captar as vibragbes da tespédeira (SILVEIRA, 2008). No
contexto da busca esta categoria também pareageasstaciada a um comportamento
investigativo, relacionado a localizacdo do fiosdepenséo no qual a presa armazenada
fica em contato com a teia. A sondagem apareceidseglo detecta em aranhas
orbitelas e de lencol, porém nestas Ultimas estgy@d também ocorre durante o
deslocamento da aranha no refagio. Bmlonginquaa sondagem rotatoria nao foi
observada, provavelmente porque a aranha, ao e@rgleesa, ndo a suspende na teia
com apenas um fio (semelhante a um péndulo), camenf as demais espécies. Ao
invés disso, ela enrola a presa atando-a diret@msoibre lencol. Dessa forma, a
sondagem parece estar associada ao comportamenéioaganha executa de armazenar

a presa, deixando-a pendurada.
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4.3.2 Homologia

A busca poderia ser considerada uma homologia? dqreeaal hipotese seja
sugerida, é necessario se ater aos critérios deologia (WENZEL, 1992),
possivelmente ela descende de um ancestral comndo,sportanto, homadloga no
grupo Orbiculariae. O critério dposicao refere-se a ordem dentro da qual uma
sequéncia comportamental € executada — a busceepear todas as espécies, apos o

retorno da aranha ao centro/refagio.

O critério de similaridade d®rma refere-se a coreografia do comportamento,
Oou seja, aos movimentos executados no espaco enmpot ao desenho da acédo — na
busca, todas as aranhas se utilizam principalntentategoria detecta ou sacudida, que
consiste no tensionamento dos fios da teia atrdedtexionando das pernas | e Il. A
possivelfuncdo do comportamento de busca, que ocorre apds o rdehama presa
capturada, deve ser a de tentar recuperar a @Pasa.isso a aranha busca por essa
presa, percorrendo o ambiente no qual sua presanferiormente guardada, para ser
consumida em um momento futuro. Esse mesmo argorpede ser considerado como
um critério de similaridade especial de motivag@ado entdo que o comportamento de
busca atende a tais critérios, podemos sugerir lgmacdeste comportamento em todas
as espécies em que ocorre. Um teste desta hipfdesemologia é a coeréncia dentro
de uma filogenia (de PINNA, 1991). Dado que estagmia passa por este teste, na
medida em que se pode detectar um ancestral comiogiaa as execucdes atuais de

busca (figura 28), pode-se finalmente afirmar atéxicia de homologia.

Sendo a busca homdloga dentro do grupo estudadto deZ. geniculatando
ter buscado por pl roubada indica que esta esppeileleu esse carater
(comportamento), ao longo da evolucao, ja que esral expressa a busca pela presa
roubada. PorémZ. geniculatabusca por pl roubada quando ela ndo captura uma
segunda presa (Secao IV deste trabalho). Desteafoéo se pode dizer que a busca foi
perdida nesta espécie, e sim que a busca ndopficssa nesta condicdo.

A busca pode néo ter sido expressaZmgeniculataneste contexto, devido a
captura da segunda presaos®s geniculataimobiliza suas presas através do
enrolamento e, por ndo ter veneno, gasta um mengpd nesta imobilizacdo (WENG;
BARRANTES; EBERHARD, 2006). O tempo qué&. geniculata emprega no

enrolamento chega a ser seis vezes maior que ooteue as demais orbitelas
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empregam para executar o mesmo comportamento.Vavaioque este elevado tempo
de imobilizacdo da segunda presa seja suficienmte ugprimir a memoria de pl em

geniculata(ver abaixo).

4.3.3 Memodria operacional

A ocorréncia de memdéria neste contexto predatéoeamjie inferir que a
memoria empregada €é a operacional (ADES, 1991; FRHNES 2007;
SHETTLEWORTH, 2010 p.237). Isso porque a buscasemelha a realizacdo de uma
tarefa em curso. Durante a execucao de uma tarei@mal deve reter na memore
a concluséo da tarefa, informacdes que ele extt@N|G, 1978; XAVIER, 1993;
SANTOS, 1999; CAMPOS; SAITO, 1999). Quando a aracdytura uma presa, ela
retém na memoria a informacéo de ter capturadonazemnado esta presa. A memoria
operacional permite que a aranha recupere o itenerar estocado. Quando a aranha
retorna ao local onde armazenou a presa e a péesé focalizada, € a memdéria que
elicia o comportamento de busca. O mesmo ocorre @&maves, principalmente da
familia Paridae, que estocam sementes e tambénilizanu da memaoria operacional
espacial para recuperar os itens alimentares. ,Asssm como 0s ratos no labirinto
aquético de Morris, se utilizam de informacdes eisfprmente distribuidas para
recuperar as sementes no primeiro caso, ou alcamgar plataforma submersa no
segunddCLAYTON; KREBS, 1995; KREBS et al., 1989).

Outra caracteristica da memoria operacional é gpdeche manutengcdo da
informacé&o. O tempo de manutencédo da informacameradria operacional depende
da relevancia (por exemplo, presas maiores quenséwrizadas por mais tempo) e nédo
necessariamente da passagem do tempo (XAVIER, 1@83/ON; BECKER,;
HANDELMAN ©, 1979, apud CAMPOS E SAITO, 1999). Porém, estudostram que
0 aumento no intervalo de retencdo, ou o atrasapmasentacdo dos estimulos de
escolha diminui, a porcentagem dos acertos (WRIGPBH2; OLSON et al.1995). Tais
trabalhos dao forca a interpretacédo do presertalla de qué&. geniculataapresenta
memodria, e que apenas nao expressa 0 comportagemaesca em fungcédo do elevado
intervalo de retencdo que seria necessario parandestacdo de sua memor&osis

geniculataemprega um tempo muito elevado no enrolamento2deempo este que

® Olton, D.S.; Becker, J.T e Handlemann, G.E. 18fiPpocampus, space and memory. Behavioral and
Brain Sciences, 2:313-365.
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pode ser suficiente para a suplantacdo da meméripld Um resultado semelhante
Fernandes (2007) que observaram que apenas l14%raalsas submetidas a um
experimento de roubo da segunda presa, capturad@mazenada na periferia da teia,
buscaram por essa presa roubada. Neste caso o ¢asipona ingestdo de pl pode ter
sido suficiente para suplantar a memoéria de p2r €édesado o esquecimento dessa

presa, o que explicaria o fato de as aranhas ném feuscado a segunda presa.
4.3.4 Araneoidea

As aranhas orbitelas ecribeladas e as construtierésia em lencol pertencem a
superfamilia Araneoidea. As primeiras armazenamn@Z2periferia da teia, e este
comportamento por si s6 € um indicativo de queaats tem uma memoria referente a
pl (ADES, 1991). As aranhas de lencol, por suatvamasportam para o reflgio da teia
todas as presas que elas capturam. Porém, quaidé eetirada da teia a aranha busca
por essa presa, mesmo apés capturar p2. Independertipo de teia, os resultados
sugerem que as aranhas possuem um sistema desproeeso de informacao que as
permite otimizar seu comportamento. Comparandosedsés grupos principais de
construtoras de teias, € possivel observar difasemuanto a execucdo da busca
(descrita no inicio da discussado) e quanto ao tegyeoas aranhas empregam nessa
busca. As orbitelas de fio viscoso buscam sigrtifiaenente por mais tempo quando
comparadas as aranhas de lencol. Esse maior fgeodjgoestar relacionado com o local
onde as aranhas armazenam a segunda presa. lgge pomo as orbitelas armazenam
p2 fora do centro, a presenca de p2 parece nabemtara busca como ocorre com as
aranhas de teia, que sempre tocam em p2 duraotea.b

A diminuicdo do tempo de busca da base de Aranao&é a base de
Theridiidae na reconstrucao filogenética sugere gadongo da evolucéo, as espécies
foram reduzindo o tempo gasto na busca por uma poehada quando uma segunda é
oferecida. Reduzir a busca nesse contexto parec&stjoso, principalmente quando
a aranha sofre uma pressao com a presenca depegsibas. ISso porque para buscar
por pl a aranha precisa armazenar p2 e, dessa, fosmkeptoparasitas poderiam roubar

também essa segunda presa.

A presenca de cleptoparasitas na teia também parmetzferir no
comportamento da aranha. Isso porque no decorrepldta de dados no campo, foi

possivel observar que as espééieaudax M. nigrichelise Leucaugesp. transportaram
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a p2 para o centro da teia quando os cleptopasasggtavam em suas teias. Este
comportamento é comum eNephilasp. (Nephilidae) que sdo aranhas construtoras de
teias orbiculares relativamente grandes, mas difeneente dos araneideos, as teias sao
permanentes. Estas aranhas ndo armazenam asgxesasntes na periferia da teia, ao
invés disso sempre as transportam para o0 centroteila (CRESPIGNY;
HERBERSTEIN; ELGAR, 2001; ROBINSON; MIRICK; TURNER1969). Os
cleptoparasitas sdo frequentemente encontradodersss deNephila (ROBINSON;
MIRICK; TURNER, 1969; AGNARSSON, 2003) e € possivglie a relacéao

cleptoparasita/hospedeira tenha selecionado o atampento descrito.

As diferentes estruturas da teia e o local ondarashas armazenam as presas
excedentes parecem ter uma influéncia sobre o teu@®las empregam na busca por
pl roubada. Talvez com a captura de apenas uma@eposterior retirada dessa presa
da teia seja possivel observar um comportamenteExpiesse a memaoria com menos
interferéncias e, dessa forma, sera possivel recama historia evolutiva da memoria

nessas aranhas. A proxima secao abordara essacsigpo
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SECAO V

Memodria de captura da primeira presa

Segundo Vollrath e Selden (2007), uma das pringipancdes e utilizacdo da
seda era para a protecédo do corpo do animal cdessecacédo e radiacdo, assim como
dos ovos e dos filhotes. Kaston (1964) sugere osieAhearaneads (aranhas
pertencentes ao grupo ancestral de Araneae) eraaladas por vertebrados e tinham
habito fossorial. Para escapar dos predadoreselascondiam em buracos e acredita-
se que por serem também predadas por vespas nas@fassaram a usar a seda para
tampar os buracos, impedindo o acesso ao refugsa Estrutura, mantida até hoje em
algumas aranhas migalomorfas (algumas conhecidae caranguejeiras), € chamada
de trap-door. Esta protecdo sobre o refagio padadguirido outra funcdo: a captura de
presas. Isso porque, quando a aranha saia parmg asagadita-se que fios guia eram
utilizados para orientar a aranha do reflgio aepaxrterna, podendo entdo estes fios

externos, ao acaso, ter retido presas cursoriais.

Coyle (1986) levantou a hipétese de que as tirasedas, construidas ao redor
do buraco inicialmente para orientacao e, posteeate, cooptadas para a deteccéo de
presas, teriam originado os lencois de capturajtash construida por varias espécies
de migalomorfas. Porém, Huffenbaecher (2008) asral@ estudo da evolugdo dos
padroes de teia em migalomorfas refutaram tal bggtdemonstrando que as tiras de
seda ndo estdo correlacionadas com o lencol deuraapApesar da teia das
migalomorfas aparentemente ter uma funcéo de detexqao de captura, ao longo da
evolugcéo do grupo a malha de seda se diversificotiginou as diversas armadilhas

observadas atualmente.

As aranhas araneomorfas (grupo-irmdo de mygalorae)plsdo as mais
abundantes e apresentam uma maior diversidadpatede teia. As araneomorfas mais
basais constroem lengois de seda sob rochas ext@sréSHEAR, 1969). As aranhas
haploginas (grupo-irméo das enteléginas) podemtrmonseflgios de seda inseridos
em cavidades com poucos fios radiais saindo daab@dgestridae, FOELIX, 1996),
lencol emaranhado (Sicariidae, KNIGHT; VOLLRATH, ) ou até mesmo lencol
com fios ancora e sapata adesiva (Pholcidae, JABYASMACAGNAN, 2004). Entre
as enteléginas com cribelo dividido, a maioria tkias tem o formato de lencol:
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Agelenidae constréi um lencol com um refagio tub(FOELIX, 1996; BARRANTES;
EBERHARD, 2007); DesidaeB( longinqua constréi um lencol a partir de folhas em
arvores que pode ser do tipo bidimensional e aévaopode ser um lencol bi e
tridimensional aderido ao tronco @icaliptussp. (PENNA-GONCALVESet al, in

prep).

A teia orbicular provavelmente surgiu a partir da lencol no ancestral do
grupo Orbiculariae, uma aranha cribelada (VIERAIgt2007; EBERHARD, 1990). O
cribelo € um conjunto de fiandeiras modificadas gueduz um fio seco (OPELL,
1999). Esse fio seco com aspecto algodoado confesemenor extensibilidade quando
comparado ao fio viscoso produzido pelas aranhasiperfamilia Araneoidea do grupo
Orbiculariae (KOLHER; VOLLRATH, 1995). O aspecto d pode ocasionar
diferencas no comportamento predatério (PENNA-GONCBS; GARCIA;
JAPYASSU, 2008). O grupo Orbiculariae, como foadit anteriormente, tem como
principal sinapormofia a construcédo da teia orlaiguborém, ao longo da evolucéo, o
padréo orbicular sofreu modificagdes e hoje sergbhsgma grande diversidade de teias
(Figura 02 — secéo |).

As aranhas evoluiram em condigbes de privacdo alane(RIECHERT;
LUCZAK, 1982). Se de fato o armazenamento de alimesurgiu em “resposta a
escassez temporaria de alimento ou déficit caupadduas variaveis: disponibilidade
de comida e demanda energética” (VANDER WALL, 199043), nas aranhas o
processo de captura de mais de um item alimentargomsequentemente o

armazenamento do excedente, parece ter sido adaptat

Como demonstrado na se¢do anterior, as aranhaszeram na memoria
informacdes referentes as presas que elas captusam.porque, quando a presa
armazenada na teia € removida, as aranhas buscassaopresa realizando sacudidaes
(deteccdes) e deslocamentos. Porém, a represemmsigndnica da primeira presa em
Z. geniculataparece sofrer uma supressado quando a aranhaacaptarsegunda presa.
Essa diferenca na expressdo da memoéria pode sedigativo de que o processamento
da informacdo no sistema nervoso das aranhas @evsofrido pressbes seletivas

diferenciadas.
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O objetivo dessa secédo experimental foi comparemmportamento de busca,
sem a interferéncia de uma segunda presa e versgcas modificacdes nas teias ao
longo da evolucao resultaram em diferengas no caarpento de busca.
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5.1 Procedimento

Foi oferecida uma primeira presa (pl) a aranhade apmobilizacéo dela e um
intervalo de 3 a 5 minutos, foi gerada uma vibragdia atrair a aranha a periferia da
teia, simulando a queda de uma segunda presa.récéit foi gerada com o auxilio de
uma pinca anatdémica metéalica de 12 cm. No deslattanta aranha até a direcao da

vibracéo, foi realizado o roubo de pl (mesmo mettasecao anterior).

Nas teias orbitelas verticais, a vibracdo foi garach um raio em um ponto
meédio entre o centro da teia e a Ultima espiraeggdo inferior da teia. Nas teias
horizontais, a vibracdo foi gerada na direcdo rad glaranha estava posicionada antes
do inicio do experimento. Na teia de lengolRizbiaraneasp., a vibracdo também foi
gerada de acordo com a posi¢cao da aranha na teiteidNde lencol tridimensional, a
vibracéo foi gerada em um fio ancora da regido p&gima da abertura da caixa. Na
teia de lencol deB. longinqua a vibracdo foi gerada na parte inferior da teia e

perpendicular ao refagio (semelhante ao procedion@ateia orbicular vertical).

Nesta condicdo experimental, observou-se o compento da aranha no
retorno ao centro e mediu-se o tempo de enrolantenfd, tempo de pausa e tempo de

busca em segundos.

Fez-se uma representacao grafica do repertéricodpartamento predatério e
uma analise comparativa do tempo de pausa e da.ltismparou-se o tempo de pausa
e de busca com os tempos obtidos na manipulac@iedgntal apresentada na se¢ao
anterior. Para isso, utilizou-se o teste nao-pait@ené ANOVA Kruskal-Wallis no
programa Statistica versdo 9 da StatSoft. Inc (RGQ2QGestea posterioride Dunn foi
realizado quando os resultados mostraram difersiggaficativa @lfa=0.05 entre as
espécies. A andlise filogenética do tempo de bmicéeita através do principio de
parcimodnia no programa Mesquite 2.0 (MADDISON; MAHDN, 2007).
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5.2 Resultados

5.2.1 Repertorio comportamental
5.2.2 Familia Uloboridae— Zosis geniculata

Z. geniculataapos retornar para o centro da teia depois dederatraida para a
periferia da teia, fez um balanco (média 33.5+Z®2fundos), uma pausa (90% das
observacdes) e iniciou a busca (Figura 30). A buaacacterizou-se pelo tensionamento
dos fios através de balancos longos (tensionamamtfio com os quatro pares de
pernas), sacudidas (deteccdes), trancos (brusceoalha da teia através do

tensionamento do fio com os dois pares antericegeechas) e giros lentos de até 360°.

detecta |—pPl B| aproximagao |— periferia —p»| togue [enmlamentn —®| corta Flo]—b transporte fixia
\‘ roubo de pl retormoe ao centro |r /v
0 4 Hiard centro
atraida ate E:rll‘erla/ \A / \ [ balanca J—’[ pausa J balanco

[armazena pl no centm]—p[deslocamenm] fixa
[busca por pl] [enmramentn de pl]

Figura 30: Fluxograma dé geniculata- condicao Il.
5.2.3 Familia Araneidae- Metazygia gregalis

Diferente deZ. geniculata ap6s retornar para o centid, gregalisfez uma
pausa e iniciou a busca (Figura 31). A busca camiaou-se pela realizacdo de
deteccdes e giros no centro, sendo mais acentuad&gido inferior da teia. Foi
observada em alguns individuos a realizacdo deagena rotatoria e, eventualmente, se

observou o deslocamento até o fio de quadro.

—pl — _ periferia —p| toque [mordida curtaj—b[ corta Fio]

, \ transporte (fiandeiras ]
atraida para periferia, roubo de pl [ . +( )
i I

retorno ao centro ‘

enrolamento de pl

[armazena pl no centro]

roubo de pl \

B
deslocamento

IS

Figura 31: Fluxograma dd. gregalis— condicéo |l.
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5.2.4 Familia Tetragnathidae- Leucauge sp.

Apo0s retornar para o centro da téiaycaugesp., semelhanteM. gregalis fez
uma pausa (90% das observacdes) e iniciou a beatzando deteccdes e giros na teia
(Figura 32). Eventualmente, observou-se um desleotomaté o fio de quadro e a

sondagem rotatoria.

nto

[ transporte (fiandeiras) ]

[armazena pl no centr‘o] /
| retomo a0 centro
roubo de pl \ recumlara pl

I
deslocamento ‘,/'

[enm}amenmde pl ]

enrol

aproximacdo |— periferia —
—

AN

atraida para periferia, roubo de pl
[ﬁxa]—h[pausa]

ame
-

mordida

K

Figura 32: Fluxograma desucaugesp. — condicao |I.
5.2.5 Familia Linyphiidae —Dubiaraneasp.

Apoés retornar ao refugio da teiBubiaraneasp. fez uma pausa (60% das
observacoes) e iniciou a busca (Figura 33). A buacacterizou-se pelo deslocamento
da aranha por todo o lencol, realizando detec¢Ogiras. Em alguns individuos

observou-se a sondagem rotatoria.

—|::1 —p| aproximacdo mordida longa I_"[transporte (queliceras}]
toque \‘
e | (o)™ Y 1
-
enrolamento #

N
recupera pl

e
mordida longa 4_[ enrolamento de pl]

Figura 33: Fluxograma daubiaraneasp. — condicéo Il.
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5.2.6 Familia Theridiidae
- Latrodectus geometricus

Apos retornar ao refugio da tela,geometricugsez uma pausa e iniciou a busca
(Figura 34). A busca caracterizou-se pelo desloogonga aranha por todo o lencol da
teia, executando deteccBes. Diferente da buscaitdes@a secdo IV (Memoria de
captura da primeira presa (pl) com oferta de pfl)j a aranha executou a busca se
deslocando por todo o lencol e nado ficando restuarefagio. Além disso, foi
observado que alguns individuos se deslocaram &te ancora da teia e realizaram
deteccbes no substrato da caixa experimental,ntatea base do fio. Também se
observou a execucdo da sondagem rotatoria em dlyim&luos.

Foram observados também trés exemplares. @eiracaviensisque constroem
uma teia em lencol semelhante aLdgeometricusporém néo constroem o refagio. A
busca nesta espécie também se mostrou muito seteglimaas caracterizou-se pela
realizacdo de detecgbes no substrato. Uma delaol@ o fio &ncora e se deslocou

livremente no substrato, tateando-o.

\\ l - periferia —¥ \‘ refﬂgﬁ T;n[;ol /
atraida até a periferia & \_\"\_* recupera pl
\ pesca > / Y
. enrolamento de pl1
(Frap1)+—retiio

armazenamento de pl no centro
p ) —

F Ean,

recupera pl corta fio
b

roubo dé/;:’: \ retormo ao reﬂjgio—h[ DBUSB]—D[ busca pl]
=

mordida de pl

transporte

Figura 34: Fluxograma de geometricus- condicao Il.

- Parasteatoda tepidariorum

Semelhante &. geometricusesta espécie assim que retornou para o refagio fe
uma pausa e iniciou a busca (Figura 35). A busctaizou-se pelo deslocamento da
aranha pelo refagio e lencol; algumas também sleclam até a base do fio ancora,
mas nao chegaram a se deslocar no substrato casaovalo coni. curacaviensisA

sondagem rotatéria foi observada em alguns indogdu



—Dl —p enrolamento [transporte (fiandeiras}] refugio

atraida até a periferia ~ A

\

[armazenamento de pl no centro] A// \‘
T enrolamento de pl mardida de p1

e
roubo de pl
busca pl
\i—retomo ao reflgio

Figura 35: Fluxograma de. tepidariorum- condicéo Il.

5.2.7 Familia Desidae Badumna longinqua

Apos retornar ao refagi®. longinquafez uma pausa e iniciou a busca (Figura 36). A
busca caracterizou-se pelo deslocamento da aramteodlo refugio e no lencol. Na condi¢éo

experimental da secdo anterior, a busca foi obdarapenas dentro do refagio.

—Dl —Ir[apruxfrnagéc-] [tuque |—b[mardida longa I—p[transpm-te (quelfceras}]

| =

atraida para a periferia  periferia reflgio
2
[armazenamento de pl no refﬂgio]

roubo de pl retorno ao refigio

Figura 36: Fluxograma d&. longinqua- condicéo II.

\

maordida lenga

5.2.8 Observacgdes gerais das Sequéncias predatérias

A busca foi observada em todas as espécies aradisadluindoZ. geniculata
A busca (Figura 37) foi caracterizada pela reafinaga categoria detecta (sacudida) e
pelos estados alternados de giros e sondagemriatpéda as aranhas orbitelas (exceto
Z. geniculata que nao realizou sondagem rotatoria). Nas aramddsncol, a busca foi
caracterizada pela realizacdo de deteccdes e desoto no lencol. Diferentemente do
comportamento observado na condigcdo experimentsggio anterior, nesta a busca foi
realizada de forma mais ampla, porque nao ficauitaeso reflugio.
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teia orbicular  teia em lengol

/ \ deslocamento
(reflgio)
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giros

[ sondagem rotatoria ]
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(até fio de quadro)

sondagem rotatc’:ria] [deslocamenta (lengol) ]

Figura 37: Estados alternativos do comportamentaudea.

5.2.9 Andlise Comparativa

O teste de Kruskal-Wallis mostrou que ha diferesgnificativa entre as
espécies (H=39.79073%<0.000% Figura 38) quanto ao tempo em pausa. O taste
posterioride Dunn mostrou que a diferenca ocorre entre asciegM. gregalise L.
geometricus(p=0.000), M. gregalise P. tepidariorum(p=0.0008, Leucauge spe
L.geometricus (p=0.0003, Leucauge sp.e P. tepidariorum (p=0.001§ e entre
Dubiaranea spe L. geometricugp=0.0203.

Tempoem pausa

Figura 38: Boxplot do tempo de pausa. A linha hanial dentro de retadngulo indica a mediana
e o retangulo o desvio padrao.
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O tempo de busca também diferiu entre as espédre35(58736,p<0.000%
Figura 39). O testa posterioride Dunn mostrou diferenca ente longinquae Z.
geniculata (p=0.0217%, B. longinquae P. tepidariorum(p=0.0040, Z. geniculatae
Leucaugesp. £=0.0207, Z. geniculatae Dubiaraneasp. £=0.0027, M. gregalise P.
tepidariorum(p=0.0313, Leucaugesp. eP. tepidariorum(p=0.0037, Dubiaraneasp.

e P. tepidariorum(p=0.0003. O tempo de busca de cada individuo se encomtra n

apéndice B.

Tempode busca

Figura 39: Boxplot do tempo de busca. A linha famtal dentro de retadngulo indica a mediana
e o retangulo o desvio padréo.

A pausa que as aranhas realizam ao retornar a@ é&entais curta na condi¢cao
da secao anterior (p2 efetivamente oferecida) qusondicdo da presente secdo (aranha
atraida a periferia, sem oferta de p2), em algutaasspécies estudadas (tabeldah
tempo de busca de pl é maior quando ndo ha ofen2 @presente secdo) que quando
ha oferta de p2 (se¢do anterior), em todas asiespEstudadas (Tabela 05). O tempo de
busca na condicdo sem oferta de p2 chegou a sere8% maior (exempld.

tepidariorun) em relagéo a busca na condi¢cdo com oferta de p2.
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Tabela 04: Comparacédo do tempo de pausa entre a Gttigdo | e Condicao .

Condic¢éo | x Condicéo Il

Espécies

p (valor)
B. longinqua p=0.0054
Z.geniculata p=0.0006
M. gregalis p=0.2413
Leucauge sp. p=0.6775
Dubiaranea sp. p=0.2899
L. geometricus p=0.0001
P. tepidariorum p=0.0001

Tabela 05: Comparacéo do tempo de busca entre a Gtigdo | e Condicao II.

Condic¢éo | x Condicgéo Il

Espécies

p (valor)
B. longinqua p=0.0134
Z.geniculata p=0.0001
M. gregalis p=0.0014
Leucauge sp. p=0.0008
Dubiaranea sp. p=0.0001
L. geometricus p=0.0002
A. tepidariorum p=0.0001

5.2.10 Analise Filogenética

A reconstrucdo filogenética dos valores refereatesempo de busca (carater
continuo, Figura 40) na filogenia do grupo Orbidae mostra que ha uma grande
variacdo nos ramos, desde a base do grupo atpé@sessmais derivadas. Porém, ha
uma tendéncia de aumento no tempo de busca deghatihnégdae até a familia mais
derivada (Theridiidae).
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5.3 Discussao

5.3.1 Categorias realizadas durante a busca

A busca por pl roubada foi observada em todaspéces, inclusive erd.
geniculata que na condicéo experimental apresentada na aagéor, ndo buscou por
pl na oferta de p2. A busca nesta espécie se edract pela realizacdo de balancgos
longos, trancos e deteccdes. A busca nas demaibaararbitelas foi semelhante a
busca observada na secéo anterior, caracterizangorgipalmente pela realizacdo de
deteccdes (sacudidas). As aranhas de lencol exacutama busca diferente da
observada na condicdo com oferta de p2; nestas@lae mostrou mais extensa, e as
aranhas néo ficaram restritas ao refugio, se dasttoctambém por todo o lengol e

chegando até mesmo a buscar no substrato da cgeareental.

A deteccao foi executada tanto no contexto deucapde presas — quando a
aranha localiza a presa na armadilha — quanto lpssea-la apds sua retirada da teia
(memdria). Na deteccdo, a aranha tensiona os éideid com as pernas |, e segundo
Robinson e Olazarri (1971), esse movimento augil@ranha a localizar a dire¢cao da
presa na teia. McCobk1889, apud ROBINSON; OLAZARRI, 1971) sugere que 0
detecta tem como funcao induzir uma presa inatse mover, facilitando a localizacédo
pela aranha. Porém, Robinson e Olazarri (1971)naegtam que para localizar uma
presa, a aranha n&o precisa necessariamente istiazimovimentagao, pois em suas
observacdes muitas aranhas conseguiam captar Uimaack® mesmo uma presa morta

inserida na teia através de deteccgdes.

Na busca, as aranhas parecem executar o detsi@m@nte para tentar localizar
a posicao da presa na teia, ja que esta podesaltealocada para outra regido por acao
do vento ou de cleptoparasitas. Além disso, o thetearece transmitir vibracdes para
objetos ou para a presa que cai na teia, e estgéit retorna para a aranha ao longo do
raio tensionado, permitindo que a aranha discriraimtee 0 raio com uma presa aderida
ou um raio vazio (ROBINSON; OLAZARRI, 1971).

A categoria de sondagem rotatoria pareceu ser nexewsitada em comparacao
com a busca observada na condic&o anterior. A gend@arece estar mais relacionada

a presenca de p2. Esta categoria parece englobatoommportamento investigativo

"McCook, H.C. 1889. American spiders and their sipig work. Philadelphia, Volume I.
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menos abrangente quando comparado a categoriateetagepois na sondagem as
aranhas movimentam as pernas no ar para localizeaptar os fios de suporte
(VOLLRATH, 1979; SILVEIRA, 2009) ou o fio de suspio, que mantém a presa
armazenada aderida a teia. Quando a aranha buspa,pstando com p2 armazenada
e suspensa na teia, ela talvez utilize a sondageraspar segurando ou tocando a presa
(p2). Dessa forma, a aranha executa a busca ngigefroximo a p2) e também

mantém a p2 sob sua fiscalizacao.
5.3.2Tempo de busca

As aranhas investiram mais tempo na busca poropbada nesta
condicdo experimental do que na condicdo antegom(p2). Nesta condicdo, as
espécies que buscaram mais tempo foram as comagutte teia em lencdP.
tepidariorume L. geometricusdiferente da condicdo anterior em que foram bgebas
M. gregalise Leucaugesp. Observou-se uma leve inversdo do sinal dgdfiiético
quando se compara as duas otimizacdes (Condicln Na primeira — tempo de busca
de p1 com a captura de p2 — observou-se uma digdimuio tempo de busca da base de
Araneoidea até as espécies pertencentes as famidisss derivadas (Theridiidae) do
grupo. Na Condigéo Il — tempo de busca de pl —rebgese um aumento do tempo da
base do grupo Orbiculariae até as espécies masmdas.

A diferenca no tempo de busca observada entreniadigbes experimentais
parece ocorrer devido a oferta de p2. Buscar fiaiopbada na condicdo de ter uma
segunda presa capturada acarreta o risco deessstesegunda presa também roubada, e
este pode ser o motivo que levou as aranhas aimeauza busca por pl. A busca
observada na condicdo sem oferta de p2 pode damoasjuanto realmente as aranhas
investem para tentar recuperar uma presa perdeisaDmaneira, p2 parece atuar como
uma interferéncia sobre a memoria de pl. Inter&aésobre a memoaria também ja foi
demonstrada em estudos que envolvem habituacdayerdatching-to-sample; coelhos
que estdao em processo de aprendizagem por halotueigh diminuem a resposta
(vasoconstricdo da orelha) frente ao som habituqdando uma interferéncia é
apresentada. “O coelho aparentemente esquece eifritom” (Whitlow®, 1975 apud
SHETTLEWORTH, 1998). Tais efeitos foram também destiados com pombas e

& Whitlow, J.W. Jr. 1975. Short-term memory in hahtton and dishabituation. Journal of Experimental
Psychology: Animal Behavior Processes, 104:189-206.
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macacos sob contingéncias de delay-matching-todsarARVIK; GOLDFARB,;
CARLEY, 1969).

O tempo de busca, apesar de ter sido significatwde diferente entre as
espécies, se mostrou bastante variado. Deste rdedermn ser levadas em consideracao
as diferentes estruturas de teia que as aranhag@em. E possivel que a modificacéo
da teia ao longo da evolucédo entre as diferenteécess tenha se refletido na forma
como elas armazenam as informacdes e, dessa mauemia haver alguma diferenca

mnemaonica entre as espécies.

Héa na literatura alguns trabalhos (MAIER; SCHNEIRL¥64; MACPHAIL,
1982) que tentam identificar diferencas quanto @m& como 0 sistema nervoso
processa as informacdes advindas da experiénciaa ®ato, os pesquisadores
submetem animais de diferentes classes a expednumttipo delay-matching-to-
sample e verificam se ha diferencas nos result&kgundo esses pesquisadores, esse
tipo de comparacéo ndo permite inferir se um anémglor exemplo, mais inteligente

que o outro.

As aranhas construtoras de teia em lencol tridee@al parecem gastar um
maior tempo na busca quando comparadas as arartitedas de fio viscoso. Esse
maior tempo poderia estar relacionado a estrutatgid, porque a teia tridimensional é
mais complexa e, portanto, requereriam mais tenapa gerem vistoriadas que as teias
orbiculares. A informacdo advinda da teia, que anl@a capta através do detecta,
informa a aranha sobre a presenca de detritog)sre presa, entre outras coisas
(ROBINSON; OLAZARRI, 1971). A teia orbicular se ni@gsmais informativa porque
0S raios convergem para o centro da teia de omadanha capta informacdes sobre toda
a armadilha. A teia tridimensional, por sua vezeagnta fios emaranhados no lencol, e

por este motivo ndo apresenta um local no qua@sam informacdes sobre toda a teia.

As aranhas construtoras de teia tridimensional ils¥edciaram das de teia
construida em duas dimensdes devido ao aparecing@storespas especialistas em
predar aranhas (BLACKLEDGE; CODDINGTON; GILLESPIH)03). Segundo esses
pesquisadores, as vespas sao as maiores cacad@asas, sendo as aranhas de teia
orbicular suas presas preferidas. As teias tridgiomais, ao longo da evolucéo,
sofreram reducéo na area total com a formacéo ades anais densas, como o refugio
(BENJAMIM; ZSCHOKKE, 2002, 2003). Essa diferencia¢@ria coincidido com o
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surgimento das primeiras vespas predadoras (S@tedaile aranhas de teia. Apesar da
construcdo da teia bidimensional e tridimensiomgugem ainda as mesmas etapas
iniciais (EBERHARD; BARRANTE; MADRIGAL-BRENES, 20080 comportamento

predatério sofreu algumas modificacoes.

A modificacdo da teia ao longo da evolucéo parecgdrado uma teia irregular
menos informativa quando comparada a teia orbical@or este motivo essas aranhas

empregam um maior tempo na busca por pl roubada.

Zosis geniculataapesar de ser orbitela, executa uma busca ldegaodo que
nao se encaixa na explicacéo proposta. No entAnggniculatadificiimente realizaria
busca em condicao natural, dado que na naturezargla a capturar p2 transportando

pl com ela.

A estrutura aparentemente mais complexa da teiengnsional poderia exigir
uma estrutura neural, para a construcao da temlasnente complexa. Tal correlacdo
pode ser observada em passaros, como demonstrbs Kreal. (1989) ao estudar o
armazenamento do alimento excedente e o aumentespegializacdo do hipocampo
(KREBS et al.,, 1989). A cognicdo nas aranhas n&ecpaindicar que uma maior
interacdo com o0 ambiente resulte em maior compededna organizacdo neural.
Japyassu (2010) defende a idéia de que as araohssutoras de teia tridimensional
evoluiram por via da reducdo no nimero de médul@sayganizam o comportamento
de construcdo da teia e, portanto, teriam uma @aegdo neural mais simples quando
comparada as orbitelas. Segundo o autor, issoveeatefato de que a estrutura da teia
orbicular é independente do ambiente, enquant@estrutura das teias tridimensionais
se adapta mais facilmente aos suportes disponf@eigudo, apesar de se mostrarem
mais adaptaveis ao ambiente, as aranhas tridinmensise mostram mais estereotipadas
quanto as categorias que empregam durante a ogastrda teia (BENJAMIM;
ZSCHOKKE, 2002) e durante a predacdo (GARCIA; JAB®A, dados nio

publicados).

Se as aranhas construtoras de teia tridimensi@saupm uma rede neural mais
simples do que aparentam ter, € possivel entdoaquedpria estrutura da teia,
espacialmente mais complexa, exija das aranhasstems de navegacao também mais

complexo. Esse sistema de navegacdo — uma menspaaia mais duradoura - pode

78



ter gerado um sistema de sensibilizacdo da memmperacional também mais

duradouro, permitindo que as aranhas busquem peda ppubada por mais tempo.
5.3.3 Memodria filogenética

O comportamento de busca observado nas aranhae [gefilogeneticamente
determinado, ou seja, ndo exige aprendizagem eeolo@o na primeira experiéncia do
animal durante a captura e posterior perda da piEssa primeira experiéncia foi
observada em individuos recém-nascidosPdetepidariorum (n=05) sob a mesma
condicdo experimental descrita nesta secdo conmddgiduos adultos. A ocorréncia
deste comportamento na primeira experiéncia moskeabuscar por presas “roubadas”
deve ter tido um valor adaptativo e, por isso,cagd da evolugéo, este comportamento

foi sendo selecionado e incorporado ao repert@iprddacao.

A evolucdo do comportamento € bastante estudada seus aspectos
estereotipados. Apesar de o animal interagir commbiente e usar a experiéncia
adquirida durante essa interacdo para resolverrademas que sao impostos pelo
ambiente, apenas a carga genética € transmitidaeszendentes. O aprendizado sO
pode ser transmitido aos descendentes através lamacle essa transmissao ja foi
exemplificada e relatada na literatura com primatasaves (MANNING, 1977,
JABLONKA; LAMB, 2010). Dessa forma, a evolucdo dprendizado, segundo
Manning (1977), se da através da potencialidadeoqarémal mais apto a interagir com
0 ambiente passa para 0s seus descendentes, peongjtiec estes, por sua vez, também

tenham a potencialidade de interagir da melhor &rm

A memodria filogenética também parece estar presemt algumas aranhas da
familia Salticidae que evitam o contato com as fgas logo na primeira experiéncia.
Neste caso, apesar do comportamento ser descritedueards e Jackson (1994) como
inato, as aranhas, em algum momento na evolucdendgram a discriminar as
formigas de outras presas, provavelmente por teanao injaria (estimulo relevante —
consequéncia negativa) e, dessa forma, € possigdeqha surgido a preferéncia inata

por determinados tipos de presa.

5.3.4 Evolucdo da memoria

Uma das sinapormofias da ordem Araneae € justamagotesenca de fiandeiras,
que possibilitou a construgdo de armadilhas de §etEBCHERT; LUCZAK, 1982,
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CRAIG; BERNARD; CODDINGTON, 1994b). Se construirstéoi um mecanismo que
permitiu a captura de mais de um item alimentansequentemente, em algum
momento surgiu 0 comportamento de armazenar alonesfa para facilitar a captura

de um novo item ou para consumo futuro.

No decorrer da execucdo desse trabalho, outrosogrde aranhas foram
observados e pbde-se notar que a memaria operhesidapresente nas aranhas mais
basais, como nas caranguejeir&hilobrachys huahinSchmidt & Huber, 1996 é uma
aranha da familia Theraphosidae, origindria daémdia (PLATNICK, 2011). Esta
aranha captura mais de um item alimentar por vermezena a primeira presa no
lencol. Quando submetida ao roubo de pl sem aadderp2, ela busca por pl roubada
se deslocando por todo o lencol, construido em amaubstrato de terra (n=02).
Pholcus phalangioides(Fuesslin, 1775) (n=10) pertence a familia Phalkeid
(Araneomorphas hapldginas) e constréi um lencadliniensional semelhante ao da
familia Theridiidae (JAPYASSU; MACAGNAN, 2004). Bstespécie busca por pl
roubada se deslocando por todo o lencol, semelhantrisca observada ein

geometricue P. tepidariorum

A memoéria de uma presa capturada parece ser nmdesnéy e mais facil de ser
estudada em aranhas construtoras de teia. Araninsagriais, comaCupiennius salei,
captam vibracdes das presas através das folhasGANRODER; BARTH, 1983).
Essas aranhas se utilizam de orientacdo idiotétiosientacdo cinestésica), isto €,
informacdo memorizada a partir de seus proprioSmm&Emos, para recuperar uma presa
perdida (SEYFARTH; BARTH, 1972; SEYFARTHt al, 1982). Nestes trabalhos, a

aranha foi perturbada com o estimulo de um diapaaéosoltar a presa capturada.

Cupiennius saletalvez ndo armazene uma primeira presa para eapiuna
segunda. O mesmo parece acontecer typoosa erythrognath& outras aranhas que
ndo tecem lencol de captliré captura de uma segunda presa s6 foi observaatalq
a Lycosacaminhou perto o suficiente para que a aranhpt@resse sem a necessidade
de soltar a primeiraopservacdo pessgalEntdo, apesar de capturarem mais de uma

presa por vez, como ocorre com as aranhas destsias aranhas ndo armazenam uma

° Aranhas caranguejeiras com@emmostola rosea/italius sp. eAcanthoscurriasp.
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presa para capturar a outra. O armazenamento rPOsea possivel com o auxilio da
teia.

Aranhas da familia Salticidae cacam ativamente atiigam do seu sistema
visual de alta acuidade para capturar suas pr€saso da visdo permite que essas
aranhas consigam planejar e discriminar as presasmnbiente (CROSS; JACKSON,
2006). Ao planejar a captura de uma presa, essatas parecem reter na memaoria
informacdes acerca do ambiente e da propria presa.

Ao longo da diversificacdo das aranhas, algumadepg@m o habito de usar a
teia para capturar suas presas e passaram a caganiposcada ou ativamente. Reter na
memoria informacdes sobre as presas ou como cdpstisgempre fez parte de uma
estratégia adaptativa das aranhas.
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CONCLUSOES
Secdo Il - Analise Comparativa da caca de presasigessivas

- O tempo de enrolamento ndo € um indicativo de mi@mdas aranhas

estudadas.

- O armazenamento de p2 na periferia da teia s@lbservado nas aranhas
orbitelas (exceto erd. geniculaty. Portanto, armazenar p2 na periferia também nao é
um indicativo padrdo de memoria. Este comportameat@ conforme a estrutura da

teia.

- As aranhas orbitelas comem a primeira presa monfp2 fica armazenada na
periferia), enquanto as aranhas construtoras deeteilencol ingerem primeiramente a

segunda presa.
- Ao retornar para o reflgio todas as aranhas taraml.

Secdao IV - Memoria de captura da primeira presa cona captura da

segunda presa

- A busca por pl roubada foi observada em todas [#cies, exceto erd.

geniculata

- A busca caracterizou-se pelo comportamento dedgdes (deteccdo) que a
aranha executa no centro ou refagio da teia, sandmpanhado por giros e sondagem

rotatéria em algumas observacoes.

- A busca pode ser considerada um comportament@lbgm dentro do grupo
Orbiculariae porque responde aos critérios de hogmlpropostos por Wenzel (1992),

tais como: posicgéo, forma e funcéo.

- O tipo de memodria empregada neste contexto pmedat a memoria
operacional que se caracteriza, principalmentea pgnutencdo do comportamento

durante a ocorréncia do evento.

- Em Z. geniculataa busca nao foi expressa, provavelmente, devidoragm

tempo para a imobilizacdo de p2, que pode ter daus@squecimento de p1l.
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- Observou-se uma diminuicado do tempo de buscasa tbe Araneoidea até as
espécies pertencentes as familias mais derivadesidiidae) do grupo. A reducdo no
tempo de busca pode ser vantajosa, principalmergedg as aranhas sofrem pressao

com a presenca de cleptoparasitas.
Secdao V- Memoria de captura da primeira presa

- A busca por pl roubada foi observada em todas [@ies inclusive ern.

geniculata

- A busca nas aranhas construtoras de teia eml lEmghferente da descrita na
condicdo anterior. Nesta as aranhas, além de aeatiz sacudidas e giros no refugio,
também se deslocaram pelo lencol. A categoria smmdaotatoria foi menos utilizada

porgue parece estar relacionada a presenca de p2.

- O tempo de busca foi maior nesta condi¢cdo quaodgparado a anterior. A

presenca de p2 interfere na memoria de pl.

- Observou-se um aumento do tempo de busca dalbageipo Orbiculariae até
as espécies mais derivadas. Ha uma leve inversasindd filogenético quando se

comparam as reconstrucoes filogenéticas das dudscoes experimentais.

- O tempo de busca foi comparativamente diferenteeeas aranhas orbitelas e
as de lencol. A estrutura da teia tridimensionakpa ser menos informativa quando
comparada a teia orbicular e, por este motivorashas gastam mais tempo na busca

por pl.

- A estrutura tridimensional mais complexa, parecggir um sistema de
navegacao espacial também mais complexo. Tal eaistata pode ter gerado um
sistema de sensibilizacdo da memoria operaciona dwmadouro, permitindo que as

aranhas busquem pela presa roubada por mais tempo.

- O comportamento de busca observado em aranhé&s regscidas indica que a

memoria predatoria é filogeneticamente determinada.

- A memoria predatoria foi observada em outros néxdentro da ordem
Araneae, inclusive entre as aranhas mais basaisgrdpo como as aranhas

caranguejeiras. Isso indica que a memoria predatfmi um elemento crucial e
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adaptativo na evolucdo do grupo e que surgiu, pedreente, devido a capacidade que

todas as aranhas tém de tecer a teia.
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APENDICES

Apéndice A — Matriz dos caracteres discretos

Tabela 01: Matriz dos caracteres.

(*)- sem o armazenamento de pl no centro

Taxa/Carater 1 2 Legenda da Matriz
Badumna longinqu&ontrole 1 Caracteres Estados
Badumna longinqu€OND. 1 1 1. Armazenamento 1. ausente
Badumna longinqu&OND. 2 CEIESSRIIMEE [IEE3) (37 j Z::Ifc:i/?efugio
Zosis geniculata 0 2. Presa recuperada 2. Primeira presa (pl)
Zosis geniculatCONTROLE 2 ot | Mo retorno ao 3. Segunda presa (p2)
centro/refligio
Zosis geniculat&COND. 1 2
Zosis geniculat&C OND. 2
Micratena nigrichelisCONTROLE 0 1
Micratena nigrichelisSCOND. 1 0
Micratena nigrichelisSCOND. 2
Leucauge spCONTROLE 0 1
Leucauge sp.COND. 1 0
Leucauge sp.COND. 2
Dubiaraneae spCONTROLE 1 0/1
Dubiaraneae spCOND. 1 1 0/1
Dubiaraneae spCOND. 2 1 0/1
Latrodectus geometriclGONTROLE 1 1
Latrodectus geometrictlGOND. 1 1
Latrodectus geometrictlGOND. 2
Parasteatoda tepidariorum@NTROLE 1 0/1
Parasteatoda tepidariorur@OND. 1 1
Parasteatoda tepidariorur@OND. 2
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Neste apéndice, estdo os valores referentes agsosede busca de cada

Apéndice B — Valores do Tempo de Busca

individuo. A tabela 01 mostra o tempo de buscadobha secdo IV (Memodria de

captura da primeira presa com a captura da segueda) A tabela 02 mostra o tempo

de busca obtido na secao V (Memoria de capturaideejpa presa).

Tabela 01 — Tempo de busca da Secéo IV.

. Z. M. Leucauge | Dubiaranea L. P. B.
Individuos geniculata gregalis sp. sp. geometricus| tepidariorum | longinqua
01 0 39 6 7 12 5 10
02 0 46 13 7 21 7 29
03 0 46 16 9 28 8 29
04 0 47 18 16 33 11 65
05 0 68 38 20 40 19 -
06 0 72 58 21 54 22 -
07 0 81 61 21 59 24 -
08 0 85 87 29 69 28 -
09 0 89 110 34 115 30 -
10 0 91 180 37 186 39 -
Tabela 02 — Tempo de busca da Secéo V.
Individuos Z M. . Leucauge | Dubiaranea L. . . P.. B
geniculata | gregalis sp. sp. geometricus| tepidariorum | longinqua
01 269 77 77 42 138 286 54
02 318 78 92 57 177 426 56
03 422 93 142 66 282 429 99
04 549 131 183 81 311 441 108
05 681 205 197 104 339 772 175
06 697 304 210 104 385 839 184
07 705 374 217 157 420 858 254
08 743 392 232 205 552 996 395
09 1001 425 267 298 707 1215 559
10 1010 432 305 713 1012 1366 -




