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Caracterizacao Tridimensional e Evolu¢ao do Sistema

Nervoso Central de 12 Familias de Aranhas

Leonardo Samuel Ricioli

Resumo

A evolucao do sistema nervoso dos euartropodes ¢ um dos tdpicos mais debatidos da
sistemdtica filogenética. Entretanto, existe uma lacuna nos estudos sobre morfologia
comparada e evolugdo do cérebro nas aranhas, um dos grupos mais diversificado e abundante
de euartropodes. No presente estudo, foram caracterizados e modelados tridimensionalmente
o sistema nervoso central (SNC) de 12 familias de aranhas utilizando dados de
microtomografia computadorizada (nano-CT). Foram codificados pela primeira vez em uma
matriz os caracteres e estados de caracteres das estruturas do SNC (e.g., auséncia/presencga de
neuropilos), incluindo os caracterizados neste trabalho com o nano-CT (12 familias) e aqueles
de estudos histologicos prévios (18 familias). Adicionalmente, com o intuito de correlacionar
a evolucdo dos caracteres do SNC com a evolu¢do do comportamento de forrageamento,
foram também codificados as guildas ecologicas e a forma generalizada de caca da maioria
das familias de aranhas. Para estudar a evolucdo do SNC, foram mapeados os caracteres
morfologicos € comportamentais em uma arvore filogenética composta (super-tree). Os
resultados do trabalho sugerem que houve uma tendéncia ao aumento de nimero de
neurdpilos (i.e., aglomerados neuronais) a partir do clado Entelegynae, especialmente nos
clados RTA e Dionycha. A correlagdo com os dados de forrageamento, sugerem que as
aranhas cacadoras ativas (i.e, maioritariamente aquelas dos clados RTA e Dionycha) possuem

mais neurdpilos € com maior volume, associados a uma visdao mais especializada.
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Introducao

Euarthropoda representa o grupo mais diverso de animais, ocupando quase todos os
ambientes terrestres e aquaticos do planeta (HAMILTON et al., 2010; DUNLOP, 2013;
EDGECOMB; GIRIBET, 2020). Os euartrépodes transicionaram para o ambiente terrestre em
trés eventos quase simultaneos, evoluindo de forma independente em Hexapoda, Myriapoda e
Arachnida (DUNLOP, 2013; STRAUSFELD et al., 2016). Essa abundancia e diversidade
vem acompanhada de uma multiplicidade de modificagdes no sistema nervoso central (SNC)
(STRAUSFELD et al., 2016), cuja evolugdo estd no centro de debates polémicos. Esses
debates envolvem a origem do SNC, correspondéncias de neurdpilos e ganglios em diferentes
clados e sua relagao com fatores ecologicos (BUDD, 2002; HOMBERG, 2008; CHITTKA et
al., 2009; MA et al, 2012; STRAUSFELD; HIRTH, 2013; CONG et al., 2014,
STRAUSFELD et al., 2016; VINTHER, 2022). O SNC modular dos euartropodes pode ter
desenvolvido partes especializadas através da duplicagdo homodloga de um segmento anterior
ancestral (VINTHER, 2022), dando origem a uma multitude de especializa¢des em diferentes
clados (STRAUSFELD et al., 2016). Atualmente a pesquisa em evolucdo do SNC se
concentra em Insecta (Hexapoda) (LOESEL; RICHTER, 2014), e para que seja possivel
compreender a evolucdo do SNC de euartrépodes ¢ necessaria a amostragem de clados sub
representados (FAHRBACH, 2004; HARZSCH, 2006).

Araneae representa um dos grupos subrepresentados no estudo do SNC (WELTZIEN;
BARTH, 1991; LONG, 2021). Para o grupo, o assunto ¢ pouco abordado e se concentra em
uma pequena quantidade de familias. Existem estudos detalhados do SNC de Cupiennius salei
Keyserling, 1877 e de algumas espécies de Salticidae Blackwall, 1841 (HILL, 1975;BABU;
BARTH, 1984; STRAUSFELD; BARTH, 1993; STRAUSFELD et al., 1993; STEINHOFF et
al., 2017), além de descricdes histologicas de 19 familias de aranhas (LONG 2016, 2021),
cobrindo a maioria dos clados de Araneae , e descri¢des parciais focadas principalmente em
Entelegynae (TRUJILLO-CENOZ; MELAMED, 1967; WALCOTT, 1969; PARK; MOON,
2013; STAFSTROM et al., 2017). Entretanto, essas descri¢des representam cerca de 14% das
familias de aranhas conhecidas.

Araneae representa o segundo maior grupo de aracnideos (Arachnida) com mais de 50
mil espécies distribuidas em 132 familias (WORLD SPIDER CATALOG, 2023), sendo um
grupo megadiverso de predadores, presente na maioria dos ecossistemas terrestres com

excecdo dos podlos (PLATNICK, 2020). As aranhas possuem o corpo dividido em duas



tagmas, com o prossoma anterior abrigando os olhos (i.e., geralmente oito), o par de
pedipalpos, o par de queliceras, os quatro pares de pernas, o SNC e parte do sistema digestivo,
€ 0 opistossoma posterior abrigando o coragdo, os pulmdes em livro e traqueas, o sistema
reprodutivo, e as fiandeiras (FOELIX, 2011; PLATNICK, 2020).

As adaptagdes morfologicas e comportamentais das aranhas possibilitam sua ocupagao
em uma diversa gama de ambientes (CARDOSO et al., 2011; WOLFF et al., 2015, 2022). Em
sua forma de forrageio, aranhas podem utilizar teia ou empregar a caga ativa (DIAS ef al.,
2009; CARDOSO et al.,, 2011). As teias possuem alta plasticidade fenotipica, o que
possibilita que sejam construidas de formas distintas ou especificas para que as chances de
captura de presa sejam maiores (EBERHARD, 1990; BILDE et al., 2002; OPATOVA et al.,
2020). Por sua vez, as aranhas que perseguem a suas presas ativamente, utilizam emboscadas
(KERSCH-BECKER et al., 2018) ou fazem uso de armadilhas sensoriais complexas para
auxiliar na captura (JACKSON; WILCOX, 1998; CUSHING, 2012).

Além disso, maior parte dos estudos sobre o SNC de aranhas foi realizado com
técnicas histolégicas (BABU; BARTH, 1984; LONG, 2016, 2021; TRUJILLO-CENOZ;
MELAMED, 1967), o que gera amostras bidimensionais que nao sdo facilmente extrapoladas
a reconstrugdes tridimensionais (SMITH et al., 2016). Além disso, as técnicas de dissec¢do
histologica sao invasivas, por exemplo, o uso de micrétomo pode alterar de forma permanente
as estruturas dos tecidos estudados (FRIEDRICH; BEUTEL, 2008; SIMMONS; SWANSON,
2009; SMITH et al., 2016). Comparacdes volumétricas do mesmo cérebro utilizando técnicas
histoloégicas e nano-CT demonstraram que a histologia pode superestimar o volume do
cérebro (SMITH et al., 2016). O uso da nano-CT permite uma avaliagdo nao invasiva das
amostras, mantendo a integridade dos tecidos, além de garantir medigdes precisas da
morfologia. Ainda, o emprego da nano-CT tem facilitado a reconstrugdo tridimensional e
segmentacao das diferentes partes do SNC, incluindo cérebro e neurdpilos (LEHMANN et al.,
2016; SMITH et al., 2016).

O Sistema Nervoso Central das aranhas

O SNC das aranhas apresenta diversas semelhangas com o SNC de outros aracnideos
em sua morfologia geral (SOMBKE et al., 2019; SINAKEVICH ef al., 2021). O SNC das
aranhas consiste em uma massa unica ¢ sem subdivisdes claras, conhecida como singanglio,

dividida pelo esofago aproximadamente em sua parte central (MILLOT; VACHON, 1949;



BULLOCK; HORRIDGE, 1965; BABU; BARTH, 1984). A parte que fica acima do esofago ¢
chamada de por¢ao supraesofigica, e a parte que fica abaixo de por¢ao subesofagica (Fig.
4) (BABU; BARTH, 1984; STEINHOFF et al., 2017; LONG, 2021). O SNC esta localizado
inteiramente no prossoma e possui terminagdes nervosas que seguem para o opistossoma
(BARTH, 2002; FOELIX, 2011). O SNC ¢ composto pelo protocérebro, deutocérebro ¢
tritocérebro, além de uma porgao abaixo do esdéfago conhecida como cordao nervoso ventral
(BABU; BARTH, 1984; MASHANOV et al., 2016). Essas diferentes partes do cérebro
possuem aglomerados neuronais com fungdes especificas conhecidas como neurdpilos
(BABU; BARTH, 1984; ITO et al., 2014).

O protocérebro abriga a maior quantidade de neurdpilos, que sdo localizados na
porcdo supraesofagica e podem ser divididos entre a via dos olhos principais e a via dos
olhos secundarios (Fig. 5). Os neurdpilos associados a visdo dos olhos principais e
secundarios possuem origem e desenvolvimento independentes (FOELIX, 2011;
SCHOMBURG et al., 2015). O aparato neural associado ao processamento visual no
protocérebro possui neuropilos especificos para cada via, e esses caminhos neurais se juntam
em outros neurodpilos especificos, como o corpo arqueado e¢ o corpo de cogumelo, que
podem ter entre suas fungdes uma funcdo integrativa (BABU; BARTH, 1984;
STRAUSFELD; BARTH, 1993; STRAUSFELD et al., 1993; LOESEL et al., 2011). A
maioria dos neuropilos do protocérebro sdo bilateralmente simétricos, com exceg¢do do corpo
de arqueado (BABU; BARTH, 1984). O deutocérebro abriga os neurdpilos das queliceras, € o
tritocérebro abriga os neurodpilos dos pedipalpos (GORB et al, 1993; LONG, 2021). Os
neuropilos das pernas e o neurdpilo fundido do opistossoma formam o corddo nervoso

ventral.

A via dos olhos principais

A via dos olhos principais inclui os neurdpilos diretamente relacionados com o
processamento visual dos olhos anteriores medianos e pode ser composta por até trés
neurdpilos distintos, sendo estes as laminas, medulas e o corpo arqueado. As laminas e
medulas sdo neurdpilos bilateralmente simétricos, enquanto o corpo arqueado € um neurdpilo
unico na por¢ao posterior do protocérebro (Figs 1, 2) (BABU; BARTH, 1984; BARTH,
2002). O conjunto desses neurdpilos se localiza na por¢ao mais dorsal do protocérebro, na
borda superior (BABU; BARTH, 1984).

O par de laminas dos olhos principais (LAM1; Fig. 4A-C) apresenta uma ligacdo



direta com os olhos principais através do contato com os neurdnios das retinas. Esta presente
na camada superficial do SNC, na por¢ao antero-dorsal do protocérebro acima dos neur6dpilos
dos olhos secundarios (BABU, 1969; STRAUSFELD et al., 1993; STEINHOFF et al., 2017).
As laminas podem apresentar um numero diferente de camadas celulares dependendo da
espécie, ainda, diferentes camadas podem ser responsaveis pelo processamento primario de
informacodes de partes distintas da retina (NAGATA et al., 2018). Em sua por¢ao posterior, as
laminas possuem neurdnios que ligam o neurodpilo as medulas dos olhos principais.

As medulas dos olhos principais (MEDI; Fig. 4A-C) possuem ligagdes tanto com as
laminas na porgdo anterior quanto com o corpo arqueado em sua por¢do posterior
(STRAUSFELD et al., 1993). As medulas se posicionam posteriormente em relacdo as
laminas, dorso-lateralmente ¢ em uma camada superficial do protocérebro. Assim como as
laminas, possui diferentes camadas celulares, mas ainda ndo se sabe ao certo a funcdo dessas
camadas (STRAUSFELD; BARTH, 1993). A diferenca de funcao das laminas ¢ medulas dos
olhos principais permanece desconhecida, no entanto, estudos sugerem que possam estar
associados ao processamento de imagens com detalhes de cor e profundidade (NAGATA et
al., 2018).

O corpo arqueado (CA; Fig. 4A-C) ¢ um neurdpilo ndo-pareado que fica na
extremidade posterior do protocérebro e se expande ao longo da largura toda do SNC (BABU;
BARTH, 1984). Recebe aferéncias das vias dos olhos principais e secundarios, bem como da
por¢do subesofagica do cérebro, servindo como um agregador de informagao dos neuropilos
da via dos olhos principais e coordenador do movimento (LOESEL et al., 2011). Pode ser
dividido em diferentes por¢des: uma dorsal e outra ventral (STEINHOFF et al., 2017,
STRAUSFELD; BARTH, 1993). Apesar de possuir ligagdes robustas com os olhos principais,
o corpo arqueado pode também estabelecer ligacdes com a via dos olhos secundarios, com

funcdo integrativa (BARTH, 2002; LOESEL et al., 2011).

A via dos olhos secundarios

A via dos olhos secundarios pode incluir at¢ uma lamina e uma medula para cada um
dos trés pares de olhos que compreendem os olhos secundarios (e.g., olhos anteriores laterais,
olhos posteriores medianos e olhos posteriores laterais) (ver também HILL, 1975;
STEINHOFF et. al, 2017) e o corpo de cogumelo. Os neurodpilos associados a via dos olhos

secundarios se localizam geralmente em posi¢do mais ventral em relagdo a via dos olhos



principais no protocérebro (BABU; BARTH, 1984; BARTH, 2002).

As laminas dos olhos secundarios (LAM2; Fig. 4A-C) sao ligadas diretamente aos
olhos através dos neurdnios das retinas na sua por¢do anterior, € em sua posi¢cdo posterior,
com as medulas ou diretamente com o corpo de cogumelo (BABU; BARTH, 1984; LONG,
2021). Tais laminas se posicionam ao longo da por¢do anterior do protocérebro, geralmente
em posicao ventral em relagdo as laminas dos olhos principais (STRAUSFELD; BARTH,
1993; LONG, 2016; STEINHOFF et al., 2017). Cada lamina dos olhos secundarios apresenta
forma e volume distintos, além de possuirem diferentes camadas celulares (STRAUSFELD;
BARTH, 1993). E responsavel pelo processamento primario de informagdes dos olhos
secundarios (STRAUSFELD; BARTH, 1993).

As medulas dos olhos secundarios (MED2; Fig. SA-C) se ligam as laminas em sua
por¢do anterior, ¢ podem apresentar ligacdes em sua por¢ao posterior tanto com a por¢ao
anterior do corpo de cogumelo quanto diretamente com a porgao anterior do corpo arqueado,
dependendo da presenga ou auséncia do corpo de cogumelo (TRUJILLO-CENOZ;
MELAMED, 1967; LONG, 2016, 2021). Fica em posi¢do posterior em relacdo as laminas, e
podem tanto ser uma grande medula sem subdivisdes visiveis como um conjunto de diversas
medulas individualmente identificdveis (STRAUSFELD; BARTH, 1993; STEINHOFF et al.,
2017; LONG, 2021). A funcao especifica das medulas dos olhos secundarios ndo ¢ conhecida,
mas, segundo estudos no tema, os neurdpilos da via dos olhos secundarios parecem estar
associados a deteccdo de movimento acromatico (STAFSTROM et al., 2017a; NAGATA et
al., 2018).

O corpo de cogumelo (CG; Fig. SA-C) ¢ constituido por neuropilos tripartidos, com
as subunidades de ambos os lados do protocérebro ligados por uma estrutura denominada
ponte (PCG; Fig. 4D) (STRAUSFELD; BARTH, 1993). As diferentes partes que formam o
corpo de cogumelo sdo: as cabecas, que se localizam na porg¢ao anterior do neurdpilo (CCG;
Fig. 5D), as hastes na por¢dao mais mediana (HCG; Fig. 5D) e os cabos na por¢do lateral
(CACG; Fig. 4D). O corpo de cogumelo se localiza posteriormente em relagdo aos neuropilos
dos olhos secundarios, na por¢ao central do protocérebro (STEINHOFF et al., 2017). Possui
ligacdes com os neurodpilos dos olhos secundarios em sua porgao anterior, além de ligacoes
com o corpo arqueado em sua por¢ao posterior (STRAUSFELD; BARTH, 1993). O corpo de
cogumelo ¢ comumente associado ao aprendizado e a formacdo de memorias em diversos
euartropodes (STRAUSFELD et al., 1998), porém, nas aranhas o corpo de cogumelo funciona
como um terceiro neurdpilo visual processando informagdes dos olhos secundarios

(STRAUSFELD; BARTH, 1993; WOLFF; STRAUSFELD, 2015). Em algumas aranhas que



ndo apresentam o corpo de cogumelo € possivel encontrar estruturas comumente associadas
ao neurdpilo (ex., nervos), entretanto, tais estruturas ndo apresentam ligacdo com as vias dos

olhos secundarios (LONG, 2016, 2021).

A porc¢ao subesofagica

A por¢ao subesofagica do SNC abriga os neurodpilos das queliceras, neurdpilo dos
pedipalpos, quatro pares de ganglios das pernas e o ganglio fundido do opistossoma (BABU;
BARTH, 1984). Os neuropilos das queliceras fazem parte do deutocérebro, que se desenvolve
acima do es6fago mas migra para a por¢ao subesofagica durante o desenvolvimento (BARTH,
2002). Ja o neurdpilo dos pedipalpos faz parte do tritocérebro, e se desenvolve diretamente na
porcdo subesofagica.

O neuropilo das queliceras (QL; Fig. 5SA-B) se posiciona na altura do eséfago, e ¢
responsavel pela coordenacao das queliceras, além de receber inervagdes de sensilas
mecanorreceptoras (BABU; BARTH, 1984; GORB et al, 1993). O neuropilo dos
pedipalpos (PDP; Fig. 5A-B) se posiciona abaixo do neurdpilo das queliceras, na por¢do
mais ventral do SNC, e inerva os pedipalpos (BABU; BARTH, 1984; DEDERICHS et al.,
2019). Ja o ganglio fundido do opistossoma se localiza na porg¢ao posterior do SNC, sendo
responsavel pela inervacao das estruturas e coordenacdo do opistossoma (BABU; BARTH,
1984). Existem ainda na porcao subesofagica, estruturas pouco estudadas, como o neurdpilo
de Blumenthal, identificado em apenas C. salei em dois estudos, possivelmente responsavel

pela percep¢ao de mudangas de temperatura e pressao (ANTON; TICHY, 1994).

Efeitos ambientais na morfologia do SNC das aranhas

A relagdo da complexidade comportamental com o volume cerebral e a cognicao de
animais pequenos (CHITTKA; NIVEN, 2009), e a relacdo de fatores ecologicos com a
evolugdo do SNC (FARRIS; ROBERTS, 2005; JAPYASSU; LALAND, 2017) sao algumas
questdes ainda sem respostas claras em euartropodes, e especialmente em aranhas. Apesar
disso, algumas pesquisas sugerem que o SNC ¢ bastante plastico, € que em aranhas diversos
fatores podem influenciar em seu desenvolvimento.

O tamanho do SNC pode ser influenciado pela forma de caga, de forma que cacadoras

ativas podem ter a necessidade de um SNC maior (JAPYASSU; LALAND, 2017). As laminas



dos olhos principais também tem sua morfologia modificada de acordo com a forma de caca
(STAFSTROM et al., 2017). Como fatores ligados ao ambiente, a dieta e as interagdes podem
estar relacionados a modificagdes do SNC, classificagdes ecoldgicas, como as guildas, que
englobam fatores relacionados ao ambiente e a dieta (SIMBERLOFF; DAYAN, 1991), podem
auxiliar na compreensdo das modificacdes do SNC em aranhas. Até o momento, existem

poucos estudos que investigam a relagdo entre a caga e a evolucao do SNC.

Objetivos

Com a finalidade de elucidar e compreender melhor de que forma se deu a evolugdo
do SNC em Araneae e qual sua possivel correlagdo com fatores ecoldgicos, o trabalho se
prop0s aos seguintes objetivos:

1 Caracterizar tridimensionalmente a morfologia do SNC de 12 familias de aranhas;
2 Codificar caracteres e estados de carater do SNC e da forma de caca das aranhas em
uma matriz filogenética;

3 Mapear esses caracteres em uma arvore composta filogenética e estudar sua evolugao.

Conclusao

Nossos resultados indicam a possibilidade de uma tendéncia nas aranhas para a
complexificacdo geral do SNC no clado do Calamistro Oval e Dionycha. Alguns neurodpilos,
como as laminas dos olhos principais e secundarios, aparecem ao longo de todas as familias
estudadas, mas apresentam volumes maiores no clado do Calamistro Oval e Dionycha (Figs
36A-C, 39A-C). Outros neurodpilos, como as medulas dos olhos secundérios e o corpo de
cogumelo s3o sinapomorfias de Entelegynae, e também apresentam aumento de volume no
clado do Calamistro Oval e Dionycha (36B-E, 39B-E). Entretanto, para que seja possivel
identificar se existe um sinal filogenético na variagdo do cérebro, ¢ necessaria uma
amostragem mais abrangente de dados do SNC em Araneae.

Aranhas que empregam a caca ativa amostradas no presente estudo apresentaram
uma maior complexidade nas vias dos olhos principais e secundarios. A caga ativa utiliza
como principal modo sensorial a visdo na maioria das vezes (FENK ef al., 2010;
MOREHOUSE et al., 2017). Aranhas de teia podem sofrer menor pressdo de selegdo para

complexificacdo do seu SNC, porque a teia pode agir como uma extensao do proprio SNC
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(JAPYASSU; LALAND, 2017). A teia é uma estrutura dindmica que modifica o
comportamento da aranha, e ¢ modificada pelo comportamento (JAPYASSU; LALAND,
2017). A identificacdo de presas, modulada nas aranhas de caga ativa pelos neurdpilos da via
dos olhos principais e secundarios, pode ocorrer fora do SNC nas aranhas de teia,
possibilitando o relaxamento da pressdo de selegdo sobre o SNC (FONG, 1995; JAPYASSU;
LALAND, 2017). Dessa forma, aranhas de teia podem apresentar um SNC menor sem
comprometer a capacidade de caga. Os resultados sugerem que essa correlagdo ¢ visivel nas
familias amostradas quando observamos o volume de neuropilos individuais (CHITTKA;
NIVEN, 2009), e quando observamos a complexidade geral do SNC através da presenca de
neurodpilos (Figs 36A-F, 39A-F). Contudo, ainda temos poucos dados de morfologia do SNC
em aranhas, e testes comportamentais sao necessarios para testar diretamente essa ligagao

entre o desenvolvimento dos neurdpilos do SNC e as formas de caga.
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