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RESUMO GERAL

Histéria natural e comportamento do pseudoescorpido social Paratemnoides nidificator

(Balzan, 1888) (Arachnida): cuidado parental, cooperacéo e divisédo de trabalho

O comportamento social ¢ raro entre os aracnideos. As formas mais complexas sdo
encontradas nas aranhas cooperativas, existindo sobreposicao de geragdes, ninhos comunais,
partilha de alimento e cuidado parental cooperativo. As duas unicas espécies sociais de
pseudoescorpides sao encontradas na América do Sul. Estas espécies apresentam a mesma
estrutura social observada nas aranhas cooperativas, denominada “socialidade permanente
ndo-territorial”. O presente estudo investigou a historia natural e o comportamento social de
Paratemnoides nidificator, um atemnideos social muito comum no Cerrado brasileiro, em
campo e laboratério ao longo de quatro anos. Este pseudoescorpido constitui grandes
agradados familiares, caracterizado por cuidado parental cooperativo estendido até que os
filhotes atinjam a fase adulta, que pode culminar em matrifagia. P. nidificator ¢ um predador
de espreita generalista, capaz de atacar e abater cooperativamente presas sessenta vezes mais
pesadas que um unico individuo. A dispersao nesta espécie, ocorre de duas formas: por
forésia e fissao da colonia. Os agregados sdo caracterizados por divisdao etaria e sexual de
trabalho, na qual individuos de sexo ou estddio diferentes se especializam em tarefas
especificas de manutengdo da colonia. Este ¢ o primeiro estudo tdo abrangente sobre a historia
natural e comportamento de um pseudoescorpido social. Estas informagdes, em conjunto,
permitem uma ampla comparagdo da organizacdo social de pseudoescorpides e aranhas

cooperativas.
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GENERAL ABSTRACT

Natural history and behavior of the social pseudoscorpion Paratemnoides nidificator

(Balzan, 1888) (Arachnida): parental care, cooperation and division of labor

The social behavior is rare among the arachnids. The most complex forms are found in the
cooperative spiders, characterized by generation overlap, communal nests, food sharing and
cooperative parental care. The two unique social pseudoscorpion species are found in South
America. These species present a very similar social structure observed in the cooperative
spiders, denominated "non-territorial permanent sociality". The present study investigated the
natural history and the social behavior of Paratemnoides nidificator, a very common social
Atemnidae in the Brazilian Savannah (Cerrado), at field and laboratory, over four years. This
pseudoescorpido constitutes large family colonies, characterized by cooperative parental care
extended until that the nymphs reach the adult phase, which can culminate in matriphagy. P.
nidificator is a sit-and-wait generalist predator, capable to attack and subdue cooperatively
preys sixty times heavier than a single individual. The dispersion in this species occurs by two
ways: phoresy and colony fission. The Paratemnoides colonies present etarian and sexual
division of work, in which individuals of different sex or stage can specialize in specific tasks
colony maintenance. This is the first wide study about the natural history and behavior of a
social pseudoscorpion. All these information, together, allow a wide comparison of the

pseudoscorpions and spiders social organization.



INTRODUCAO GERAL

O QUE NOS SABEMOS SOBRE A ECOLOGIA E COMPORTAMENTO DOS
PSEUDOESCORPIOES?



Os pseudoescorpides sdo pequenos aracnideos facilmente encontrados sob
serapilheira, pedras, galhos em decomposicdo, sob cascas de arvores, em cavernas, assim
como em uma grande variedade de outros microambientes (Harvey 1992, Weygoldt 1969).
Embora ndo sejam raros na natureza, seu tamanho diminuto e hébitos furtivos os tornam
dificeis de serem observados (Levi 1948, Weygoldt 1969). Os pseudoescorpides representam
um grupo "meso-diversificado" entre os aracnideos, sendo encontrados em quase todas as
regides da Terra, atualmente com mais de 3200 espécies descritas (Harvey 2002), das quais
somente na Amazonia Central encontram-se mais de 60 espécies, pertencentes a 25 géneros e
10 familias (Adis & Mahnert 1985). O primeiro registro fossil dos pseudoescorpides data do
periodo Médio Devoniano (Shear et al. 1989). Embora seja um grupo antigo, os
pseudoescorpides mantiveram-se morfologicamente muito semelhantes as espécies atuais.

Os pseudoescorpides sdo predadores de pequenos artrépodes, tais como colémbolos,
tragas-de-livros, besouros, drosoéfilas, pequenas formigas, trips, cupins, carrapatos e acaros
(Harvey 1986, Levi 1953, Weygoldt 1969). Os pedipalpos sdo importantes armas na captura
da presa (Weygoldt 1969, Schlegel & Bauer 1994, Gilbert 1951). Uma glandula de pegonha
pode estar associada a um ou ambos os dedos da quéla dos pedipalpos ou mesmo estar
ausente (Weygoldt 1969, Harvey 1986). A toxina ¢ inoculada através de um dente mais
desenvolvido localizado no dedo mével ou fixo, ou em ambos os dedos da quéla do pedipalpo
ao agarrar a presa (Weygoldt 1969, Schlegel & Bauer1994, Gilbert 1951). Em geral, os
pseudoescorpides que ndo possuem glandulas de pegonha apresentam queliceras bem
desenvolvidas com as quais capturam e maceram as presas, as vezes sem o auxilio dos
pedipalpos (Gilbert 1951). Os adultos e as ninfas do pseudoescorpido social Paratemnoides
elongatus (Banks 1895), encontrado sob cascas de arvores, capturam cooperativamente suas
as presas, subjugando deste modo, grandes insetos (Brach 1978, Zeh & Zeh 1990).

Estes aracnideos sdo predominantemente solitarios e intraespecificamente hostis. Os
casos de agressdes ¢ lutas por alimento e disputas pelas fémeas sdo comuns e podem culminar
em canibalismo (Weygoldt 1969, Zeh 1987). Zeh e Zeh (1990) relataram ter observado
interagdes intraespecificas agressivas em varias espécies das familias Chernetidae e

Cheliferidae, resultando morte dos individuos menores. Contudo, algumas espécies sao mais



tolerantes aos seus semelhantes, tais como Lamprochernes minor Hoff, 1949, que constitui
pequenos agregados para descanso. Paratemnoides elongatus apresenta um elevado grau de
socialidade entre os individuos, sendo encontrado na natureza em colonias com mais de 50
individuos (Brach 1978, Zeh & Zeh 1990). As interagdes entre pseudoescorpides sao
mediadas por sinalizagdes emitidas com vibragdes dos pedipalpos (Weygoldt 1969).

A reproducdo dos pseudoescorpides ocorre de forma indireta, com a produgdo de um
espermatoforo pelo macho. A transmissdo do espermatdforo para a fémea pode ocorrer de
duas maneiras: nas familias Cheiridiidae, Chthoniidae, Garypidae, Neobisiidae,
Pseudogarypidae, Tridenchthoniidae e algumas espécies de Olpiidae, o macho deposita o
espermatoforo no solo sem encontrar uma fémea previamente (Sem-pareamento). A fémea
encontra a massa de espermatozoides quimiotaticamente (Zeh & Zeh 1996, Weygoldt 1969).
Na superfamilia Cheliferoidea a produ¢do do espermatdforo ocorre apds o encontro do macho
com a fémea (Pareamento) (Zeh & Zeh 1996, Weygoldt 1969), sendo este carater um estado
derivado do comportamento de transmissdo de espermatoforo sem-pareamento (Harvey
1992). Nas familias Atemnidae, Chernetidae e Withiidae, o macho necessita segurar as quélas
dos pedipalpos de outro co-especifico para identificar o sexo. Na presenca de uma fémea
receptiva, o macho inicia a corte e apos depositar o espermatdforo no substrato, direciona a
fémea com os pedipalpos ao local para ajuda-la a encontrar a massa de espermatozoides (Zeh
& Zeh, 1996, Harvey 1986, Weygoldt 1969). O comportamento mais elaborado ocorre em
Cheliferidae.

Pseudoescorpides sdo viviparos. As fémeas apresentam variados graus de cuidado a
prole, como depositar os embrides em uma bolsa membranosa que permanece presa a abertura
genital e produzir um fluido nutritivo composto por fosfolipidios, proteinas e polissacarideos
para alimenta-los (Weygoldt 1969). As fémeas podem transportar os embrides sob o ventre
durante todo seu desenvolvimento enquanto se movimentam pelo ambiente a procura de
alimento, ou como na maioria das espécies, a fémea pode construir uma camara de seda onde
se abrigam junto dos embrides até a eclosdo da protoninfas (Weygoldt 1969). As protoninfas
de Pselaphochernes scorpioides (Hermann 1804) permanecem dois ou trés dias no ninho
junto da méde apdés a eclosdo. A fémea de Atemnus politus (Simon 1878) (Atemnidae)
permanece no ninho até que as protoninfas estejam prontas para se dispersarem. (Weygoldt
1969).

Quase todas as informagdes mencionadas até agora foram geradas em estudos com
espécies solitarias. No presente momento sdo conhecidas apenas duas espécies sociais dentre

as 3200 descritas. A historia natural, ecologia e comportamento destes raros pseudoescorpides



sociais permanecem completamente desconhecidos. Menos ainda se conhece sobre como o
comportamento social evoluiu neste grupo. A espécie selecionada para este estudo ¢
Paratemnoides nidificator (Balzan 1888), um pseudoescorpido encontrado no Uruguai,
Argentina e Brasil. As colonias deste pseudoescorpido sao comumente encontradas sob cascas
da arvore sibipiruna (Caesalpinia pelthophoroides Benth.) na regido urbana de Uberlandia,
MG. Ap0s a descri¢do taxondmica, nenhum estudo foi conduzido com a espécie.

Neste estudo serdo apresentados trés outros capitulos que, em conjunto descrevem
aspectos diversificados do comportamento social de P. nidificator. O primeiro capitulo
apresentara informagdes inéditas sobre o cuidado parental cooperativo e o primeiro relato do
comportamento de matrifagia em pseudoescorpides. O segundo capitulo aborda aspectos da
historia natural, comportamento alimentar e de dispersdo deste aracnideo. A terceira parte do
estudo descreve o repertorio comportamental e divisdo de trabalho nas colonias de P.
nidificator. Todas essas informagdes, em conjunto nos ajudardo a compreender melhor nio
apenas a historia de vida, a ecologia e a organizagdo social deste pseudoescorpido, mas
também funcionardo como embasamento tedrico que sustentard estudos futuros sobre a

evolucdo da socialidade em pseudoescorpides € em outros aracnideos.
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CAPITULO 1

MATRIFAGIA NO PSEUDOESCORPIAO NEOTROPICAL Paratemnoides
nidificator (BALZAN 1888) (ATEMNIDAE)



RESUMO

Matrifagia no pseudoescorpido neotropical Paratemnoides nidificator (Balzan 1888)
(Atemnidae)

Nos estudamos aspectos da historia natural e comportamento social de Paratemnoides
nidificator (Balzan 1888) em campo e cativeiro. No laboratorio, as fémeas foram responsaveis
por todo o cuidado das ninfas. Nés observamos, durante privagao de alimento, a ocorréncia do
comportamento de matrifagia. A fémea saiu do ninho e passivamente esperou as protoninfas
atacarem-na, sem apresentar nenhuma reacdo defensiva a captura e consumo de seu corpo. O
comportamento de matrifagia pode reduzir o canibalismo entre protoninfas e facilitar a

evolucdo de comportamento social em pseudoescorpides.
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ABSTRACT

Matriphagy in the neotropical pseudoscorpions Paratemnoides nidificator (Balzan 1888)
(Atemnidae)

We studied the natural history and social behavior of Paratemnoides nidificator (Balzan
1888) in a tropical savanna system. Females were responsible for all nymphal care. We
observed, for the first time in pseudoscorpions, the occurrence of matriphagy behavior by the
offspring. During conditions of food deprivation, the mother went out of the nest and
passively awaited the protonymphs’ attack, not reacting to the capture nor to the nymphs
feeding on her body. We suggest that this extreme form of parental care, matriphagy, can
reduce cannibalism among protonymphs and facilitate the evolution of social behavior in

pseudoscorpions.



Trabalho publicado na revista Journal of Arachnology
v.33, n.3: 873-877. 2005
Capitulo formatado segundo as normas da mesma

revista.
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INTRODUCAO

A ordem Pseudoscorpiones ¢ amplamente diversificada, possuindo atualmente mais de
3239 espécies descritas em 425 géneros e 24 familias, representando 3,3% de todos os
aracnideos conhecidos (Harvey 1991, 2002). Em geral, os pseudoescorpides sao pequenos
animais solitarios (2-8 mm) que se comportam agressivamente em contatos intra-especificos
(Weygoldt 1969, Zeh 1987). Zeh (1987) relatou disputas entre machos de diversas espécies da
familia Chernetidae durante competigdes por alimento ou fémeas, resultando em canibalismo.
Porém, algumas espécies da familia Atemnidae apresentam um elevado grau de socialidade,
vivendo em grandes grupos, cacando cooperativamente e compartilhando presas (Brach 1978,
Zeh & Zeh 1990).

Todas as espécies de pseudoescorpides apresentam algum grau de cuidado parental.
Na verdade, fémeas de todas as espécies cuidam de alguma forma dos embrides que sdao
mantidos dentro da bolsa incubadora aderida a sua abertura genital (Levi 1953, Gabutt 1970b,
Weygoldt 1969). As fémeas também podem construir estruturas conhecidas como camaras de
seda, nas quais descansam com a bolsa incubadora até a eclosdo das protoninfas (Brach 1978,
Gabbutt 1962, 1966, 1970a, Levi 1948, 1953, Harvey 1986, Zeh & Zeh 2001). Em Neobisium
maritimum (Leach 1812) a camara de seda ¢ construida e ocupada por apenas um individuo e
varias camaras podem ocorrer na mesma fissura em rochas (Gabbutt 1962, 1966). Fémeas de
Neobisium muscorum (Leach 1817) constroem suas camaras lado a lado (Weygoldt 1969).
Em Paratemnoides elongatus (Banks 1895) e P. minor (Balzan 1892) (recentemente
sinonimizada com P. nidificator (Klausen 2005)), ambas as espécies que ocorrem embaixo de
cascas de arvore, as ninfas podem construir suas camaras de muda cooperativamente e as
fémeas adultas com a bolsa incubadora podem usar cdmaras de muda para reproducgdo (Brach
1978, Hahn & Matthiesen 1993b). A construcao cooperativa dos ninhos provavelmente reduz
0 gasto energético, mantém umidade apropriada e protege a ninhada contra predadores (Brach
1978). Em ambas as espécies de Paratemnoides, as fémeas no ninho, removem a bolsa
incubadora da abertura genital depois de secretar o fluido nutritivo aos embrides (Brach 1978,

Hahn & Matthiesen 1993a). As fémeas de Pselaphochernes scorpioides (Herman 1804)
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permanecem 2-3 dias dentro do ninho cuidando dos juvenis até estes dispesarem (Weygoldt
1969).

Pseudoescorpides sdo encontrados em todo o mundo. Por exemplo, na Amazodnia
Central, Adis & Mahnert (1985) registraram 60 espécies que pertencentes a 25 géneros e 10
familias. O Cerrado brasileiro originalmente cobre aproximadamente 25% do pais e ¢
atualmente um dos ecossistemas tropicais mais ameagados (Oliveira & Marquis 2002). Para
nosso conhecimento ndo hd nenhum estudo sobre pseudoescorpides no cerrado. Este estudo
descreve aspectos da biologia e histdria natural de Paratemnoides nidificator (Balzan 1888),
uma espécie da familia Atemnidae que € encontrada debaixo das cascas de arvores vivas de
Caesalpinia pelthophoroides (Caesalpiniaceae), uma arvore encontrada ao longo do dominio

do Cerrado.
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MATERIAL E METODOS

Animais mantidos em laboratério foram observados no periodo de outubro de 2001 a
dezembro de 2003 em Uberlandia, MG (180 53°S, 48° 15°W, 863 m ele). Sete colonias do
pseudoescorpido foram coletadas em campo e mantidas em cativeiro durante todo o estudo
(Tabela 1). Cada coldnia foi mantida em uma placa de Petri (12 cm de didmetro) contendo o
pedago original de casca de arvore, e foi alimentada duas vezes por semana com cupins vivos
(Armithermes sp.) e besouros (Acanthocelides obtectus, Bruchidae). Umidade foi provida com
um pequeno pedaco de algoddo encharcado de &agua. Foram feitas observagdes de
comportamento usando método de “amostragem de todas as ocorréncias” (Altmann 1974).
Usando este método, tudo que um grupo ou o individuo faz durante uma sessao de observacao
¢ registrado ad libitum. Este método ¢é particularmente atil para comegar um estudo ou
observar comportamentos raros ou fortuitos (veja também Martin & Bateson 1993, Del-Claro
2004). Sessdes de observacdo individuais duraram 30 a 40 minutos e foram conduzidas
durante o dia (principalmente entre 09:00h e 15:00h) usando luz natural. Como as colonias
sdo construidas embaixo da casca de arvores, durante as sessdoes de observacdo a placa de
Petri com a colonia foi colocada sobre um suporte de arame com um espelho embaixo
capacitando-nos a observar sem perturbar os animais. No presente estudo, ndés descrevemos o
comportamento social e reprodutivo de P. nidificator baseado em 50 sessdes de observagao
(um total de 34 horas observagdes). Os espécimes testemunhos foram depositados no Museu

de Zoologia de Sao Paulo (MZUSP).
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RESULTADOS

As fémeas teceram seus ninhos reprodutivos solitariamente. Dentro das camaras, a
fémea proveu cuidado parental continuamente aos embrides e ninfas alimentando e limpando-
os. Isto durou até que as ninfas atingissem a fase adulta ou até que serem forcadas para fora
do ninho pela fémea. A fémea também defendeu a entrada de ninho contra inimigos naturais.
Em alguns casos, a fémea produziu uma ninhada adicional e as ninfas da primeira ninhada
foram forgadas para fora da camara. Depois de expulsar a ninhada original, a fémea selou a
saida da camara com nova camada de seda e produziu uma nova bolsa incubadora. As ninfas
“abandonadas” construiram cooperativamente outra camara onde realizaram a ecdise. As
camaras reprodutivas e de ecdise foram construidas lado-a-lado, compartilhando as paredes
verticais. Este comportamento também foi observado em P. elongatus (Banks 1895) e P.
minor (Balzan 1892) (Brach 1978, Hahn & Matthiesen 1993a). No campo, as coldnias de P.
nidificator foram compostas de 3-20 cadmaras de seda.

P. nidificator apresentou 95 atos comportamentais distintos, dos quais 16 foram
relacionados ao comportamento reprodutivo, categoria denominada aqui cuidado parental
(Tabela 2). O cuidado parental representou 10,13% dos comportamentos observados na
espécie. Contudo, os atos comportamentais nesta categoria sdo executados somente por
fémeas adultas. Assim, 75% dos comportamentos das fémeas adultas sdo relacionados ao
cuidado dos embrides e dos juvenis. Outros atos comportamentais importantes das fémeas
foram a auto-limpeza e alimentacdo. Machos cooperaram diretamente ao cuidado a prole
capturando e oferecendo presas a todos os membros da col6nia (94 registros durante 50
sessoes de observagdo). Porém, as ninfas foram alimentadas geralmente pela mae. As fémeas
deixam o ninho para cacgar prioritariamente para alimentar a ninhada (56%, ou em 42 em 75
vezes que as fémeas deixaram o ninho durante as observacdes). A mae se alimentou dos
restos da carcaca abandonada pelas ninfas. As tritoninfas cagaram cooperativamente com a
mae (3 em 42 observacdes da mde cacando) ou sem a mae (n = 14 registros durante 50

sessoes).



16

Ao término das observacdes, o comportamento da colonia foi estudado sob condig¢des
de privacdo de alimento durante uma semana. No sétimo dia, o comportamento de matrifagia
foi observado em trés das sete colonias. A mae abandonou o ninho, elevou os seus pedipalpos
e passivamente esperou pelo ataque de suas ninfas. Os filhotes (9 + 3 protoninfas, X + SD, n =
3) deixaram o ninho e se agruparam ao redor da mae e atacaram agarrando as pernas da mae e
os seus pedipalpos (3 + 1 min, X + SD, n = 3, duracdo do ataque). Os jovens se alimentaram
através das articulacdes das pernas da mae. A made permaneceu imovel enquanto foi
consumida (40 + 5 min, X + SD, n = 3, tempo gasto pelas ninfas para se alimentar do corpo de
mae, Figuras 1-4). N etapa seguinte, o exoesqueleto da mae foi langado fora do pedago de
casca pelas ninfas. Sem a mae, ninfas comegaram a cagar cooperativamente e abater suas

proprias presas.

Tabela 1. Composi¢ao de todas as coldnias estudadas (por sexo e classe de idade) de

Paratemnoides nidificator (Atemnidae).

Colonia Machos Fémeas Tritoninfas ~ Deutoninfas  Protoninfas Total
1 3 4 8 - - 15
2 4 5 16 14 3 42
3 8 12 15 5 - 40
4 7 5 4 12 21 49
5 9 10 4 - - 23
6 4 7 1 28 30 70
7 12 11 7 3 - 33

X+SD 6.71+£3.25  7.71£3.25 7.85+5.7 8.86+10.08 7.71+£12.47 38.86%17.98
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Tabela 2. Atos comportamentais de Paratemnoides nidificator (Atemnidae) associados

com “Cuidado Parental”. Dados registrados de uma col6nia constituida por 90

individuos (33 adultos e 57 ninfas) mantidos em cativeiro (n = 34 horas de observagdes).

Atos comportamentais Numero de  Freqii€ncia percentual
observacoes dos atos
comportamentais
(total de 453 atos )
1-Fémea tecendo camara. 179 304
2-Fémea ocupando uma camara tecida previamente 5 0.85
por outro individuo.
3-Fémea excluindo coespecifico de sua camara. 4 0.68
4-Fémea descansando no ninho. 76 12.9
5-Fémea se movimentando no ninho. 19 3.23
6-Fémea tocando as paredes do ninho com os 10 1.7
pedipalpos.
7-Fémea tocando os embrides com os pedipalpos. 84 14.3
8-Fémea tocando as protoninfas com os pedipalpos. 29 4.92
9- Fémeas transportando fragmentos de madeira para 4 0.68
o ninho.
10-Fémeas inserindo fragmentos de madeira nas 4 0.68
paredes da camara.
11-Fémea parada no ninho sobre os embrides de 4 0.68
segundo instar.
12-Fémea parada no ninho junto de suas protoninfas. 29 4.92
13-Fémea excluindo coespecifico de uma cdmara 3 0.51
construida previamente.
14-Matrifagia 3 0.51
15-Fémea oferecendo alimento as ninfas. 42 7.13
16-Machos oferecendo presas capturadas. 94 16
Total 589 100
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Figuras 1-4. Ilustragdo esquematica da matrifagia no pseudoescorpido Paratemnoides
nidificator. 1, Fémea ¢ protoninfas descansando no interior da cdmara de seda (sc), proximo
do orificio de entrada (eh), 2, A made abandona o ninho e levanta seus pedipalpos. Os filhotes
comecam a abandonar a camara, 3, As ninfas se agrupam ao redor da mae e atacam agarram
suas pernas (seta) e pedipalpos, 4, Os juvenis se alimentam através das articulagdes dos

pedipalpos, pernas e abdome da fémea. Escala = 1.0 mm.
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DISCUSSAO

Na defini¢ao cléssica dos estagios do comportamento social de Wilson (1971), as
espécies eussociais sdo caracterizadas como tendo membros da mesma geracao utilizando um
ninho comunal, cooperagdo no cuidado da ninhada, sobreposicdo de geragdes com
descendéncia auxiliando os pais e divisdo reprodutiva do trabalho. Em P. nidificator, nés nao
identificamos uma casta de operarios. Contudo, n6s consideramos este pseudoescorpido como
uma espécie social permanente. Em aracnideos, Plateaux-Quénu et al. (1997) definiram como
espécies sociais permanentes, “um grupo de individuos de ambos os sexos geralmente com
sobreposi¢do de geragdes, que cooperam na constru¢ao de um ninho comum, captura de presa
e cuidado dos jovens”. Estes autores consideram espécies sociais permanentes como sindnimo
de cooperativa e espécies permanentemente sociais nao-territoriais (Plateaux-Quénu et al.
1997).

O resultado entre sacrificio individual e bem-estar da colonia ¢ bem evidente no caso
de defesa, e as vezes este comportamento altruistico ¢ acompanhado de especializagao
anatomica (Holldobler & Wilson 1990). A presenga de um ferrdo, usado para defender a
colonia contra vertebrados em abelhas meliferas, alguns géneros de formigas, social polistine
e vespas polybiine, constitui um exemplo notdvel de convergéncia em comportamento social
(Hermann & Blum 1981). Nao ha nenhuma especializagdo anatdmica em P. nidificator ou
outros aracnideos facilitar a matrifagia. Porém, a simples ocorréncia de matrifagia em
pseudoescorpides e outros invertebrados (e.g. Evans et al. 1995, Kim al de et. 2000), também
pode ser mostrado como exemplo de convergéncia em comportamento social.

De acordo com Evans et al. (1995), formas extremas de cuidado parental, como
matrifagia, podem ser freqiientes entre aranhas que tipicamente produzem uma Unica ninhada.
Nos fizemos observagoes de laboratorio adicionais em 38 colonias de P. nidificator. durante a
estagdo reprodutiva de 2003. Destas 38 colonias, em 7 as fémeas foram mantidas isoladas e
somente produziram uma ninhada. Nas outras 31 colonias, as fémeas foram mantidas
agregadas produziram dois ou mais ninhadas adicionais, em geral trés (n = 26). A observagao

de que fémeas solitarias ndo produzem ninhadas adicionais sugere que fémeas solitarias
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podem ter uma producdo reprodutiva menor do que fémeas que vivem em grupos, devido
empregar mais energia no cuidado dos filhotes, ao invés de reduzir os custos compartilhado
com os outros adultos da colonia. Nos sugerimos que a vida social em P. nidificator, com
adultos que cacam cooperativamente, possa reduzir as chances de canibalismo e,
consequentemente, pode melhorar condigdes reprodutivas para muitos individuos. Em
Araneae, Elgar & Crespi (1992) sugeriram que através da reducdo do canibalismo entre
grupos de irmaos, a matrifagia pode facilitar a evolucdo do comportamento social (Crespi
1992). Em pseudoescorpides, matrifagia representa uma parte importante da evolucdo da
socialidade.

Ao nosso conhecimento este € o primeiro registro de matrifagia em pseudoescorpides
e P. nidificator serve como um bom modelo para a avaliacdo dos custos e beneficios do
comportamento altruistico (Krebs & Davies 1993). Estudos adicionais poderiam ajudar
compreender as causas aproximadas e evolutivas da matrifagia em pseudoescorpidoes. Muitas
perguntas merecem pesquisa adicional. Por exemplo, ninfas sobrevivem melhor como
conseqiiéncia de matrifagia? Matrifagia acontecem em colonias famintas da mesma maneira
como acontece com fémeas isoladas? Pode fémea de P. nidificator maximizar o wltimo
numero de sua descendéncia por esta forma extrema de altruismo, algo semelhante a isto foi
observado em aranhas (a Kim et al. 2000)? Estas e outras perguntas confirmam que ainda ha

muito para ser aprendido.
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RESUMO

Cooperacdo no pseudoescorpido neotropical Paratemnoides nidificator (Balzan, 1888):

comportamento de alimentacéo e dispersao

O comportamento social ¢ raro entre os aracnideos e a “Socialidade-permanete” foi
documentada apenas em de aranhas. Neste estudo, nds descrevemos o comportamento
alimentar e de dispersdo em Paratemnoides nidificator, um pseudoescorpidao Neotropical que
apresenta “socialidade permanente nao-territorial”. Observagdes em campo e laboratério (100
horas e 200 sessdes ao longo de quatro anos) e manipulacdo experimental revelaram que P.
nidificator ¢ um predador generalista encontrado em arvores com casca esfoliante, em grupo
de 2-175 individuos (42,62+28,27; N=35 colonia), incluindo adultos reprodutivos e ninfas.
Individuos em grupos capturam cooperativamente presas quatro vezes maiores do que um
unico individuo. Os cagadores adultos dividem o alimento com seus irmaos ¢ filhotes. A
repruducdo em condi¢des naturais ocorre durante a estagdo chuvosa (quente/imida), quando a
disponibilidade de alimento ¢ alta. A diversidade e abundancia de presas provavelmente é o
principal fator que limita a reproducgdo nesta espécie. A forésia (comportamento de prender-se
ao corpo de um animal transportador) ¢ o modo mais comum de dispersdo em P. nidificator.
Individuos em grupos usam grandes artrépodos como vetores para a dispersdo e uma vez
estabilizados, os pseudoescorpides utilizam o vetor como a primeira presa da nova colonia.
Contudo, estes pseudoescorpides também podem se dispersar por fissdo da coldnia, pela
primeira vez documentada neste taxon. O elaborado comportamento de coopera¢do em P.
nidificator ¢ tnico entre os pseudoescorpides e representa um excelente modelo para estudos

da evolucao da socialidade em invertebrados.
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ABSTRACT

Cooperation in the neotropical pseudoscorpion Paratemnoides nidificator (Balzan, 1888):

feeding behavior and dispersion

Social behavior is rare among arachnids, and “permanent-sociality” is a strategy documented
only in a few spider species. Here we describe the feeding and dispersal behavior of
Paratemnoides nidificator, a Neotropical pseudoscorpion presenting ‘“non-territorial
permanent-sociality”. Field and laboratory observations (100 hours and 200 sessions; over
four years) and manipulative experiments revealed that P. nidificator is a generalist predator
that lives in rough bark of trees, in groups of 2 to 175 individuals (42.62+28.27; N=35
colonies; solitary individuals were never found), including reproductive adults, and nympbhs.
Individuals in groups cooperatively capture prey four times larger than solitary individuals.
Adult hunters share food with siblings. Reproduction in natural conditions occurs during the
hot/wet season, when food availability is high. Prey diversity and abundance seem to be the
main factor limiting reproduction in this species. Phoresy (attachment to a transporter animal)
is the basic mode of dispersion in P. nidificator. Grouped individuals use large animals as
vectors for dispersal, and once established they use the vector as the first food item of the new
colony. However, they can also disperse by colony fission, here newly documented for this
taxon. The elaborate, cooperative behavior in P. nidificator is unique among pseudoscorpions

and represents an excellent model for studies on the evolution of sociality in invertebrates.
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INTRODUCAO

Os pseudoescorpides sdo pequenos aracnideos encontrados na serapilheira que cobre o
solo das florestas, sob rochas, cascas de arvores, em troncos mortos, cavernas € outros
ambientes similares (Weygoldt, 1969; Harvey, 1986). A maioria dos estudos publicados com
este grupo enfoca a taxonomia e sua distribuicdo, havendo atualmente 3.240 espécies
descritas, 425 géneros e 24 familias (Harvey, 2002). Apesar de sua abundancia na natureza,
existem poucos estudos sobre sua biologia, ecologia e histéria natural, provavelmente devido
ao seu pequeno tamanho e habitos furtivos (e.g. Levi, 1948; Harvey, 1986; Muchmore, 1990).
Os pseudoescorpides alimentam-se de pequenos animais € comportamento de caga e
alimenta¢do varia em func¢do da forma das queliceras e presenca de glandulas de pegonha (e.g.
Feio, 1945; Gilbert, 1951; Weygoldt, 1969; Andrade and Gnaspini, 2002).

A dispersdo e a colonizagao de novos ambientes ¢ muito limitada, provavelmente por
causa do pequeno tamanho destes aracnideos (2-8mm). Entretanto, varias espécies apresentam
forésia, um comportamento de dispersdo em que o forético (animal que esta se dispersando)
se prende ao corpo do vetor (animal transportador). Este comportamento foi observado em 10
familias de pseudoescorpides em todo o mundo (Weygoldt, 1969; Piomar et al., 1998). O
estudo mais recente revisando forésia em pseudoescorpides sugere vantagens e desvantagens
deste comportamento, apontando os diptero, lepipdpteros e coledpteros como os principais
vetores de dispersdo (Piomar et al., 1998). Informacdes sobre a especificidade da relacio
forético-vetor e os beneficios para o transportador sdo raras. Zeh e Zeh (1997) descreveram
uma complexa interagdo entre o pseudoescorpido Cordylochernes scorpioides e seu vetor, o
besouro Acrocinus longimanus, relatando interferéncia da forésia nos mecanismos de selegao
sexual, reproducao e ecologia do aracnideo. Referindo-se ainda a esta mesma espécie, Santos
et al. (2005) sugeriram que este pseudoescorpido possa proporcionar beneficios para o vetor
a0 remover 0s acaros parasitas.

Os pseudoescorpides da regido Neotropical, especialmente as espécies do Brasil, sdo
praticamente desconhecidas em termos da biologia, ecologia, comportamento ¢ historia

natural. Os estudos no Brasil, conduzidos principalmente na Amazonia, em sua grande
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maioria enfocam a taxonomia do grupo e comportamento de forésia (e.g. Adis and Mahnert,
1985; Aguiar and Biithrnheim, 1998). De modo geral, os pseudoescorpides sdo animais
solitarios e intra-especificamente hostis, porém existem raras espécies sociais distribuidas nas
Américas (Weygoldt, 1969). Recentemente, Tizo-Pedroso e Del-Claro (2005) descreveram
aspectos do comportamento social de Paratemnoides nidificator (Atemnidae), uma espécie
comumente encontrada na savanna tropical brasileira (Cerrado), a qual apresenta caca
cooperativa e elaborado cuidado parental que pode resultar em matrifagia. Devido sua
abundancia no Cerrado, facil manutencdo e reproducdo em condi¢des de laboratorio, P.
nidificator torna-se um Otimo modelo para se investigar o comportamento social nos
pseudoescorpides. O principal objetivo deste estudo foi explorar a histéria natural deste
Atemnidae diretamente na natureza e em laboratorio, seu comportamento alimentar e a

ocorréncia de forésia.
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MATERIAL E METODOS

Estudos em campo foram conduzidos entre outubro de 2001 a novembro de 2005. As
areas de campo incluiram o jardim experimental do campus Umuarama, da Universidade
Federal de Uberlandia, (UFU), Uberlandia, Minas Gerais (48°17° W; 18°58” S), bem como a
vegetacao natural das proximidades (Cerrado senso strictu). O clima na regido apresenta uma
estagdo seca (Junho a Setembro) e uma estagdo chuvosa (Outubro a Maio) (Reu and Del-
Claro, 2005). A manutengdo dos pseudoescorpides em laboratorio, observacdes e
experimentos foram realizados no Laboratério de Ecologia Comportamental e de Interacdes

(LECI), Instituto de Biologia, UFU.

Observacdes da histéria natural do pseudoescorpido

Colodnias de P. nidificator foram coletadas em cascas em cascas de arvores nas areas
de estudo e os seguintes dados foram registramos: a) espécie e caracteristicas da planta
hospedeira: (altura, didmetro do tronco e tipo de casca); b) tamanho e composi¢ao das
colonias (nimero e estdgio dos individuos); c) estagio de desenvolvimento da coldnia
(apresentando ou ndo camaras de ecdise, individuos reprodutivos, jovens e fémeas com bolsa
incubadora). As presas capturadas ¢ consumidas em campo por P. nidificator foram
mensuradas e identificadas. A estagdo reprodutiva foi registrada diretamente no campo
durante os quatro anos de estudo. Adicionalmente, foram coletadas e acondicionadas em
laboratorio 25 colonias por quatro anos, oferecendo presas e diferentes espécies e tamanho
encontradas nas cascas de arvores durante as visitas ao campo. O método de criacdo e
manutengdo seguiram a metodologia descrita por Tizo-Pedroso and Del-Claro (2005). O
alimento foi oferecido duas vezes por semana durante 2002 ¢ 2003 e uma vez por semana
durante 2004 e 2005. O estagio de desenvolvimento dos agregados, atividades reprodutivas
(nimero de bolsas incubadoras) e o comportamento alimentar foram verificados

semanalmente. Para evitar que as colonias em laboratorio se alimentassem da presa
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introduzida devido falta de op¢ao ou inani¢do, também inseriu-se simultaneamente uma presa

comum (ninfas de cupim ou larvas de tenebrionideo).

Experimentos e observacdes de forésia

Em laboratorio foram realizados dois experimentos. No primeiro, testou-se a escolha
dos artrépodos coletados em campo como vetores, oferecendo grupos distintos (insetos,
aracnideos, isopodos e miridpodos) para as colonias. Foram realizados 30 minutos de
observagdo (seguindo-se a metodologia de amostragem de todas as ocorréncias, sensu
Altmann, 1974) para verificar as reacdes dos pseudoescorpides perante cada presa inserida.
Trés tipos de reagdes foram esperadas: a) recusa; b) ataque e comsumo; € ¢) uso como vetor
forético. Este teste também proporcionou dados sobre os potenciais itens alimentares.

Em condi¢des naturais foram realizadas 100 horas de observagdes (amostragem de
todas as ocorréncias, sensu Altmann, 1974) divididas em 200 sessoes de 30 minutos cada,
igualmente distribuidas ao longo das estagdes dos quatro anos de estudo, envolvendo
aproximadamente 50 coldonias por anos. Estas observagdes rederam informacdes sobre os
predadores naturais e forésia.

O segundo experimento testou se P. nidificator pode se dispersar por fissdo da colonia
como uma alternativa para a forésia (sensu Avilés, 1997, 2000). Para isto, trés colonias foram
coletadas em campo (contendo 78, 93 ¢ 104 individuos) e transportadas para o laboratorio.
Cada um destes agregados foi acondicionado no centro de uma caixa de plastico (60 X 50 X 5
cm) contendo um pedagos de casca de arvore de 40 cm?, além de outros quatro pedagos de
casca com tamanhos similares posicionados nas periferias da caixa. As colonias foram

alimentadas e observadas semanalmente durante dois anos (2002-2004).
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RESULTADOS

Cinco espécies diferentes de plantas nas familias Caesalpiniaceae (Copaifera
langsdorffii, and Caesalpinia pelthophoroides), Fabaceae (Vatairea macrocarpa and
Pterodon pubenscens), and Vochysiaceae (Vochysia tucanorum) hospedaram col6nias de P.
nidificator. Apenas uma destas espécies, C. pelthophoroides, foi encontrada no campus. As
plantas hospedeiras apresentaram aspectos gerais semelhantes, sendo arvores altas (5-10m)
com tronco espesso (15-25 cm de raio na base) e casca rugosa. Os espagos existentes entre a
casca e o tronco eram usados pelas colonias. Os agrupamentos geralmente, compostos por
ninfas e adultos, ocorreram no campo ao longo de todo o ano. Entretanto, as coldnias
apresentaram desenvolvimento assincronico ao longo dos quatro anos de estudo, revelando
proporgdes heterogéneas dos estagios de desenvolvimento (Fig. 1). O nimero de machos e
fémeas de cada colonia foi comparado entre si usando um teste t pareado. O resultado do teste
indicou que as colonias de P. nidificator apresentam razdo sexual tendendo para maior
nimero de fémeas (1=3,09; df=34; p<0,004; N = 35 coldnias), uma propor¢ao de 2:3
(machos:fémeas).

Paratemnoides nidificator utiliza uma grande variedade de itens alimentares,
principalmente insetos, outros aracnideos, isopodos e miridpodos (Fig. 2, Apéndice 1). O
tamanho das presas também variou muito, incluindo desde pequenos insetos (1-2mm) a
besouros Scarabaeidae, maiores do que 13mm. Dependendo do tamanho e agilidade das
presas, os pseudoescorpides apresentaram caca solitaria ou ataque cooperativo. As presas
pequenas (de tamanho igual ou menor que um pseudoescorpido isolado) geralmente foram
atacadas por um unico pseudoescorpido (X=1,46+0,72 individuos; N=24; Fig. 3A) e
consumida isoladamente. Mas grande presas foram capturadas e consumidas coletivamente
(X=2,50+0,78 individuos; N=24; Fig. 3B), estes resultados foram estatisticamente diferentes
(U=478; N=48; p<0,001). Os individuos responsaveis pela caca na colonia foram os adultos e
as fémeas, e apds o abate da presa, as ninfas se aproximaram para se alimentar. Os

pseudoescorpides se alimentaram através das articulagdes dos apéndices das presas,
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principalmente das pernas e antenas. A Figura 4 apresenta uma seqiiéncia de ilustragdes de P.
nidificator.

O periodo reprodutivo de P. nidificator no Cerrado se concentrou na estagdo chuvosa,
entre os meses de outubro e abril, com pico de produgdo de bolsas incubadoras em dezembro.
Os resultados sugerem que a reproducao nao ¢ ajustada somente pela umidade elevadas e
calor desta estacdo, mas também ¢ fortemente influenciada pela diversidade e disponibilidade
de presas (Fig. 5). Em condi¢des de laboratdrio, sem restricdo alimentar (presas oferecidas
duas vezes por semana), os pseudoescorpides apresentaram atividades reprodutivas
(evidenciada pela presenca de novas bolsas incubadoras) em todo o ano, mas também com um
pico no periodo chuvoso (Fig. 5A). Quando o alimento foi restringido, presas oferecidas uma
vez por semana, o resultado foi muito similar ao observado em campo, com reproducao
restrita na estacdo chuvosa (Figs. 5SA e B; efeito de interagdo entre nivel de alimento e os
meses do ano, F=10,30; df=11; p<0,001).

Foram observadas 12 espécies diferentes de insetos e uma espécie de opilido atuando
como vetores foréticos de P. nidificator (Tabela 1). Individuos solitarios ou agrupados podem
apresentar forésia e este processo envolveu apenas adultos. Na forésia multipla, grupos com
mais de sete individuos, fémeas e machos, podem se prender ao corpo do vetor. As principais
estruturas de fixacdo foram as pernas e antenas dos vetores.

O tamanho da colonia e a intensidade de eventos foréticos foi positivamente
correlacionado (Fig. 3C), mas ndo entre o nimero de pseudoescorpides em dispersdo € o
tamanho do vetor (Fig. 3D). Em algumas circunstancias foi possivel observar a mesma
espécie de invertebrado atuando como item alimentar e também como vetor forético. No
campo, oito espécies de insetos (Hemipteros: seis Pentatomidae e dois Reduviidae) foram
coletados transportando P. nidificator (apenas individuos adultos: machos e fémeas) presos
aos seus corpos. Estes vetores foram transportados ao laboratdrio e acondicionados em placas
de Petri com um pedago de casca de arvore. Apos a morte, os vetores foram consumidos pelos
pseudoescorpides foréticos que, posteriormente, fundaram uma nova col6nia na placa da
Petri.

As trés colonias mantidas em laboratdrio cresceram sucessivamente com a constante
oferta de alimento. Ao final do primeiro ano de observacdo, a coloénia com 93 individuos
havia produzido uma nova e pequena colonia em um dos pedagos de casca de arvore
disponiveis. Esta nova colonia era composta exclusivamente por adultos, sendo quatro fémeas

e dois machos. A colonia com 104 individuos deu origem a dois novos agregados, sendo o
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primeiro constituido por seis fémeas e quatro machos, ¢ o segundo, cinco fémeas e quatro

machos. A terceira colonia, composta por 78 individuos, ndo apresentou divisao.
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Figura 1. Caracterizagdo das colonias de Paratemnoides nidificator investigadas em areas

naturais de Cerrado vegetation entre 2001 a 2005, destacando a composicao individual nas

estagdes seca e chuvosa. Proto = protoninfas; Deuto = deutoninfas; Trito = tritoninfas.
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Figura 3. Analises de correlagdo dependente do tamanho das coldnias. (A) O tamanho dos grupos de pseudoescorpides envolvidos no ataque aumentou em
fung@o do tamanho da presa; (B) O nimero de pseudoescorpides compondo o grupo de alimentagao foi relacionado ao tamanho da presas; (C) Relacdo entre o
numero de individuos nas colonias de Paratemnoides nidificator mantidas em laboratdrio e o nimero de tentativas de forésia; (D) Relagdo entre o tamanho do
vetor forético e o tamanho dos grupos de pseudoescorpides em forésia multipla.
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Figura 4. (A) Arvore hospedeira de colonias de P. nidificator; (B) individuo adulto de P.
nidificator; (C) fémea em sua cdmara de seda cuidando dos embrides de primeiro instar; (D)
reentrancias da casca da arvore proporcionando o microhabitat para a construgdo das colonias do
pseudoescorpido; (E) colonia de P. nidificator; (F) individuos jovens e adultos agregados; (G)
fémea protegendo protoninfas no ninho; (I) predagdo cooperativa de larva de tenebrionideo; (H)
parede lateral da camara de seda mostrando os fragmentos de madeira anexados.
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Figure 5. Efeito da frequéncia de alimentacdo no numero médio de bolsas incubadoras produzidas pelas
colonias de Paratemnoides nidificator para: (A) Reprodugdo das colonias mantidas em laboratorio. As barras
vazias indicam o nimero médio de bolsas incubadoras produzidas por colonias quando o alimento foi oferecido
duas vezes por semana (2002 e 2003) e as barras preenchidas, colonias que receberam alimento uma vez por
semana (2004 e 2005). (B) Nimero médio (X+1 SD) de bolsas incubadoras produzidas por colonia em campo

(2002-2005).
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Tabela 1. Forésia, vetores e composi¢do dos grupos de forésia multipla de Paratemnoides
nidificator nos estudos conduzidos em campo e laboratorio. Observagdes entre parénteses
indicam forésia multipla, e sem parénteses, forésia individual. O simbolo “ * ” indica grande

nimero de composicdes diferentes.

Grupo Taxondmico Numero de  Eventos de forésia Composigado dos Tamanho
ocorréncias individual grupos de forésia médio (mm)
multipla
Heteroptera
Coreidae sp.1 2 12,18 - 8.90
Coriscidae sp.1 2 - 3BH, 1P 11.05
Pentatomidae sp.1 1 - (22,33) 10.30
Pentatomidae sp.3 2 - 29,138), 33 11.25
Pentatomidae sp.5 2 - (32,23), (42,33 9.75
Reduviidae sp.1 2 19,19 - 10.30
Coleoptera
Coccinelidae sp.1 3 18,18 (12,138) 6.20
Crysomelidae sp.1 2 - 29,18),321, ) 6.75
Crysomelidae sp.3 2 - (192,38),(12, 13 6.25
Crysomelidae sp.5 1 - 29) 5.60
Family 2 2 19,19 - 13.40
Neuroptera
Crysopidae sp.1 18 * * 8.30
Dermaptera
6 19,12,14,18 (12,28), 23) 10.45
Family 1
Opiliones -
2 - (12,28), 33) 7.45

Discocyrtus oliveroi
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Apéndice 1. Registro de presas capturadas e consumidas em campo e laboratorio por coldnias

de Paratemnoides nidificator. (+=familia ndo-identificada; “=tamanho médio calculado nos casos de trés

ou mais espécimes capturados).

Grupo taxondmico das presas Numero de Numero de Tamanho
observacdes em observagdes em médio
laboratorio campo (mm)+SD?
Heteroptera
Coreidae 3 spp. 5 8 9.03+£2.36
Corimelaenidae sp.1 3 1 8.05+1.23
Coriscidae sp.1 2 11.45
Enicocephalidae sp.1 1 1 9.55
Pentatomidae 5 spp. 12 6 10.84+3.38
Pyrrhocoridae sp.1 2 1 5.00+0.76
Reduviidae 2 spp. 3 1 10.54£1.27
Family 1 1 4.00
Coleoptera
Anobiidae sp.1 10 2.10+0.52
Bruchidae
10 3.10+1.12
Acanthodcelides obtectus
Zabrotes subfaciatus 10 2.35+1.03
Coccinelidae sp.1 adult 2 14 4.85+1.78
Coccinelidae sp.1 larvae 1 10 6.35+1.58
Cucujidae sp.1 2 3.75
Crysomelidae 5 spp. 8 6 6.69+1.18
Meloidae 2 spp. 2 3 10.95+1.94
Mycetophagidae sp.1 1 2 4.60+2.03
Scarabeidae 3 spp. 11 13.55+1,35
Tenebrionidae 2 spp. adult 22 6.10+0.95
Tenebrionidae 2 spp. larvae 21 9.50+1.03
Family 1 1 11.53
Family 2 2 13.40
Family 3 2 6.35
Hymenoptera
Formicidae
Acromyrmex sp.1 15 12 8.35+1.34
Camponotus 3 spp. 15 13 4.92+1.98
Chephalotes sp.1 10 6 3.60+0.63
Pseudomyrmex sp.1 3 2 5.60+0.96
Pachycondyla sp1 1 3 13.65£1.16
Evaniidae sp.1 1 7.10
Family 1 1 11.90
Isoptera
Armithermes 2 spp. 42 3.75+1.91
Diptera
Muscidae sp.1 1 4 11.35%1.76
Musca domestica 2 5.25
Neuroptera
Crysopidae sp.1 15 8.55+1.31
Hemiptera
Membracidae sp.1 2 6 1.00+0.98
Cicadelidae 1 7 8.70+1.06

Dermaptera



Family 1
Lepdoptera

Family 1
Opiliones

Discocyrtus oliveroi

Araneae

Salticidae sp.1
Diplopoda
Family 1
Crustacea
Isopoda
Family 1

10

10.60£1.67

3.75+0.89

7.65+£2.39

5.85+1.54

17.65+1.26

6.40+0.46
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DISCUSSAO

Os pseudoescorpides sao predadores generalistas, limitados pelo seu pequeno tamanho
e habilidade, a cagar e se alimentar de animais de mesmo tamanho ou menores do que si
mesmos (Gilbert, 1951; Weygoldt, 1969; Andrade and Gnaspini, 2002). Paratemnoides
nidificator ¢ um predador generalista de estratégia senta-e-espera que se alimenta de uma
ampla variedade de itens alimentares. Ao contrario da maioria dos pseudoescorpides, esta
espécie inclui em sua dieta animais muito maiores do que seu proprio tamanho. A caga
cooperativa de grandes presas também foi relatada em outros Paratemnoides sociais (Brach,
1978; Zeh and Zeh, 1990; Hahn and Matthiesen, 1993). A plasticidade alimentar de P.
nidificator esta relacionada a sua capacidade de capturar grandes presas cooperativamente. Os
resultados deste estudo indicam que P. nidificator em grupo € capaz de subjugar presas
aproximadamente quarto vezes maiores ¢ 60 vezes mais pesadas do que um pseudoescorpio.
Padroes similares de caca cooperativa, incluindo divisdo de alimento, tém sido registrados em
aranhas sociais (reviewed in D’Andrea, 1987; Avilés, 1997; Kim et al., 2005ab), e as
desvantagens deste tipo de comportamento sdo amplamente discutidas para os vertebrados
sociais (e.g. Giraldeau and Caraco, 2000). Em um grupo, a quantidade de alimento ingerida
por individuo ¢ menor do que o consumido por um predador solitario, contudo, a caga
cooperativa pode aumentar ndo apenas a chance do grupo obter alimento, mas ampliar a
freqliéncia de alimentagdo de todos os membros (Schneider, 1996; Ulbrich and Henschel,
1999; Kim, 2000; Amir et al., 2000, Kim et al., 2005). Nas aranhas sub-sociais, a caga
cooperative nao apenas capacita os membros do grupo a capturarem grandes presas, mas eles
fazem isto mais frequentemente, reduzindo as chances de ocorrer canibalismo entre as
individuos do mesmo grupo (Kim et al., 2005a; Whitehouse and Lubin, 2005). Em P.
nidificator a predacdo cooperativa favorece a tolerdncia mutua, a coesdo entre o grupo,
cuidado parental.

A razdo sexual tendendo para um maior nimero de fémeas foi similar ao observado
para outro Paratemnoides social (Zeh and Zeh, 1990) e também para as aranhas sociais
(Avilés, 1997; Avilés et al., 2000). Entretanto, ndo foi possivel determinar se a razao sexual

dos adultos foi ou ndo um reflexo da maior tendéncia de fémeas entre as ninfas, devido a
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identificacao do sexo neste grupo apenas poder ser feita na fase adulta. Os resultados ndo
demonstram a existéncia de um padrdo demografico entre as colonias de P. nidificator, em
outras palavras, existiu grande variagdo no nimero de individuos por instar em cada colonia
amostrada. Este fato sugere que as colonias se reproduzam e cres¢am assincronicamente,
provavelmente porque o nimero de juvenis que uma colonia possa produzir ¢ dependente do
nimero de fémeas maduras presentes. Entretanto, condi¢des climaticas podem influenciar as
decisdes das fémeas, isto porque, durante a estagdo seca foi evidenciada uma grande redugao
do ntimero de protoninfas. Os organismos vivos sdo capazes de ajustar seus comportamentos
para maximizar o sucesso reprodutivo através da relacdo custo-beneficio que diretamente
depende das caracteristicas fisicas e biologicas do ambiente. Os insetos € outros artropodos
nos tropicos tendem a se reproduzir e crescer em nimero geralmente quando o alimento e as
condi¢des climaticas ndo sdo fatores limitantes (e.g. Marquis and Braker, 1994; Gullan and
Cranston, 2005). Os resultados deste estudo demonstram que a producdo de bolsas
incubadoras ao longo do tempo em P. nidificator sugere que a alimenta¢do, ou a
disponibilidade de presas, ¢ um forte fator limitante na reprodugdo destes animais. Durante os
quatro anos de observagdes conduzidas em condi¢des naturais no Cerrado, a reproducio nao
ocorreu na estacdo seca, um periodo em que os principais itens alimentares sdo escassos e
representados em sua maior parte por presas relativamente agressivas como formigas e
aranhas (Fig. 2) (confira Del-Claro and Oliveira, 2000; Oliveira and Marquis, 2002). Para
muitos predadores, a alocagdo de energia para reprodugdo ¢ diretamente dependente da
disponibilidade de presas (Krebs and Davies, 1993; Barbosa and Castellanos, 2005; Wise,
2006). Baixas temperaturas e principalmente o estresse hidrico durante a estagdo seca no
Cerrado podem também representar um papel importante nas estratégias reprodutivas de P.
nidifictor. Entretanto, as cascas de arvores podem oferecer protecdo contra fatores climaticos
desfavoraveis e a agua pode ser obtida diretamente do corpo das presas capturadas e
consumidas.

A forésia ¢ a unica forma de dispersdo descrita para os pseudoescorpides (e.g
Weygoldt, 1969; Piomar et al., 1998), e varias espécies de invertebrados e alguns vertebrados
foram indicadas como vetores foréticos dos pseudoescorpides (Piomar et al., 1998; Zeh and
Zeh, 1992). Assim, ndo ¢ surpreendente o grande numero de diferentes espécies de artropodos
atuando como vetores foréticos de P. nidificator, tanto em campo quanto em laboratorio. A
associagdo especifica ou casuistica entre os pseudoescorpides foréticos e os vetores ndo esta
claramente definida devido a falta de informagdes, o que dificulta conclusdes finais. A

associa¢@o casual em P. nidificator também ndo permite confirmar ou rejeitar as hipoteses de
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relagdes especificas. Conclusivamente, ¢ possivel que o nimero de individuos na coldnia
estimule o aumento das tentativas de forésia, independentemente do tamanho do vetor ou do
nimero de pseudoescorpides que bem sucedidamente se prendem ao vetor.

As colonias de P. nidificator apresentaram um novo modo de dispersdo além da
forésia, a fissdo da colonia, relatada em algumas aranhas sociais (Lubin and Robinson, 1982;
Rayor and Uetz, 1990; Avilés, 1997). A forésia e a fissdo da colonia sdo solugdes para o
mesmo problema, entretanto, podem apresentar resultados diferentes. A fissdo provavelmente
represente 0 modo mais seguro para colonizar nossos troncos a curtas distancias. Estas opcao
¢ mais segura porque os individuos que dispersam em grupos, furtivamente através das frestas
das cascas da arvore, possibilitando migrar para outra arvore através dos galhos, evitando
assim o solo. Entretanto, este comportamento limita a distdncia da dispersdo, que pode ser
varias centenas de metros utilizando um vetor forético. Um problema adicional ¢ que a fissdo
aumenta as chances de ocorrer endogamia em cruzamentos de individuos aparentados de
colonias proximas (veja Avilés, 1997; Keller and Waller, 2002; Bilde et al., 2005). Em contra
ponto, o maior problema da forésia ¢ que o pseudoescorpido pode ter pouco tempo para se
prender firmemente aos apéndices do vetor e também perder o poder de decidir o destino da
migragdo. Além disso a forésia também pode dispersar individuos do mesmo sexo, reduzindo
as chances do sucesso na fundagdo de uma nova colonia, especialmente se apenas machos ou
fémeas virgens se dispersarem. Uma vantagem da forésia, em adig¢do a dispersdo de longa
distancia, ¢ que o vetor representa uma fonte alimentar adicional que pode contribuir para o
sucesso da fundacdo da nova colonia. Entretanto, Zeh e Zeh, (1992) demonstraram nao existir
evidéncias de que o comportamento de forésia tenha evoluido de uma falha da predacao. Na
literatura, os vetores em geral sdo grandes artropodos que dificilmente podem ser atacados e
subjugados por poucos ou apenas um pseudoescorpido (Piomar et al., 1998).

Este estudo € a primeira investigacao de longo prazo da historia natural de um pseudo
social, abrangendo varios anos de observagdo envolvendo aspectos distintos e gerais da
biologia e do comportamento deste animal Nos acreditamos que estas informagdes basicas,
utilizando dados de campo e laboratdrio permitirdo elaborar hipdteses mais precisas sobre a

evolucdo da socialidade permanente nos aracnideos.
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CAPITULO 3

REPERTORIO COMPORTAMENTAL E DIVISAO DE TRABALHO NO
PSEUDOESCORPIAO COOPERATIVO Paratemnoides nidificator (BALZAN,
1888) (ATEMNIDAE)
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RESUMO

Repertdrio comportamental e divisdo de trabalho no pseudoescorpido cooperativo

Paratemnoides nidificator (Balzan, 1888) (Atemnidae)

A divisdo de tarefas ¢ uma estratégia de cooperagdo que maximiza o sucesso do
forrageamento em himendpteros sociais. Embora muitas aranhas apresentem estrutura e
organizagdo social semelhante aos himenopteros, apenas polietismo temporal foi
demonstrado em poucas espécies. O pseudoescorpido cooperativo P. nidificator apresenta
caracteristicas muito similares as aranhas sociais. O presente estudo investigou em
laboratorio o repertorio comportamental e divisdo de trabalho em uma colénia reprodutiva de
P. nidificator com 94 individuos. Estudou-se a alocagdo de trabalho em coldnias manipuladas
experimentalmente em laboratério, compostas apenas por um estadio de desenvolvimento
(jovens ou adultos) ou por um sexo. Foram realizadas 44 horas de observa¢ao e quantificados
mais de 14000 atos comportamentais, distribuidos em 95 tipos distintos de atos
comportamentais, agrupados em 10 categorias comportamentais. Os resultados mostram que
uma col6nia reprodutiva de P. nidificator é organizada com polietismo temporal e sexual.
Machos e fémeas imaturas realizam a limpeza externa da coldnia e a captura das presas. As
fémeas maduras cuidam dos filhotes e constroem camaras reprodutivas. Os filhotes
constroem a maior propor¢do das camaras da colonia e fazem a limpeza interna. Colonias
formadas apenas por machos sobrevivem poucos meses (1-2). Colonias formadas por fémeas
tendem a se extinguir caso as ninfas nao se desenvolvam. Em coldnias de ninfas, o trabalho ¢
reajustado para que todas as tarefas de manuten¢do sejam executadas. Este ¢ o primeiro
estudo a demonstrar claramente divisdo de trabalho em aracnideos. Este fato sugere que a
especializacdo seja um carater adaptativo e evolutivamente antigo na espécie. Ao contrario
das aranhas cooperativas, os pseudoescorpides apresentam fatores fisiologicos (e.g.
reproducdo, ecdise, expectativa de vida) e comportamentais (e.g. sincronia comportamental

ou auto-organizac¢do) que podem viabilizar a especializagcdo em tarefas.
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ABSTRACT

Behavioral repertoire and division of labor in the cooperative pseudoscorpion

Paratemnoides nidificator (Balzan, 1888) (Atemnidae)

The division of tasks is a cooperation strategy that maximizes the forage success in social
hymenopterans. Although many spider species present colony structure and social
organization similar to the hymenopterans, only temporal polyethism was demonstrated in
few species. The cooperative pseudoscorpion P. nidificator presents very similar
characteristics to the social spiders. The present study investigated at laboratory the
behavioral repertoire and division of labor in a reproductive colony of P. nidificator with 94
individuals. The work allocation was investigated in experimentally manipulated colonies at
laboratory, composed only by one development stage (young or adults) or by a sex. They
were accomplished 44 hours of observation and quantified more than 14000 behavioral
repetitions, distributed in 95 different types of behavioral acts, grouped in 10 behavioral
categories. The results show that a reproductive colony of P. nidificator is organized with
sexual and temporal polyethism and sexual work. Males and immature females performed
the external cleaning of the colony and prey capture. The reproductive females take care of
the juveniles and build reproductive silk chambers. The nymphs build the major proportion
of the colony chambers and they make the internal cleaning. Colonies formed only by males
survive few months (1-2). Colonies formed by females tend extinguishing case the nymphs
don't emerge. In nymphs colonies, the work is readjusted so that all maintenance tasks are
executed. This is the first study to demonstrate clearly division of tasks in arachnids. This
fact suggests that the specialization is an adaptative and evolutivally old character in the
species. Opposing to the the cooperative spiders, this pseudoscorpion presents physiologic
factors (e.g. reproduction, ecdise, life time) and behavioral (e.g. behavioral synchrony or self-

organization) that can make possible the specialization in tasks.
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INTRODUCAO

A divisdo de trabalho pode ser definida como um padrdo estdvel na variagdo das
atividades entre os operarios de uma colonia (Beshers & Fewell 2001). A divisdo de tarefas
baseada em diferentes castas morfoldgicas, na idade ou/e sexo ¢ bem conhecida entre os
insetos. Algumas das vantagens apontadas para a divisdo de trabalho indicam forrageio e
exploragdo de recursos mais eficientes (Wilson 1971, Beshers & Fewell 2001). A ecologia,
organizagdo e evolugdo da divisdo de trabalho nos Hymenoptera ¢ bem conhecida e discutida
(Gordon 1996, (Traniello & Rosengaus 1997, Franks et al. 1997, Robson & Beshers 1997),
porém existem poucas evidencias de sua existéncia entre os aracnideos.

As formas mais complexas de socialidade em aranhas sd3o observadas nas espécies
sociais permanentes nao-territoriais, existindo captura cooperativa de presas e divisdo de
alimento, constru¢ao cooperativa do ninho e/ou teia de captura, sobreposicdo de geracdes e
cuidado parental cooperativo (D'Andrea 1987, Avilés 1997, Uetz, & Hebier 1997). Esta
elaborada organizag@o social nos faz questionar se ¢ possivel existir divisdo de trabalho nos
aracnideos. Contudo, até o presente momento, nenhum estudo obteve sucesso em demonstrar
a existéncia de castas morfologicamente distintas e divisdo reprodutiva de trabalho em
aracnideos (Lubin & Robinson 1982, Avilés 1993). Os estudos realizados até 0 momento ndo
sustentam a existéncia de castas comportamentais (individuos morfologicamente
semelhantes, mas com comportamentos hierarquicamente diferentes) (Lubin 1995,
Ainsworth et al. 2002, Avilés 1997), apesar das aranhas sociais apresentarem algumas das
caracteristicas comportamentais e ecologicas semelhantes aos insetos (Buskirk 1981,
D'Andrea 1987, Avilés 1997).

Apesar da falta de evidéncias concretas sobre a existéncia de castas morfologicas em
aranhas sociais, em algumas espécies observam-se diferengas comportamentais na alocacao
de trabalho baseadas no sexo e idade dos individuos. Nestes exemplos, os jovens ou as
fémeas podem atuar com maior ou menor intensidade em algumas atividades da coldnia,
como captura de presas, constru¢do e manutengdo do ninho e teia de captura (caracteristica

comportamental definida como “especializagdao de trabalho”) (Avilés 1993, 1997, Lubin
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1995, Evans 2000). Lubin (1995) investigou a especializa¢dao de trabalho em Achaearanea
wau, mas ndo obteve sucesso em demonstrar o surgimento de divisdo de trabalho
(polietismo). Segundo Lubin (1995), varios fatores podem interferir na selecao da divisao de
tarefas, como a endogamia, reduzindo a freqiiéncia de alelos raros que determinam o
altruismo reprodutivo extremo.

Uma organizagdo social semelhante a das aranhas “sociais permanentes nao-
territoriais” ¢ observada em alguns pseudoescorpides do género Paratemnoides. Esta forma
de socialidade envolve captura cooperativa de presas e divisao de alimento, construg¢do de
ninhos comunitarios, cuidado parental cooperativo e matrifagia (c.f. Brach, 1978, Zeh & Zeh,
1990). As semelhancas entre o comportamento social destes dois grupos nos fazem
questionar se poderia existir divisdo de trabalho em pseudoescorpides sociais? Os objetivos
desse estudo foram descrever o repertorio comportamental da espécie e investigar a
existéncia de divisdo de trabalho. Este estudo avaliou a hipdtese de existéncia de
especializacdo de tarefas no pseudoescorpido cooperativo Paratemnoides nidificator (Balzan,

1888) (Pseudoscorpiones, Atemnidae).
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MATERIAL E METODOS

Espécie de estudo, coleta e manutencao

O pseudoescorpido Paratemnoides nidificator ¢ encontrado sob cascas de arvores
tropicais vivas, mais comumente nas da espécie Caesalpinia pelthophoroides
(Caesalpinaceae), conhecidas popularmente como sibipiruna, uma planta muito comum na
regido de Uberlandia-MG. No periodo de outubro de 2001 a outubro de 2003 foram coletadas
25 colonias em sibipirunas no Campus Umuarama da Universidade Federal de Uberlandia.
As coldnias variaram de cinco a 70 individuos, totalizando 310 pseudoescorpides, entre
machos, fémeas e jovens. As colonias foram transportadas para o Laboratério de Ecologia
Comportamental e de Interagdes (LECI) e acondicionadas separadamente em placas de Petri
ou em potes plasticos de 1L. Os recipientes foram cobertos com papel celofane vermelho
para reduzir o estresse causado pela luz. No interior de cada pote foi colocado o fragmento de
casca da arvore onde os animais foram encontrados. Os pseudoescorpides foram alimentados
em cativeiro a cada trés dias, com operarios de cupins (Armithermes sp.) e larvas do besouro

Palembus dermestoides (Tenebrionidae).

Repertdrio comportamental e ritmo de atividade

Um repertdrio comportamental ¢ uma descri¢ao detalhada de todas as caracteristicas
comportamentais de uma espécie (Lehner 1996). Para a descri¢do do repertério, uma colonia
com de 94 individuos (30 adultos, 18 tritoninfas, 12 deutoninfas e 34 protoninfas) foi
coletada em campo e acondicionada em uma placa de Petri com 25 centimetros de didmetro
por trés centimetros de altura, juntamente com um pedago de casca de arvore. As
observagdes dos comportamentos foram realizadas com auxilio de um microscopio

estereoscopico, seguindo-se a metodologia de “amostragem de todas as ocorréncias”, ad
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libitum (sensu Altmann 1974), em sessdes de 40 minutos, com o intervalo de 15 minutos
entre duas sessdes. Inicialmente foram realizadas 10 horas de observagdes qualitativas para
elaborar uma listagem dos atos e categorias comportamentais de P. nidificator.
Posteriormente, foram concluidas 30 sessdes quantitativas de observagdo, totalizando 34
horas de estudo do repertério. Ao final deste periodo, as camaras de seda, totalmente
construidas, dificultaram a observacdo, interferindo na quantificagdo dos comportamentos.
As observagdes foram encerradas neste momento porque ndo era possivel observar os
comportamentos dos animais dentro das placas de Petri. Os Machos e fémeas imaturas da
colonia foram marcados com tinta atoxica de aeromodelismo para observagdes de
comportamento reprodutivo e trabalho na coldnia.

Nao existem muitos métodos para verificar se um repertdrio comportamental feito em
laboratorio expressa os comportamentos que deveriam ser observados em natureza. Uma das
técnicas empregada ¢ a andlise de ‘“cobertura da amostra”. Este método verifica a
probabilidade de que o proximo ato registrado em um catalogo ou repertorio comportamental
seja um comportamento ainda ndo quantificado (Fagen & Goldman 1977, Lehner 1996). E
calculado através da expressao:

©=1-(Ni+i)
sendo N; o nimero de comportamentos observados apenas uma vez ¢ i ¢ o numero total de
atos comportamentais. Quando © se aproxima de 1, considera-se que a amostra registra
quase todos os atos comportamentais da espécie estudada, ou seja, a probabilidade de que o
proximo ato comportamental amostrado seja um novo comportamento ¢ relativamente baixa.
O estudo ¢é considerado completo quando O varia entre 0,90 e 0,99.

O ritmo de atividade da espécie (preferéncia por forragear em um periodo especifico
do dia) foi determinado com a contagem dos animais em movimento (realizando qualquer
tipo de movimento com duragdo minima de dois minutos) e em descanso em dez minutos a

cada duas horas durante 48 horas nas estagoes seca ¢ chuvosa.
Coldnias experimentais e fluxograma de atividades
Para testar a distribuicao e ajuste das tarefas em coldnias com diferentes composigdes

de individuos, foram determinados grupos experimentais. Cinco colOnias foram coletas e

preparadas para cada tratamento, sendo: o tratamento I formado apenas por machos (CM —
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Colonias de Machos), tratamento II formado apenas por ninfas (CN — Colonias de Ninfas) e o
tratamento III constituido apenas por fémeas (CF — Colonias de Fémeas). Cada grupo foi
preparado em uma placa de Petri de 10cm de didmetro contendo um fragmento de casca de
arvore ¢ 7-10 individuos. Cada colonia foi observada por cinco horas, divididas em 10
sessoes de 30 minutos, seguindo-se a amostragem de todas as ocorréncias, em um periodo
maximo de trés meses, totalizando 75 horas para todos os tratamentos. Ao final, foi
elaborado um fluxograma com os valores médios das tarefas (seqiiéncias comportamentais)
para cada tratamento. Os fluxogramas experimentais foram comparados com o diagrama de
trabalho da colonia reprodutiva (controle) utilizada para a descricdo do repertorio

comportamental com teste G.
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RESULTADOS

Ritmo de atividades e repertério comportamental

Ao final das 44 horas de observagdo de uma colonia reprodutiva de P. nidificator com
94 individuos, quantificou-se 95 atos comportamentais distintos, agrupados em 10 categorias
comportamentais, somando-se 14.431 repeticdes dos atos comportamentais para os quatro
estagios de desenvolvimento (protoninfas, deutoninfas, tritoninfas e adultos). O repertorio
comportamental da espécie estd detalhado na Tabela 1. A descricdo detalhada dos atos
comportamentais estd listada no Anexo 1. Os animais apresentaram ritmo de atividade
semelhante ao longo de 24 horas, havendo um pequeno pico entre 21:00 as 03:00h para as
estacdes seca e chuvosa (Figura 1). O niimero de atos comportamentais exibidos por cada
estagio de desenvolvimento de P. nidificator e os respectivos valores da cobertura da amostra
estdo na Tabela 2. As freqiiéncias de cada categoria comportamental para os estagios juvenis
e adulto estdo organizadas na Figura 2. A Figura 3 apresenta a progressao da quantificacao de
novos atos comportamentais ao longo do periodo de estudo da coldonia reprodutiva de P.

nidificator.
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Tabela 1. Repertorio comportamental de Paratemnoides nidificator (Pseudoscorpiones, Atemnidae), descrito a partir de uma colonia com 94
individuos (30 adultos, 18 tritoninfas, 12 deutoninfas e 34 protoninfas) mantidos em cativeiro (34hs de observacao, 30 sessdes de 40min).

Adulto Tritoninfas Deutoninfas Protoninfas
Categoria Comportamental Ocorréncia  Freqiiéncia  Ocorréncia  Freqiiéncia Ocorréncia Freqiiéncia Ocorréncia Freqiiéncia
(n) (%) (n) (%) (n) (%) (n) (%)
1-Limpeza
1.1 Limpar pedipalpos com as queliceras 238 4,09 83 2,4 20 1,35 19 0,52
1.2 Remover restos de alimento da colonia 5 0,09 2 0,06 0 0 0 0
1.3 Remover exoesqueletos velhos da colonia 3 0,05 3 0,09 2 0,15 6 0,17
1.4 Remover presas mortas da colonia 2 0,03 0 0 0 0 0 0
Total 248 4,27 88 2,54 22 1,5 25 0,69

2 - Comunicagao e Interagao social

2.1.1.1 Protoninfa tocando (--) no abdome 2 0,03 4 0,12 2 0,15 5 0,15
2.1.1.2 Protoninfa tocando (--) nos pedipalpos 8 0,14 6 0,17 5 0,34 13 0,35
2.1.2.1 Deutoninfa tocando (--) no abdome 1 0,02 1 0,03 2 0,15 2 0,06
2.1.2.2 Deutoninfa tocando (--) nos pedipalpos 2 0,03 2 0,06 4 0,28 3 0,09
2.1.3.1 Tritoninfa tocando (--) no abdome 4 0,07 2 0,06 1 0,08 2 0,06
2.1.3.2 Tritoninfa tocando (--) nos pedipalpos 12 0,21 13 0,38 2 0,15 7 0,2
2.1.4.1 Adulto tocando (--) no abdome 27 0,46 5 0,14 1 0,08 0 0

2.1.4.2 Adulto tocando (--) nos pedipalpos 68 1,17 13 0,38 1 0,08 9 0,25

2.2.1 Protoninfa emitindo Sinalizacao

Lateralizada Horizontal com Pedipalpo Direito

para... 1 0,02 2 0,06 2 0,15 7 0,2
2.2.2 Protoninfa emitindo Sinalizacao

Lateralizada Horizontal com Pedipalpo

Esquerdo para... 1 0,02 5 0,14 3 0,21 7 0,2
2.2.3 Protoninfa emitindo Sinalizagdo

Lateralizada Horizontal com os dois Pedipalpos

opostos para... 0 0 1 0,03 0 0 8 0,23
2.2.4 Protoninfa emitindo Sinalizacao

Lateralizada Horizontal com os dois Pedipalpos 2 0,03 6 0,17 5 0,35 57 1,55




simultineos para...

2.3.1 Deutoninfa emitindo Sinalizac¢ao
Lateralizada Horizontal com Pedipalpo Direito
para...

2.3.2 Deutoninfa emitindo Sinalizagao
Lateralizada Horizontal com Pedipalpo
Esquerdo para...

2.3.3 Deutoninfa emitindo Sinalizac¢ao
Lateralizada Horizontal com os dois Pedipalpos
opostos para...

2.4.1 Tritoninfa emitindo Sinalizacao
Lateralizada Horizontal com os dois Pedipalpos
opostos para...

2.4.2 Tritoninfa emitindo Sinalizagao
Lateralizada Horizontal com os dois Pedipalpos
simultaneos para...

2.5.1 Adulto emitindo Sinalizagdo Lateralizada
Vertical com o Pedipalpo Direito para...

2.5.2 Adulto emitindo Sinalizagdo Lateralizada
Vertical com o Pedipalpo Esquerdo para...
2.5.3 Adulto emitindo Sinalizagdo Lateralizada
Vertical com os dois Pedipalpos opostos para...
2.5.4 Adulto emitindo Sinalizagdo Lateralizada
Vertical com os dois Pedipalpos Simultaneos
para...

2.5.5 Adulto emitindo Sinalizagdo Lateralizada
Horizontal com Pedipalpo Direito para...

2.5.6 Adulto emitindo Sinalizagdo Lateralizada
Horizontal com Pedipalpo Esquerdo para...
2.5.7 Adulto emitindo Sinalizagdo Lateralizada
Horizontal com os dois Pedipalpos opostos
para...

116

121

49

0,05
0,07

0,03

0,02

2,08

0,84

0,03

0,03

0,03

0,09

0,14

0,06

0,04

62



2.5.8 Adulto emitindo Sinalizagao Lateralizada
Horizontal com os dois Pedipalpos simultaneos
para...
2.5.9 Adulto Sinal de agrupamento
2.6 Empurrar e abrir caminho
2.7 Recuar quando tocado
2.8 Usar 1 pedipalpo para segurar 1 pedipalpo
de outro individuo
2.9 Usar 1 pedipalpo para segurar 1 pedipalpo
de outro individuo e arrasté-lo
2.10 Usar 2 pedipalpos para segurar 1
pedipalpo de outro individuo
2.11 Usar 2 pedipalpos para segurar 1
pedipalpo de outro individuo e arrasta-lo
2.12 Usar 2 pedipalpos para segurar os 2
pedipalpos de outro individuo
2.13 Usar 2 pedipalpo para segurar os 2
pedipalpos de outro individuo e arrasta-lo
2.14 Individuos atraidos ao local da sinalizagao
2.15 Sinalizando com os 2 pedipalpos enquanto
se alimenta

Total
3 — Forrageamento
3.1 — Ataque
3.1.1 Individuo atacando a presa sozinho
3.1.2 Individuos atacando a presa em grupo
3.1.3 Individuos investindo rapidamente contra
a presa
3.1.4 Individuos investindo pausadamente
contra a presa
3.1.5 recebendo ajuda para transportar a presa
3.1.6 Individuo investindo contra uma presa ja
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capturada

3.1.7 Abandonando a presa capturada para
atacar outras presas em movimento

3.1.8 Investidas malsucedidas contra a presa
3.1.9 Abandonar a presa em tanatose
3.2-Alimentagado

3.2.1 Sugar presas vivas

3.2.2 Individuos sugando as presas isolados do
restante

3.2.3 Somente adultos sugando juntos a presa
3.2.4 Adultos e ninfas sugando juntos a presa
3.2.5 Somente ninfas sugando juntas a presa
3.2.6 Empurrando os recém-chegados

3.2.7 Lutando pela presa

3.2.8 Individuos se movimentando ao redor da
presa

3.2.9 Abandonar a presa capturada

Total

4 — Cuidado Parental

4.1 Fémea tecendo ninho

4.2 Fémea ocupando uma camara pronta

4.3 Fémea excluindo coespecifico de seu ninho
em construcao

4.4 Fémea descansando no interior do ninho
4.5 Fémea se movimentando no interior do
ninho

4.6 Fémea tocando as paredes do ninho com os
pedipalpos

4.7 Fémea tocando os embrides com o0s
pedipalpos

4.8 Fémea tocando as protoninfas com os
pedipalpos

NN
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0,03
0,12
0,09
0,48
0,09
0,69
1,24

0,09
0,02

1,2
0,03
7,76

3,08
0,09

0,07
1,31

0,33
0,17
1,45

0,5

0,03
0,03
0,46
0,26

1,7
1,53
0,06
0,03
2,63

7,86

[

6,61
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0,09

1,33
0,73
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4.9 Fémea transportando fragmentos de
madeira para o interior do ninho

4.10 Fémea colocando fragmentos de madeira

nas paredes do ninho
4.11 Fémea parada sobre os embrides de
segundo estagio
4.12 Fémea parada no ninho junto de suas
protoninfas
4.13 Fémea excluindo coespecifico de um
ninho que ja estava construido
Total
5 - Exploratoério
5.1 Caminhar fora dos ninhos
5.2 Caminhar dentro dos ninhos
5.3 Caminhar fora do fragmento de madeira
5.4 Movimentando-se 180 graus
5.5 Caminhando para tras
5.6 Investigando a presa
5.7 Entrando no ninho
5.8 Saindo do ninho
Total
6 - Imobilidade
6.1 Descansando sozinho
6.2 Parado sobre o algodao
6.3 Descansando dentro do ninho
6.4 Descansando fora do ninho
6.5 Permanecer no estado de torpor que
precede a ecdise
Total
7 - Tecendo camaras de ecdise
7.1 Ninfas tecendo sozinhas
7.2 N1 tecendo com
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7.3 N2 tecendo com 0 0 9 0,26 41 2,78 41 1,11

7.4 N3 tecendo com 0 0 14 0.4 9 0,62 40 1,09
Total 0 0 248 7,17 294 19,9 504 13,7

8 - Defesa

8.1 Recuo répido devido agressdo da presa 14 0,24 3 0,09 2 0,15 0 0
Total 14 0,24 3 0,09 2 0,15 0 0

9 - Matrifagia

9.1 Ninfas se alimentando da mae 3* 0 0 0 4 0,27 25 1,09
Total 3 0 0 0 4 0,27 25 1,09

10 - Outros

10.1 Ecdise 0 0 8 0,23 1 0,07 4 0,12

10.2 Esfregar o abdome no fragmento de

madeira 34 0,58 0 0 0 0 0 0

10.3 Tentativas de forésia 16 0,28 0 0 0 0 0 0

10.4 Tocando o ventre do abdome com um

pedipalpo 4 0,07 0 0 0 0 0 0

10.5 Individuos praticando canibalismo 2 0,03 4 0,12 2 0,14 4 0,12
Total 56 0,96 12 0,35 3 0,2 8 0,24

Somatorio dos atos 5812 100 3461 100 1477 100 3681 100

Legenda. *=fémeas oferecendo-se como presas aos filhotes.
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Porcentagem de individuos em atividade
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Figura 1. Ritmo de atividade de Paratemnoides nidificator em 24 horas de observagdo em

uma colonia em laboratério nas estagdes seca e chuvosa.

Tabela 2. Numero de atos comportamentais exibidos e valores de cobertura da amostra (0)

para cada estagio de desenvolvimento de Paratemnoides nidificator.

Adultos Tritoninfas Deutoninfas Protoninfas
Numero de atos 81 60 42 44
comportamentais
0 0,9986 0,9977 0,9946 0,9992




Frequéncia de cada categoria (%)

Numero de atos comportamentais
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Figura 2. Freqiiéncia das categorias comportamentais amostradas em 34 horas de
observagdes em uma colonia reprodutiva de P. nidificator. A referéncia do nimero das
categorias encontra-se na Tabela 1. [Estagios juvenis: Protoninfas (1° instar), Deutoninfas (2°

instar), Tritoninfas (3° ninfas)].
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Figura 3. Progressdo dos registros de novos atos comportamentais exibidos por
Paratemnoides nidificator em condi¢ées de cativeiro durante 34 horas de observagdes

quantitativas.
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Divisdo de trabalho em colonias reprodutivas

As colonias de P. nidificator sdo organizadas com divisdo de trabalho sexual,
reprodutivo e etdrio. Machos e fémeas imaturas realizaram tarefas similares, atuando
principalmente na captura das presas e limpeza externa dos ninhos (remog¢do de restos de
exoesqueletos de presas e exuvia) (Figura 4) Estes individuos também participaram direta e
indiretamente no cuidado parental permitindo que os filhotes se alimentem de suas presas ou
ofertando alimento diretamente as ninfas. O cuidado parental efetivo foi provido pelas
fémeas reprodutivas, envolvendo protecao dos jovens e oferta de presas e/ou coleta de presas
abatidas no exterior na colonia. As fémeas reprodutivas também atuaram no crescimento
fisico da colonia por intermédio da constru¢do de novas camaras reprodutivas, porém em
menor propor¢ao (cerca de 35% das camaras da coldnia). Os jovens foram os responsaveis
pela constru¢do da maior propor¢ao de camaras da colonia, ou seja, os principais
responsaveis pelo crescimento fisico da colonia. Os juvenis também executaram a limpeza
interna das camaras ao remover exuvia e restos de presas do interior dos ninhos (Figura 4).

As tritoninfas eventualmente contribuiram na captura das presas.

Coldnias experimentais e divisdo de trabalho

As coldnias experimentais, desprovidas de alguns estagios de desenvolvimento, se
comportaram diferentemente da colonia madura utilizada para a descri¢do do repertdrio
comportamental. Agrupamentos formados apenas por machos ndo apresentaram camaras de
seda. Os machos apresentam glandulas de seda reduzidas e assim ndo trabalham nas
construgdes. Em casos de placas de Petri com camaras construidas previamente, nao
verificou-se atividades de limpeza interna, acumulando-se fezes e restos de presas,
facilitando a proliferagdo de fungos (Figura 5).

Colonias constituidas apenas por fémeas apresentaram poucas camaras de seda (2+1,
n=5). Estas camaras foram construidas somente por fémeas inseminadas antes da realocagao
para o experimento, servindo apenas de abrigo para estas e seus embrides. A limpeza interna
das camaras também nao foi observada. As colonias de fémeas sobreviveram em média trés
meses (1 més, n=5). A estabilidade e crescimento da colonia apenas foram alcangados apds

a eclosdo das protoninfas (Figura 6).
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As colonias formadas por ninfas apresentaram todas as caracteristicas de manutengao
observadas nas colonias maduras. Diferentemente dos individuos mantidos na col6nia adulta,
as ninfas exibiram ajuste de atividades. Estas foram capazes de capturar suas presas
cooperativamente, construir suas cAmaras de seda e realizar ambas as formas de limpeza da
colonia, interna ¢ externa. As atividades de manutencdo das colonias foram diferentes entre
os trés grupos experimentais (CM, CN, CF) e controle (colonia madura) (G=201,57, DF=12,
p<0.0001) (Figura 7).

Fémeas nio- -
raeeaes sexualmente Fémeas
3205} maduras madu"ras
1% f — i 1 79%
: " anutencao |e—
Capturade | " N 9 n
: 7 da colbnia n
Presas n f
T n 40%: Limpeza
68%0 i | | interna das
i | Construcio e camaras
MaChOS =====§=== =======EE manutengao das ‘===I:
s | camaras de seda
2 " (o)
" )
Limpeza externa : 10% A 4 100%
éS Cémaras '&=================’ Nlnfas

———p Trabalho efetivamente realizado pelo sexo

_____ » Trabalho eventualmente realizado pelo sexo

=———————9 Cuidado parental

Figura 4. Diagrama da organizacdo da divisdo de trabalho em coldnias reprodutiva de P.
nidificator. O fluxo das setas considera o ponto inicial como sendo uma colonia fundada por
machos e fémeas (reprodutivas ou nao). As linhas preenchidas representam acao realizada
efetivamente pelo estagio de desenvolvimento em questdo. As linhas pontilhadas significam
eventual contribuicdo da classe na tarefa. Linhas duplas significam atuacdo no cuidado
parental. Valores de porcentagem indicam quanto cada estddio contribuiu para uma tarefa

especifica. Cores semelhantes indicam mesma tarefa.
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Figura 5. Diagrama da organiza¢do da divisdo de trabalho em coldnias constituidas apenas

por machos do pseudoescorpido P. nidificator.
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Figura 6. Diagrama da organiza¢do da divisdo de trabalho em coldnias constituidas apenas

por fémeas do pseudoescorpiao P. nidificator.
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Figura 7. Diagrama da organiza¢do da divisdo de trabalho em colonias constituidas apenas

por ninfas do pseudoescorpido P. nidificator.
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Apéndice 1. Descrigdo dos atos comportamentais exibidos por Paratemnoides nidificator em

condicdes de cativeiro em 34 horas de observacgdes quantitativas.
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Ato de direcionar os pedipalpos, um apods o outro, limpar os dedos e o bulbo com as queliceras. Animais
em movimento limparam mais seus pedipalpos.

Transporte da carcaca da presa para fora do fragmento de madeira.

Transporte de exuvia para fora do fragmento de madeira.

Transporte de presas que foram mortas, mas ndo sugadas para fora do fragmento de madeira.

Protoninfa tocando com os pedipalpos o abdome do individuo “X”.

Protoninfa usando os pedipalpos para tocar os pedipalpos do individuo “X”.

Deutoninfa tocando com os pedipalpos o abdome do individuo “X”.

Deutoninfa usando os pedipalpos para tocar os pedipalpos do individuo “X”.

Tritoninfa tocando com os pedipalpos o abdome do individuo “X”.

Tritoninfa usando os pedipalpos para tocar os pedipalpos do individuo “X”.

Adulto tocando com os pedipalpos o abdome do individuo “X”.

Adulto usando os pedipalpos para tocar os pedipalpos do individuo “X”.

Protoninfa emitindo sinalizagdo lateralizada horizontalmente com o pedipalpo direito para o individuo
“X”.

Protoninfa emitindo sinalizagdo lateralizada horizontalmente com o pedipalpo esquerdo para o
individuo “X”.

Protoninfa emitindo sinalizagdo lateralizada horizontalmente com ambos os pedipalpos opostamente
para o individuo “X”.

Protoninfa emitindo sinalizagdo lateralizada horizontalmente com ambos os pedipalpos
simultaneamente para o individuo “X”.

Deutoninfa emitindo sinalizaggo lateralizada horizontalmente com o pedipalpo direito para o individuo
“X”.

Deutoninfa emitindo sinalizagdo lateralizada horizontalmente com o pedipalpo esquerdo para o
individuo “X”.

Protoninfa emitindo sinalizagdo lateralizada horizontalmente com ambos os pedipalpos opostamente
para o individuo “X”.

Tritoninfa emitindo sinalizagdo lateralizada horizontalmente com ambos os pedipalpos opostamente
para o individuo “X”.

Tritoninfa emitindo sinalizag@o lateralizada horizontalmente com ambos os pedipalpos simultancamente
para o individuo “X”.

Adulto emitindo sinalizacdo lateralizada verticalmente com o pedipalpo direito para o individuo “X”.
Adulto emitindo sinalizacdo lateralizada verticalmente com o pedipalpo esquerdo para o individuo “X”.
Adulto emitindo sinalizagdo lateralizada verticalmente com ambos os pedipalpos opostamente para o

individuo “X”
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Adulto emitindo sinalizagao lateralizada verticalmente com ambos os pedipalpos simultaneamente para
o individuo “X”.

Adulto emitindo sinalizagdo lateralizada horizontalmente com o pedipalpo esquerdo para o individuo
“X”.

Adulto emitindo sinalizagdo lateralizada horizontalmente com o pedipalpo esquerdo para o individuo
“X”.

Protoninfa emitindo sinalizagdo lateralizada horizontalmente com ambos os pedipalpos opostamente
para o individuo “X”.

Protoninfa emitindo sinalizagdo lateralizada horizontalmente com ambos os pedipalpos
simultaneamente para o individuo “X”.

Adulto emitindo pequena e rapida vibragdo de pedipalpos na presenga de grandes presas para recrutar
outros pseudoescorpioes.

Empurrando outro individuo com os pedipalpos.

Recuando ou fugindo para tras quando tocado por outro individuo.

Pseudoescorpido usando um pedipalpo para segurar um pedipalpo de outro individuo.

Pseudoescorpido usando um pedipalpo para segurar um pedipalpo de outro individuo e puxa-lo em sua
direcéo.

Pseudoescorpido usando ambos os pedipalpos para segurar um pedipalpo de outro individuo.
Pseudoescorpido usando ambos os pedipalpos para segurar um pedipalpo de outro individuo e puxa-lo
em sua diregao.

Pseudoescorpido usando ambos os pedipalpos para segurar os dois pedipalpos de outro individuo.
Pseudoescorpido usando ambos os pedipalpos para segurar os dois pedipalpos de outro individuo e
puxa-lo em sua direcao.

Individuos se direcionando para o local onde o sinal de agrupamento foi emitido.

Comunicacdo por sinalizacdo entre individuos sugando a presa.

Pseudoescorpido atacando sozinho contra a presa.

Pseudoescorpides acatando a presa em grupo.

Individuo investindo rapida e continuamente contra a presa.

Individuo investindo contra a presa com curtas pausas consecutivas.

Individuo investigando um grupo de pseudoescorpides transportando uma presa.

Pseudoescorpido investindo e atacando uma presa que estava sendo transportada por outro individuo.
Pseudoescorpido abandonando a presa abatida para investir contra outras presas em movimento.
Investida contra a presa, seguida de falha na captura.

Individuos abandonando a presa por esta realizar comportamento de tanatose.

Alimentar de presa abatida no instante. Diferente de se alimentar de presas abatidas em outros periodos.
Individuo sugando sozinho a presa.

Somente adultos compartilhando a presa

Adultos e ninfas compartilhando a presa.

Somente ninfas compartilhando a presa.
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Pseudoescorpides empurrando individuos recém-chegados ao grupo de alimentacao.
Individuos lutando pela posse da presa abatida.
Individuos se movimentando ao redor da presa, procurando por espago para se alimentar.

Individuos que abateram uma presa, mas a abandonaram depois de ser morta, sem se alimentar.

Fémea construindo a cdmara com seda produzida e incorporada com as queliceras.

Fémea optando por ocupar uma camara vazia construida anteriormente por outro individuo.

Fémea empurrando com os pedipalpos outros individuos para fora de sua camara em construgao.
Fémea repousando no interior da camara.

Fémea se movimentando dentro do ninho.

Fémea realizando manutengio e limpeza das paredes internas da camara.

Fémea manipulando e limpando a bolsa incubadora.

Fémea tocando e verificando seus filhotes.

Fémea transportando fragmentos de madeira nas queliceras para o ninho.

Fémea inserindo fragmentos de madeira nas paredes da camara, e depositando fios de seda sobre estes.
Fémea imodvel repousando sobre os embrides de segundo instar.

Fémea imdvel no interior da cdmara, repousando junto as protoninfas.

Fémea escolhendo uma cadmara de descanso para se reproduzir, ¢ empurrando todos os outros

individuos para fora.

Pseudoescorpido se movimentando do lado externo dos ninhos comunitarios.

Individuos se movimentando no interior dos ninhos comunitarios. Deslocamentos dentro de um mesmo
ninho, como também de um ninho para outro.

Pseudoescorpido se movimentando fora do fragmento de madeira, com resisténcia do animal a retornar
a0 mesmo.

Individuos realizando movimento de cento e oitenta graus, giro de corpo parcial.

Individuos andando para tras e orientando seus pedipalpos bem a frente das queliceras.

Pseudoescorpido perseguindo uma presa, mas evitando toca-la com os pedipalpos. Individuos exibindo
este comportamento poderiam estar analisando a presa como um possivel vetor forético.

Entrando no ninho comunitario.

Abandonando o ninho comunitario.

Individuo repousando afastado dos demais. O pseudoescorpido se afasta dos ninhos comunitarios, cerca
de trés centimetros, ¢ permanece imovel por um periodo. As aproximagdes de outros individuos ndo
foram bem aceitas, ¢ em todas as ocasides, o individuo perturbado procurou por outros locais. Como
somente adultos exibiram este comportamento, acreditamos que possa significar estes individuos
estavam forrageando, esperando pela aproximag@o de uma presa.

Individuos repousando sobre a bola de algoddo fora do fragmento de madeira. Talvez os
pseudoescorpides procuravam por umidade.

Pseudoescorpides repousando dentro de um ninho.
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Individuos repousando ao lado externo das camaras comunitarias, mas junto de outros individuos.

Individuos no estado de torpor que precede a ecdise.

Juvenis tecendo sozinhos uma camara de seda, enquanto outros filhotes repousaram no interior da
construgao.

Protoninfa tecendo cooperativamente com individuo “X”.

Deutoninfa tecendo cooperativamente com individuo “X”.

Tritoninfa tecendo cooperativamente com individuo “X”.

Comportamento defensivo de fuga para tras quando atacado pelo presa ou predador.

Ninfas se alimentando da mae durante comportamento de matrifagia

Realizando troca de exoesqueleto

Ato de esfregar a extremidade final do abdome em pequenos fragmentos de madeira. Este
comportamento pode estar relacionado com limpeza do abdome.

Tentativas de realizar forésia com a presa. Os pseudoescorpides se agarravam a presa € permaneciam
imoveis até o abate desta por outros individuos da col6nia

Ato de tocar a parte ventral do abdome com um dos pedipalpos por um periodo aproximado de dois
minutos. Este comportamento pode estar relacionado com remogdo do espermatdforo que
acidentalmente se aderiu a abertura genital da fémea.

Comportamento de canibalismo. Este comportamento somente foi observado em condigdes de restrigdo
alimentar. Alguns filhotes foram predados durante o periodo de fragilidade apos a ecdise. Apds a muda,
foi capturado cooperativamente pelos outros irmdos. O canibalismo ocorreu quando um adulto foi ferido
pela presa. Apos a captura da presa, o pseudoescorpido ferido foi atacado cooperativamente pelos outros
adultos. Em condi¢des de oferta de uma pequena presa (2mm) para cada 10 individuos, depois estes
terem abatido as presas, atacaram ¢ mataram outros individuos saudaveis. Cerca de cinco adultos

abatidos e sugados coletivamente em cada oferta.
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DISCUSSAO

A divisdo de trabalho ¢ um atributo fundamental para se entender a complexidade da
organizagdo social e sua evolugdo nos animais vertebrados e invertebrados (Gordon 1996,
Beshers & Fewell 2001). Neste contexto, o repertorio comportamental representa uma
importante ferramenta que, além de auxiliar em uma ampla gama de estudos
comportamentais, possibilita entender a divisao de tarefas (Lehner 1995). Assim, o repertdrio
comportamental de P. nidificator nos permite entender a divisdo de trabalho na espécie e
contribui para a compreensao de comportamentos exibidos pelo grupo e por outros
artropodos sociais. A primeira etapa do estudo revelou que o ritmo de atividades de P.
nidificator mantém-se quase constante ao longo do dia. Esta observagdo apenas sugere que
estes animais tenham maior sincronia de atividade no periodo noturno e ndo uma preferéncia
por este periodo. A atividade noturna € uma caracteristica plesiomorfica nos aracnideos,
assim, o forrageio noturno em P. nidificator pode ndo representar uma caracteristica
adaptativa. A auséncia de um periodo especifico de atividades pode significar a existéncia de
alternancia de atividade na colonia. Ou seja, enquanto alguns individuos forrageiam ou
realizam atividades de manutengdo da colonia, outros podem repousar, conferindo redugdo
de gastos energéticos na colonia.

O repertorio comportamental de P. nidificator mostrou-se amplamente diversificado,
superando o numero de atos comportamentais descritos para outros aracnideos sul-
americanos. Comparando-se os resultados com as informagdes publicadas sobre outros
aracnideos, observa-se que os pseudoescorpides investem mais tempo em repouso do que os
opilides Discocyrtus oliverioi Soares, 1945 (Gonyleptidae) (Elpino-Campos et al. 2001) e
Ilhaia cuspidata Roewer, 1913 (Gonyleptidae) (Pereira et al. 2004). As categorias de repouso
e exploragdo também foram mais freqiientes do que o observado no escorpiao amarelo Tityus
serrulatus Lutz & Mello, 1922 (Buthidae) (Mineo et al. 2003). Este fato apdia a hipdtese de
alternancia de atividade entre os individuos da coldnia. A maior complexidade do repertdrio

comportamental de P. nidificator em relacdo a estes outros aracnideos provavelmente deve-



78

se a complexidade da organizagdo social. De fato, quanto mais complexa ¢ a organizacao
social, maior serd o repertorio da espécie (Lehner 1996, Alcock 1993).

A categoria “comunica¢do” foi a mais diversificada e muito freqiiente no repertdrio
comportamental de P. nidificator. Os atos comportamentais relacionado a comunicagio
foram mais freqiientes no repertorio dos adultos e protoninfas e menos representativos em
deutoninfas e tritoninfas. Os comportamentos de sinalizagdo, mais comuns nos adultos,
podem ser explicados pelos eventos reprodutivos. A corte dos pseudoescorpides ¢ precedida
pelo reconhecimento do sexo e da receptividade, mediada por diferentes seqiiéncias de
vibragdes de pedipalpos (Zeh & Zeh 1996). Além disso, os processos de recrutamento e
comunicagdo durante o ataque as presas e alimentagdo também contribuiram para elevar o
registro das sinaliza¢des. A intensa comunicagdo entre as protoninfas pode estar relacionada
ao reconhecimento entre os individuos de mesma ninhada. Os relatos disponiveis na
literatura demonstram que a comunicagdao em Pseudoscorpiones, mediada por vibragdes de
pedipalpo, relacionam-se ao comportamento reprodutivo (veja Weygoldt 1969, Zeh & Zeh
1996).

O repertorio comportamental de P. nidificator forneceu importantes dados sobre
comunicagdo na colonia. As vibragdes de pedipalpo apresentam outras fungdes além da
reproducdo. E possivel que este mecanismo de comunicagdo, comum nos Cheliferoidea,
tenha evoluido para outras funcdes sociais, como recrutamento para ataque, disputas ndo
agressivas pelo alimento e reconhecimento dos filhotes. Talvez o indicio mais forte da
evolucdo desta forma de comunicagdo seja a troca de vibragdes entre as ninfas
(principalmente entre protoninfas), que at¢ o momento nao foi registrada em outra espécie.
Este ¢ o primeiro repertério comportamental descrito para a ordem Pseudoscorpiones. A
analise de cobertura da amostra confirma que o repertoério comportamental de P. nidificator,
para todos os estagios de desenvolvimento, ¢ relativamente completo, sendo muito pequena a

probabilidade de se observar um novo ato comportamental.

Organizacao social e divisdo de trabalho em Paratemnoides nidificator

A divisdo de trabalho pode ser definida como um padrdo estdvel de variacdo no
trabalho realizado pelos operarios de uma coldnia (Wilson 1971, Beshers & Fewell 2001). A
divisdo de tarefas ¢ bem clara em alguns himendpteros e nos isopteros (Wilson 1971), porém

entre os aracnideos, ainda permanece controversa (D’Andrea 1987, Avilés 1997, Lubin
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1995). Embora muitos pesquisadores acreditem que a divisdo de tarefas ocorra entre as
aranhas sociais na natureza, a maioria dos estudos ndo pode comprovar sua existéncia. Este ¢
o primeiro estudo a mostrar claramente a existéncia de divisdo de trabalho com polietismo
temporal e sexual em um aracnideo. A coldnia estavel (compostas por machos, fémeas e
filhotes) utilizada neste estudo exibiu nitida organizacao de tarefas em relagdo a idade e ao
sexo dos individuos. Em coldnias privadas de um dos estagios de desenvolvimento, o
ajustamento de outros individuos na tarefa manteve a estabilidade e a sobrevivéncia da
colonia. O ajustamento reflete a complexidade social da espécie. A divisdo de trabalho
certamente contribui para um melhor desenvolvimento da coldnia e sobrevivéncia dos
individuos, maximizando o sucesso reprodutivo de cada membro do agregado (e.g Capl e 2)
(Wilson 1971, Beshers & Fewell 2001).

As condi¢des favordveis para especializagdo em tarefas em aranhas sociais ainda
provoca opinides controversas entre os pesquisadores. D’ Andrea (1986) apresentou um vasto
estudo descritivo sobre comportamento e socialidade em varias espécies de aranhas. Este
autor enfatizou a complexidade social deste grupo, provavelmente oferecendo condi¢des para
o trabalho especializado em algumas espécies. Porém, a caréncia de dados empiricos nao
apoiou sua hipdtese e ndo convenceu outros pesquisadores (e.g. Plateaux-Quenu et al. 1997).
Contudo, estudos experimentais também ndo obtiveram sucesso em demonstrar divisao de
trabalho em aranhas coloniais Theridiidae (Lubin 1995). Posteriormente, Ainsworth et al.
(2002) também ndo encontraram especializacdo em forrageamento em uma Eresidae social.
Evans (2000) registrou alguns dos poucos resultados empiricos disponiveis na literatura e
favoraveis a divisao de trabalho, ao observar que os machos sub-adultos de duas espécies de
Diaea (Eresidae) contribuem para a construgao da teia de captura de presas.

As aranhas sociais apresentam caracteristicas comportamentais similares aos
himenopteros sociais, compondo o cenario adequado para a evolugdo da divisdo de trabalho
(Lubin 1995). Dentre estas caracteristicas, podemos destacar o forrageio cooperativo (ataque
cooperativo e divisdo das presas abatidas), construcdo cooperativa do ninho e individuos
morfologica e fisiologicamente aptos a desempenhar uma ampla gama de tarefas diferentes
(D’Andrea 1986, Avilés 1997). Mas se as aranhas apresentam as condi¢des necessarias para
a evolucdo da divisdo de trabalho, por que ela nao existe? Lubin (1995) ressaltou que a
endogamia pode ser um fator restritivo para a evolug@o da divisdo de trabalho. A reproducao
endogdmica (comum nas aranhas sociais) favorece baixa variacdo genética, restringe a
segregacdo dos raros alelos que determinam o altruismo (esperado para a divisdo de

trabalho). A endogamia contribui para a homozigose, limitando a expressao dos genes de
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altruismo extremo que apenas ocorrem na heretozigose (para mais detalhes confira Lubin
1995, Michod 1980, 1993).

Além das restrigdes reprodutivas e genéticas, a especializacdo em tarefas pode nao
incrementar o sucesso reprodutivo individual. Nas coldnias, todas as fémeas sdo capazes de
se reproduzir. Mesmo que a assimetria reprodutiva (Rysptra 1993, Gonzaga & Vascocellos-
Neto 2002) provoque grande variacdo no numero de filhotes produzidos pelas fémeas,
abdicar da reproducdo e especializar-se em uma tarefa especifica de manutencdo da colonia,
provocaria uma drastica reducdo do sucesso reprodutivo individual. Deste modo, a auséncia
de divisdo de trabalho pode ser o resultado da escolha (selecdao) da “estratégia de crescimento
da colonia” e ndo da especializagdo em trabalho. Em uma coldnia, o sucesso reprodutivo de
cada fémea ndo ¢ representado simplesmente pelo ntimero de filhotes que elas produzem,
mas sim pelo nimero de descentes com obtém sucesso em se dispersar e fundar uma nova
colonia (Lubin 1995, Whitehouse & Lubin 2005). Deste modo, a escolha pela divisdo de
trabalho reduziria o nimero de fémeas reprodutivas e, conseqiientemente, tornaria o
crescimento da colonia mais lento. Se a colOnia cresce lentamente, a produgdo de individuos
para dispersdo e fundacdo de novas colonias também serd mais lento (confira Lubin 1995,
Avilés 1993).

Com base em todas estas informacdes, se a divisao de trabalho ndo representa uma
“Estratégia Evolutivamente Estavel”, seria possivel existir em outros aracnideos? Um
exemplo favordvel ¢ encontrado no estudo de Shivashankar (1994), sobre comportamento
sub-social no escorpido Heterornetrus fulvipes Brunner na india. O autor sugeriu existir
divisdo de trabalho nesta espécie estando essa divisdo relacionada a expansdo do ninho
subterraneo (escavacdo de novas saida pelas ninfas). Além disso, existe cuidado parental
estendido e cooperativo, com oferta de alimento aos filhotes menores (Shivashankar 1994).
Apesar deste estudo fornecer informagdes inéditas sobre o comportamento social em
escorpides, elas sdo descritivas € ndo demonstram a importancia do trabalho para a
manutencao da coldnia.

Outra qustdo interessante ¢ por qué P. nidificator apresenta divisdo de trabalho e as
aranhas sociais ndo? Talvez a resposta para esta pergunta ndo esteja apenas no
comportamento, mas sim na ontogenia, fisiologia e na biologia do pseudoescorpido social. A
primeira explicacdo plausivel baseia-se nas necessidades fisioldgicas diferentes de jovens e
adultos, e entre os sexos. Embora as fémeas invistam energia em procura de alimento e
tarefas de manutencdo da colonia (constru¢dao de camaras e limpeza), a maior atuacao das ¢

na reproducao e cuidado dos filhotes. Os machos, por sua vez, nao colaboram na construgdo
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das camaras de seda, devido as suas glandulas de seda reduzidas. Participam apenas da
limpeza externa dos ninhos, uma vez que permanecem a maior parte do tempo nos lados
externos das mesmas. Por esta mesma razao, os machos sdo os primeiros a localizar as presas
e também estdo mais proximos para atacar. Na presenca dos adultos, as ninfas ndo precisam
se afastar do interior seguro da coldnia, sendo sua principal necessidade a construgdo de
camaras e a garantir de espago para repousar durante o torpor que precede a ecdise (mais
informagdes em Weygoldt 1969, Harvey 1986).

P. nidificator, assim como nas aranhas sociais permanentes, se reproduz
principalmente por endogamia, provavelmente devido as conseqiiéncias da dispersao
reduzida, discutidas no capitulo anterior. Entretanto, diferentemente de suas primas distantes,
a divisdo de trabalho nessa espécie pode sim representar uma importante estratégia para
incrementar o sucesso reprodutivo individual. Ao contrdrio das aranhas sociais, o0s
pseudoescorpides ndo desempenham todas as tarefas da colonia da mesma forma. Esta
caracteristica ficou evidente nas colonias experimentais. Com exce¢do das ninfas, as colonias
constituidas apenas por um sexo ou apenas por adultos ndo foram capazes de ajustar o
trabalho para a manutencdo das tarefas necessarias, provocando mortalidade. Esta
incapacidade de responder a auséncia de um estagio de desenvolvimento e de reajustar o
trabalho pode indicar um carater adaptativo da divisao de trabalho, ou pode sugerir que a
divisdo de tarefas seja um processo evolutivamente antigo em P. nidificator.

Aparentemente, a divisdo de tarefas em P. nidificator nao é regulada por recrutamento
ou mediada por alguma forma de comunicagao, com excecao dos comportamentos de ataque
e abate de grandes presas. A comunicacao e o recrutamento de individuos sdo elementos de
grande importancia na divisao de trabalhos nos himenopteros sociais (Wilson 1971, Beshers
& Fewell 2001). A divisdo de tarefas, comprovadamente proporciona maior eficiéncia no
forrageamento, manutengcdo do ninho e cuidado parental (Beshers & Fewell 2001). A
auséncia de comunica¢do direta em P. nidificator sugere que a organizagdo do trabalho
provavelmente seja regulada por auto-organizagdo. Ou seja, estimulos semelhantes, somados
as caracteristicas fisiologicas e comportamentais do estadio ou sexo, deflagram repostas
comportamentais semelhantes (Hemelrijk 2002). Esta hipotese pode ser exemplificada com
as caracteristicas ja descritas acima. A aproxima¢ao de uma presa estimula o ataque dos
machos nas periferias da colonia. Na estacdo reprodutiva, as fémeas se agrupam no interior
da colonia e cuidam dos seus filhotes simultaneamente. Mudangas fisioldgicas,

principalmente hormonais, estimulam as ninfas a construirem as camaras de ecdise.
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Por que os machos de P. nidificator trabalham?

Um consenso entre os bidlogos € que, em rarissimas excegdes, os machos de
invertebrados sociais atuam nas tarefas de manutengao da colonia (Wilson 1971, Beshers &
Fewell 2001). Apenas recentemente, estudos t€ém demonstrado casos de trabalho de machos
em himendpteros (Thorne 1997; Sen & Gadagkar 2006). Mas o que estaria limitando a
atuacdo dos machos no trabalho da colonia? De modo geral, os machos de artropodos sociais
possuem expectativa de vida muito menor do que as fémeas. Além disso, os machos adultos
ndo permanecem na coldnia por muito tempo. A dispersdo, mecanismo importante para evitar
a endogamia, atua como um fator limitante do trabalho masculino. Na maioria dos
himenopteros sociais, os machos se dispersam logo apds atingir a fase adulta, copulam e
morrem em seguida. A Unica contribuicdo dos machos para a colonia ¢ a transmissdao dos
genes. (Beshers & Fewell 2001). Além disso, a razao sexual tendendo para um niumero muito
maior de fémea, pode proporcionar a producao necessario de trabalhadores para a colonia.
Deste modo, o niimero de machos de uma colonia pode ser rapidamente superado por
individuos femininos capazes de desempenhas as tarefas com maior eficiéncia.

Entre os poucos exemplos de trabalhos desempenhados por machos encontram-se os
isopteros. Nas espécies sociais deste grupo, ambos os sexos engajam-se em tarefas
semelhantes na coldnia e, ao contrario dos himendpteros, a razdo sexual dos isopteros ¢ mais
proxima de um. Além disso, a longevidade de machos e fémeas também ¢ semelhante, assim
como a morfologia externas, as necessidades fisiologicas e comportamentais (Thorne 1997).
Machos da vespa Ropalidia marginata podem contribuir na alimentagdo dos filhotes no
periodo de crescimento da colonia antes da dispersdo, porém com menor eficiéncia que as
fémeas (Sen & Gadagkar 2006). Jovens machos da aranha Diaea SP podem contribuir para a
construgdo da teia de abrigo da colonia (Evans 2000).

Em P. nidificator n6s observamos um cenario muito semelhante ao que ocorre com os
isopteros. A razdo sexual das colonias também ¢ mais proxima de um. Além disso, a
expectativa de vida dos machos ¢ tdo longa quanto das fémeas (=3 anos na fase adulta, dados
nao publicados). Entretanto, a dispersao de ambos os sexos ¢ bastante restrita e os machos
podem permanecer um longo tempo (ou a vida toda na colonia original), uma vez que a
dispersdo ndo ¢ estimulada prioritariamente pela reprodugdo e sim por restrigdes de espacgo
fisico da colonia, densidade populacional e disponibilidade de alimento (discutido no

capitulo 2). Com reproducao principalmente endogdmica e capacidade reprodutiva bem
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desenvolvida em todas as fémeas da colonia, a colonia cresce mais rapidamente se o maior
nimero possivel de fémeas se reproduzir. Caso as fémeas se dediquem a reproducdo e
cuidado a prole, considerando-se que estas cuidam de seus filhotes até a fase adulta, as
tarefas de limpeza da colonia, forrageio e defesa contra predadores nao serdo eficientemente
executadas. Neste cenario, a presenca dos machos, morfoldgica e comportamentalmente
capazes de desempenhar estas tarefas, pode ser fundamental para que a coldnia cres¢a mais

rapidamente.
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CONCLUSOES

Os resultados obtidos neste estudo forneceram informagdes inéditas ndo apenas para a
espécie Paratemnoides nidificator, mas também para a ordem Pseudoscorpiones. Estas
informagdes, mesmo que ainda sejam muito descritivas, em conjunto, nos ajudardo a entender
melhor a historia de vida, a ecologia e comportamento deste grupo tdo diversificado, porém
muito pouco estudado. Além disso, P. nidificator é a primeira espécie além das aranhas
cooperativas a apresentar uma forma tdo complexa de organizag¢do social. As informagdes
providas pelo presente estudo, possibilitam ndo apenas uma comparagdo entre a estrutura
social e comportamental destes dois grupos, mas também nos ajudardo compreender como a

“socialidade permanente nao-territorial” evoluiu nos aracnideos.
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