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REsumo

O cleptoparasitismo é uma interacdo entre animais que consiste no furto ou
roubo de itens alimentares ja coletados ou processados. Este tipo de interagdo ocorre
em diversos taxons animais. Entre aranhas, a subfamilia Argyrodinae (Theridiidae) é
um dos grupos com mais espécies cleptoparasitas. Neste estudo, apresentamos um
apanhado de ac¢Ges que o cleptoparasita Argyrodes elevatus foi capaz de realizar nas
teias de aranhas hospedeiras. As principais espécies de hospedeiras observadas foram
Latrodectus curacaviensis, Latrodectus geometricus e Achaearanea tepidariorum
(Theridiidae); destas, apenas A. tepidariorum é uma hospedeira natural de A. elevatus.
A maioria das observacdes se deu em laboratdrio, mas também relatamos dados de
campo. Registramos que A. elevatus pode, na teia de sua hospedeira, furtar presas
sem ser percebido ou rouba-las coercivamente. Ele pode ainda furtar ootecas;
capturar presas por si proprio e até mesmo predar a aranha hospedeira. Em seguida,
apresentamos as sequéncias de categorias comportamentais que A. elevatus executa
durante o furto de presas em teias da hospedeira L. curacaviensis. A partir destas
sequencias, o programa EthoSeq nos mostra os conjuntos de categorias com mais
probabilidade de conexdo entre si (rotinas comportamentais) e nos permite a
elaboracao de um fluxograma do comportamento de furto de presas. Posteriormente,
comparamos as categorias e as rotinas comportamentais que ocorrem no furto de
presas com as categorias e rotinas que ocorrem no forrageamento de aranhas ndo
cleptoparasitas. Com isto, demonstramos que A. elevatus tem maior plasticidade
comportamental e capacidade cognitiva mais alta que espécies ndo cleptoparasitas da
mesma familia. Esta maior plasticidade comportamental esta associada a execucgado,
em contexto de aquisicdo de alimento, de comportamentos que sdo tipicos de outros
contextos, como agonismo ou exploragao de novos ambientes. A. elevatus, portanto, é
adaptado a lidar simultaneamente com diferentes contextos na teia de uma
hospedeira. Pudemos, desta maneira, acrescentar elementos as propostas atuais que
procuram explicar a evolucdo do cleptoparasitismo em Argyrodinae, em especial no
gue se refere a plasticidade comportamental. Por fim, propomos um modelo que
mostra que a causa imediata do aumento da capacidade cognitiva de A. elevatus pode
ser um aumento na interagdo entre diferentes modulos cognitivos nesta espécie.

Palavras chave: Argyrodes elevatus; Theridiidae; cleptoparasitismo; evolucdo
comportamental.



ABSTRACT

Kleptoparasitism is an animal interaction consisting in stealth of collected or
processed food items. It occurs on many animal taxa. Among spiders, the subfamily
Argyrodinae (Araneae) is one of the groups with more kleptoparasite species. In this
study, we present a set of different actions that the kleptoparasite Argyrodes elevatus
can do in host spiders’ webs. Observed host species were mainly Latrodectus
curacaviensis, Latrodectus geometricus and Achaearanea tepidariorum (Theridiidae),
but only A. tepidariorum is a natural host of A. elevatus. Most observations were made
in laboratory, but we also included field data. We registered that A. elevatus, in a host
web, can steal a prey item without being perceived by the host spider, or rob it
coercively. We also observed A. elevatus stealing eggsac, capturing preys by himself,
and killing the host spider. We present sequences of behavioural units that A. elevatus
performs during the stealth of preys in L. curacaviensis’ webs. From these sequences,
the software EthoSeq shows the sets of behavioural units with higher probability of
connection. These sets are called ‘behavioural routines’. After that, we could build an
ethogram and compare the units and routines of A. elevatus prey stealth behaviour
with the units and routines of non-kleptoparasite spiders prey capture behaviour. With
this comparison we show that A. elevatus has a higher behavioural plasticity and
cognitive ability than non-kleptoparasite theridiid spiders. The higher behavioural
plasticity is related to the occurrence; during foraging bouts, of behaviours typical of
other contexts, such as agonism or site selection. Therefore, A. elevatus is adapted to
behave in many different contexts simultaneously in a host web. Our results improve
the current hypothesis concerning evolution of kleptoparasitism in Argyrodinae
through the discovery of further plasticity in the taxa. Furthermore, we propose a
model for the increase in the cognitive ability of A elevatus. In this model, cognitive
increase is obtained through the interaction between distinct cognitive modules in this
species.

Key words: Argyrodes elevatus; Theridiidae; kleptoparasitism; behavioural evolution.



APRESENTACAO

O texto que segue é dividido em quatro partes, ou se¢des. A primeira traz uma
breve revisao bibliografica sobre a interacdo a que chamamos de ‘cleptoparasitismo’, e
em seguida aborda a histdria natural da aranha cleptoparasita Argyrodes elevatus, por
meio de nossas observacdes em campo e em laboratdrio. Nesta primeira secdo é
relatada a a¢do do cleptoparasita em teias de diferentes aranhas hospedeiras, e estdo
descritos os eventos ocorridos em observacdes casuais, tais como furtos de presa,
furtos de ooteca, predacdo de aranhas hospedeiras e intera¢Ses agonisticas entre
hospedeira e cleptoparasita.

A segunda secdo faz a andlise quantitativa do comportamento do
cleptoparasita, baseada em dez sessdes de filmagens de furto ou compartilhamento de
presas em teias de Latrodectus curacaviensis. E nesta se¢do que as categorias
comportamentais sdo descritas detalhadamente. As conexdes mais frequentes entre
cada uma destas categorias sdo apresentadas na forma de fluxogramas.

A secdo 3 faz a andlise comparativa do furto realizado por Argyrodes elevatus
com a predacdo realizada por aranhas ndo cleptoparasitas. Esta comparacdo é feita
através das sequéncias de categorias mais provaveis (rotinas comportamentais)
executadas pelas espécies, e é discutida a partir de uma abordagem evolutiva.

Por fim, a se¢do 4 — intitulada ‘Consideragées finais’ — revé as propostas atuais
de evolucdo do cleptoparasitismo na subfamilia Argyrodinae, apresentadas na secdo
anterior, incluindo as conclusGes e propostas do presente estudo, em especial no que
se refere a plasticidade comportamental de Argyrodes elevatus. Ainda nesta secao,
procuramos apontar as causas evolutivas e imediatas desta alta plasticidade

comportamental nesta espécie.



SECAOQ 1: Das DIVERSAS FORMAS DE CLEPTOPARASITISMO E COMO SE

MANIFESTAM EM ARGYRODES ELEVATUS

Cleptoparasitismo

O termo cleptoparasitismo é utilizado para designar uma forma de interagao
inter ou intraespecifica, na qual um animal furta ou usufrui de itens alimentares
obtidos por outro. A origem deste termo remete a acdo de furto ou roubo ('kleptein’,
do grego: roubar, furtar), dado que esta forma de interagdo se aproxima da nossa
concepg¢ao humana de roubo (Crespi e Abbot, 1999). A literatura pode apresentar
outras expressoes para descrever este comportamento, tais quais ‘piracy’, ‘robbing’ ou
‘stealing’; estes termos, por sua vez, podem estar carregados de conotagdes
antropomorficas (Giraldeau e Caraco, 2000).

O comportamento cleptoparasita se manifesta em diversos taxons. A lista de
grupos de animais nos quais existem espécies ditas cleptoparasitas inclui cniddrios,
platelmintos, anelideos, diversos grupos de artrépodes, moluscos, equinodermos,
peixes, répteis, aves e mamiferos terrestres e aquaticos (lyengar, 2008a). Dentro desta
ampla distribuicdo taxonémica, as formas de interacdo entre cleptoparasita e
hospedeiro sdo, naturalmente, muito variadas. Faz-se necessdria, desta forma, uma
analise mais minuciosa destas interacdes nos diferentes grupos, o que pode
proporcionar uma definicdo clara e Unica para todos os eventos nos quais um individuo
se vale do esforco de forrageamento de outro.

Foi com esse intuito que Brockmann e Barnard (1979) fizeram uma revisdo
sobre o cleptoparasitismo em aves, na qual compilam diversas expressdes que se
referem a este comportamento, tais quais ‘piracy’, ‘food parasitism’ e ‘pilfering’, e os
fundem em um Unico termo, ‘kleptoparasitism’, citado inicialmente por Rothschild e
Clay (1952 apud Brockmann e Barnard, 1979). Frente a distribuigao taxon6mica deste
comportamento, os autores concluem que o cleptoparasitismo evoluiu

independentemente diversas vezes dentro da classe Aves. Eles entdo apresentam uma
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série de caracteristicas ecoldgicas comuns as espécies que apresentam
cleptoparasitismo, tais quais: (i) presa com grande disponibilidade e alto valor
nutritivo, (ii) habitat com facilidade de acesso ao hospedeiro pelo cleptoparasita, e (iii)
densidade populacional do hospedeiro maior que a do cleptoparasita. Este conjunto
de fatores que, segundo Brockmann e Barnard (1979), favoreceriam o surgimento do
cleptoparasitismo sdo contestados por lyengar (2008a). De acordo com esta autora,
esses fatores fazem sentido apenas para animais com caracteristicas inerentes as aves
(tais como alta capacidade locomotora, mobilidade rédpida e tridimensional), e ndo se
aplicam a outros grupos animais, como invertebrados marinhos plancténicos — entre
os quais também ocorre cleptoparasitismo (lyengar, 2008b; Morissette e
Himmelmann, 2000).

Morand-Ferron et al.(2007) ampliam a revisdo realizada por Brockmann e
Barnard (1979), e testam ndo sd a correlacdo entre a ocorréncia de cleptoparasitismo e
condicdes de habitat e caracteristicas da presa capturada, mas também fatores
relacionados a massa corporal e tamanho relativo do cérebro das aves cleptoparasitas
e seus hospedeiros. Assim, o estudo de Morand-Ferron et al.(2007) aponta condigdes
neuroanatémicas dos individuos que favoreceriam o surgimento do cleptoparasitismo
em um determinado grupo ao longo da evolugdo. Estes autores demonstram que aves
cleptoparasitas apresentam tamanho cerebral residual’ maior que seus tipicos
hospedeiros, mas ndao ha evidéncia de que apresentem maior massa corporal. Este
resultado leva a conclusdo que o cleptoparasitismo, ao menos em aves, pode

relacionar-se a uma maior capacidade cognitiva.

Tipos de cleptoparasitismo

Giraldeau e Caraco (2000) apontam trés formas distintas pelas quais um
cleptoparasita pode subtrair alimento de seu hospedeiro: (i) cleptoparasitismo
agressivo, o que (sob uma 6tica antropomorfizada) poderiamos chamar de ‘roubo

ostensivo’, no qual no qual um individuo usa forca ou ameaca para ganhar acesso

! Valor obtido por meio do residuo de uma regressdo linear logaritmica da massa cerebral contra a

massa corporal, para neutralizar o efeito alométrico do tamanho do corpo no tamanho do cérebro.



exclusivo a comida obtida por outro; (ii) cleptoparasitismo 'scramble', no qual o
recurso alimentar obtido por um individuo é explorado simultaneamente por ele e
também por um ou mais cleptoparasitas que se aproximam buscando compartilhar o
alimento. Esta forma de cleptoparasitismo, ainda segundo Giraldeau e Caraco (2000), é
caracterizada por pouca ou nenhuma agressao e exploragao simultanea do recurso por
varios individuos, e pode ser chamada na literatura por 'area copying', 'contest
kleptobiosis', 'joining' ou 'tolerated theft’. Por fim, o (iii) cleptoparasitismo furtivo
(‘'stealth kleptoparasitism'), no qual os cleptoparasitas tomam o recurso alimentar,
evitando sua detec¢do por parte de seus hospedeiros através de movimentos sutis. O
gue difere o cleptoparasitismo furtivo do agressivo, portanto, é a auséncia, no
primeiro, de violéncia ou ameaca dirigida a “vitima” 2.

Mesmo com esta classificacdo proposta por Giraldeau e Caraco (2000), algumas
formas de interacdo devem ser bem detalhadas antes que possam ser classificadas
como ‘cleptoparasitismo’. Para que possa ser considerada uma relacdo parasitica, a
interacdo deve resultar em beneficio para o cleptoparasita e prejuizo (diretamente
relacionado a perda de recurso nutritivo) para o hospedeiro (lyengar, 2008a); caso o
hospedeiro ndo tenha este prejuizo, a interacdo serd mais parecida com
‘comensalismo’ (Abrams, 1987). Alguns autores sugerem o termo ‘cleptobionte’ para
descrever um individuo que atua como cleptoparasita mas ndo afeta diretamente seu
hospedeiro (Hénaut et al., 2005). lyengar (2008a) afirma também que, embora seja
factivel a ocorréncia de cleptoparasitismo intra-especifico, ndo podemos falar em
cleptoparasitismo quando nos referimos a interacdo entre individuos aparentados

(pois 0 aumento do fitness indireto pode compensar a diminuigao do fitness direto).

Cleptoparasitismo em abelhas: uma nomenclatura a parte
A classificacdo de Giraldeau e Caraco (2000) parece ndo contemplar os casos de
cleptoparasitismo em abelhas (Apoidea, Hymenoptera). As descricdes de

comportamento cleptoparasita em abelhas ndo se assemelham em nada as descri¢des

2 Do ponto de vista juridico, a distingdo conceitual entre furto e roubo é que no primeiro a subtragio é

clandestina; no segundo, a tomada do bem é associada a violéncia dirigida a vitima (Fragoso, 1988).



para outros tdxons. Curiosamente, até na grafia o cleptoparasitismo em abelhas difere
dos demais taxons: enquanto a grafia mais usual é ‘kleptoparasitism’, as publicacdes
sobre este comportamento em abelhas preferem o termo ‘cleptoparasitism’ (p. ex.:
Rozen Jr., 1991; Bogusch et al., 2006).

As abelhas cleptoparasitas, chamadas na literatura de ‘cuckoo-bees’ (p. ex.:
Bogusch et al., 2006), na verdade ndo roubam recurso alimentar de suas hospedeiras,
mas depositam seu ovo na capsula de uma outra abelha; este ovo do parasita eclode
antes do ovo da abelha hospedeira, e a larva consome todo a provisdo armazenada, e,
em seguida, preda o ovo do hospedeiro (Rozen Jr., 1991). O comportamento das
abelhas ditas cleptoparasitas se confunde com o comportamento de organismos
'parasitoides’, no qual o individuo passa parte de sua vida como parasita, consumindo
seu hospedeiro e sua provisdo de alimento, e parte com vida livre (Allaby, 1994). Assim
fazem, por exemplo, moscas parasitoides da familia Bombasticidade (Reates e
Gretadura, 1997).

O roubo, em sua concepg¢do antropomorfizada, pode ser observado no
comportamento de algumas abelhas da familia Apiade, que podem roubar
coletivamente a provisdo de néctar e pdlen de colmeias de outras espécies. Estas
abelhas, em um Unico ataque, enfraguecem ou mesmo eliminam a col6nia de suas
vitimas, pois além de a deixarem em falta de recursos alimentares, matam individuos
adultos e larvas. Este saque é realizado por espécies citadas na literatura ndo como
‘cleptoparasitas’, mas sim como 'robber bees' (Free, 1955; Sakagami et al., 1993) ou
‘cleptobiotic bees' (Sakagami e Laroca, 1963 apud Pompeu e Silveira, 2005; Marchi e

Melo, 2006).

Cleptoparasitismo em aranhas

Em aranhas, pelo menos dez familias apresentam espécies que subtraem
alimento capturado por aranhas hospedeiras: Oonopidae (Bristowe, 1958 apud Kaston,
1965), Dictynidae (Griswold e Meikle-Griswold, 1987), Uloboridae (Struhsaker, 1969),
Symphytognathidae (Vollrath, 1978), Anapidae (Ramirez e Platnick, 1999),



Mysmenidae (Coyle e Meigs, 1989; Coyle et al., 1991), Sparassidae (Jackson, 1987),
Eresidae (Wickler e Seibt 1988), Salticidae (Jackson e Blest, 1982; Jackson, 1985) e
Theridiidae (Robinson e Robinson, 1973; Vollrath, 1979a).

Representantes dos géneros Olios (Sparassidae) (Jackson, 1987), Stegodyphus
(Eresidae) (Wickler e Seibt 1988), Portia e Simaetha (Salticidae) (Jackson e Blest, 1982;
Jackson, 1985) executam o cleptoparasitismo ‘agressivo’ para retirar o alimento de
seus hospedeiros; os cleptoparasitas das demais familias de aranhas (exceto
Theridiidae) apenas coabitam teias e/ou compartilham presas com seus hospedeiros,
sem furta-las ou rouba-las.

Theridiidae é a familia com mais representantes cleptoparasitas (Elgar, 1993),
todos eles dentro da subfamilia Argyrodinae (Agnarsson, 2002; Gonzaga, 2007). Além
de mais numerosos, os cleptoparasitas desta subfamilia apresentam as trés formas de
cleptoparasitismo apontadas por Giraldeau e Caraco (2000): sdo capazes de furtar
presas ja capturadas (Vollrath, 1979a; Whitehouse, 1986; Cangialosi, 1990; 1991),
roubar a presa espantando a aranha hospedeira de perto dela (Cangialosi, 1997), ou
ainda se alimentar da mesma presa que o hospedeiro (‘feed with host’) (Robinson e
Robinson, 1973). Além de subtrair presas capturadas e imobilizadas ou compartilha-las
com as aranhas hospedeiras, sdo diversas as possibilidades de uma aranha da
subfamilia Argyrodinae obter recursos alimentares na teia que invade: ingestdo de
seda (Higgins e Buskirk, 1998; Tso e Severinghaus, 1998; Miyashita et al., 2004),
captura de presas rejeitadas ou ndo percebidas pela aranha hospedeira (Rypstra, 1981;
Grostal e Walter, 1997), e a predacdo da propria aranha hospedeira (Whitehouse,

1987; Cangialosi, 1997).

Nossas observagoes

Nossas observacbes sobre o comportamento do cleptoparasita Argyrodes
elevatus Taczanowski, 1873 se iniciaram informalmente durante um experimento em
campo que tinha como objetivo descrever a captura de presas por Nephila clavipes

(Linnaeus, 1767) (Nephilidae). Um grilo (Grillus sp.) de cerca de dois centimetros de
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comprimento foi oferecido a N. clavipes que, ao morder o grilo oferecido, amputou-lhe
uma das pernas saltatdrias. A perna amputada ficou aderida na teia de captura. Dois
individuos cleptoparasitas nao identificados (provavelmente A. elevatus) se
aproximaram da perna amputada; a movimentacao destes dois individuos sobre a teia
de captura fez com que N. clavipes, j4 no centro de sua teia, interrompesse a
imobilizacdo do grilo e se deslocasse até a regido da teia onde os cleptoparasitas
manipulavam a perna da presa. Para nossa surpresa, outro cleptoparasita —
provavelmente uma fémea adulta de A. elevatus — se deslocou com rapidez da teia
barreira até o centro da teia de captura da aranha hospedeira, tentando furtar o grilo —
de mais de dez vezes o seu proprio tamanho. A partir de entdo, nosso préximo passo
foi observar esse comportamento de furto de presas em laboratério. Para isso, saimos
a campo, onde coletamos aranhas que tivessem suas teias ocupadas por A. elevatus,
juntamente com os respectivos cleptoparasitas.

Neste texto estdo registrados alguns acontecimentos que observamos durante
o forrageamento de A. elevatus em teias de diversos hospedeiros. Nosso maior
interesse, sem duvida, foi observar o furto de presas relativamente grandes, ja
imobilizadas pela aranha hospedeira — isto é, o 'cleptoparasitismo furtivo', segundo a
classificacdo de Giraldeau e Caraco (2000). No entanto, seria desperdicio ndo
relatarmos e discutirmos também, ainda que de maneira anedética, toda a diversidade
de eventos observada. Assim, apresentamos aqui as demais formas de
cleptoparasitismo (roubo ostensivo e compartilhamento de presa), a predacdo do
hospedeiro por parte do cleptoparasita, a predacdo do cleptoparasita por parte do
hospedeiro, o roubo de ooteca e a captura de presas por A. elevatus (sem intermédio

da aranha hospedeira).
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A maior parte desses eventos se deu durante experimentos piloto, enquanto
estabeleciamos a metodologia que viria a ser empregada nos experimentos relatados
nas secdes seguintes; estes experimentos consistem em eliciar o furto de presas por
parte de A. elevatus. Os dados preliminares, além de nos auxiliarem a estabelecer a
metodologia que seria cumprida posteriormente, nos apontaram quais espécies de
hospedeiras sdo suscetiveis ao furto em laboratério, e quais eram mais intolerantes ao
cleptoparasita; foram também importantes para estabelecermos o protocolo de
registro em video, e talvez o mais importante, nos deu uma ideia de qudo variavel

pode ser o comportamento de A. elevatus.

METODOLOGIA

Sujeitos experimentais

Os individuos de A. elevatus foram coletados em bosques urbanos
pertencentes ao Instituto Butantan e a Cidade Universitdria Armando Salles de Oliveira
(USP). Na grande maioria das vezes, os cleptoparasitas ocupavam teias de N. clavipes
(Nephilidae); também encontramos espécimes de A. elevatus em teias de
Achaearanea tepidariorum® (Theridiidae), Argiope argentata (Fabricius, 1775), Araneus
bogotensis (Keyserling, 1864), Araneus venatrix (C. L. Koch, 1838) (Araneidae) e
Nephilengys cruentata (Fabricius, 1775) (Nephilidae). Em laboratdrio, observamos a
atividade de A. elevatus ao longo de dois anos (de fevereiro de 2006 a margo de 2008,
totalizando mais de 400 horas de observacdo). Algumas observagdes eventuais em
laboratdrio ocorreram em teias de A. bogotensis, A. venatrix (Araneidae) e Tidarren

sysiphoides (Walckenaer, 1842) (Theridiidae), mas a maior parte dos dados coletados é

3 Achaearanea tepidariorum foi redescrita por Saaristo (2006, apud Platnick, 2008) como
Parasteatoda tepidariorum (C. L. Koch, 1841). Em um estudo mais recente, Agnarsson et al. (2007)
optaram por manter o nome Achaearanea tepidariorum. No presente estudo, optamos também por

manter a nomenclatura antiga.
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oriunda de observacGes em teias de A. tepidariorum, Latrodectus geometricus C. L.

Koch, 1841 e Latrodectus curacaviensis* (Theridiidae).

Por que estas aranhas hospedeiras para as observacoes em laboratoério?

As espécies hospedeiras A. tepidariorum, L. curacaviensis e L. geometricus
foram trazidas ao laboratério inicialmente por se tratarem de aranhas da familia
Theridiidae. Tendo em vista que o estudo tem como intencdo comparar a atividade de
A. elevatus com o forrageamento de outras espécies desta familia, é importante que
esta atividade seja desempenhada em uma teia similar.

A facilidade de coleta e manutengdo destas espécies também é fator crucial
para utilizarmo-las em laboratério. L. geometricus e A. tepidariorum sdo aranhas
facilmente encontradas em ambientes sinantrépicos; os individuos cativos foram
coletados nas imediacGes do Instituto Butantan. A espécie L. curacaviensis também
tem habitos sinantrépicos, mas ndo ocorre na regido metropolitana de Sdo Paulo. Os
trés primeiros individuos usados em observacdes preliminares foram obtidos na
recepcao de artropodes peconhentos do Instituto Butantan, oriundos da cidade de
Seropédica, Rio de Janeiro. Dada a necessidade de coletarmos mais individuos desta
espécie, realizamos uma viagem de coleta para a cidade de Seropédica e para a llha da
Marambaia, também no Estado do Rio de Janeiro. Esta viagem ocorreu entre os dias
22 e 26 de Novembro de 2007. Foram trazidas onze fémeas adultas desta espécie, das

quais trés com ooteca.

Manutengao das aranhas em laboratorio
Os espécimes de aranhas hospedeiras foram mantidos individualmente em

caixas de acrilico (25x25x25 cm), providas de umidade e alimentadas quinzenalmente

* Latrodectus curacaviensis (Miiller, 1776) é uma espécie vélida, segundo Platnick (2008). No entanto,
alguns taxonomistas preferem classifica-la como Latrodectus grupo Mactans, sob o argumento de que
as espécies brasileiras deste género (exceto L. geometricus) ndo tém uma taxonomia esclarecida até o
momento (A. D. Brescovit, comunica¢do pessoal). Alguns estudos sugerem que estas aranhas estejam
taxonomicamente correlacionadas com L. curacaviensis (Blicherl, 1968 apud Bertani et al., 2008).

Neste estudo, optaremos pela nomenclatura Latrodectus curacaviensis.
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com grilos (Grillus sp.) ou larvas de besouro (Tenebrio molitor). Os A. elevatus
coletados ndo sobreviveram mais de quatro dias em caixas ou recipientes individuais.
Para manté-los, punhamos cada individuo em uma caixa que continha uma L.
geometricus com sua teia construida. As teias de L. geometricus sdo bons
‘reservatorios’ de A. elevatus em laboratoério pois, devido ao fato do cleptoparasita nao
furtar itens alimentares armazenados por estes hospedeiros (observacGes pessoais),
foi possivel controlar o tempo de privacdo de alimento de cada cleptoparasita. No
entanto, ndo tivemos como mensurar a aquisicdo de nutrientes provenientes de um

eventual consumo de teia.

Observando o cleptoparasitismo

Os cleptoparasitas foram introduzidos nas caixas cujas aranhas hospedeiras
haviam tecido suas teias. Em experimentos piloto, foram anexadas presas nas sapatas
adesivas das armadilhas hospedeiras, no caso de aranhas da familia Theridiidae, ou na
espiral viscosa, no caso de aranhas da familia Araneidae. Uma fémea adulta de A.
elevatus era introduzida por teia, exceto em raras exce¢des onde adicionamos um
macho e uma fémea, ou alguns subadultos (ndo mais que trés). Apds a aranha
hospedeira ter imobilizado a presa e a transportado para o centro ou reflgio da teia,
outra presa era oferecida. Assim, enquanto a hospedeira capturava a segunda presa, o
cleptoparasita tinha a chance de furtar a primeira, ja imobilizada, enrolada em seda e
sob efeito do veneno. Caso a aranha hospedeira retornasse ao refugio antes que o
cleptoparasita tivesse éxito no furto, outra presa era oferecida, e assim
sucessivamente até que alguma das presas fosse furtada. Em geral, as aranhas
hospedeiras capturam imediatamente a presa oferecida; caso uma destas presas fosse
ignorada pela aranha hospedeira por dez minutos, outra presa era anexada a teia. As
presas oferecidas eram grilos ou larvas de besouro de tamanho similar ao tamanho do
corpo da aranha hospedeira (cerca de um centimetro), exceto em algumas poucas
ocasifes nas quais oferecemos moscas do género Drosophila ou grilos do tamanho da

aranha cleptoparasita (cerca de trés milimetros).
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RESULTADOS E DISCUSSAO

Atividade geral de Argyrodes elevatus

Atividade condicionada a atividade da hospedeira

A atividade de forrageamento do cleptoparasita comeca quando a aranha
hospedeira detecta uma presa. O cleptoparasita, ao perceber a movimentacdo na teia,
move os dois primeiros pares de pernas estendidas, realizando movimentos até
detectar fios nos quais ele se segura. Seu deslocamento é intercalado por corte de fios
e fixacdo de fios guia, e constantemente acompanhado de movimentos circulares das
pernas | estendidas (esta movimentacdo do cleptoparasita é descrita em maiores
detalhes na secdo 2). Assim como Vollrath (1979b), notamos que A. elevatus percebe a
movimentacdao da aranha hospedeira e varia seu comportamento em fun¢dao desta
movimentacdo: ele se locomove mais rapidamente quando a hospedeira estd
imobilizando a presa, e volta a se deslocar lentamente quando ela volta ao centro da
teia com a presa capturada.

Quando ndo ha presas na teia e a aranha hospedeira permanece em postura de
repouso, em geral, o cleptoparasita se move muito pouco. Quando introduzido em
uma caixa acrilica, ele tende a ir para as bordas superiores da teia, onde estira alguns
fios em dois ou trés pontos de apoio anexados a teia da aranha hospedeira e se

pendura nestes fios.

Deposicao de ooteca e cépula

E comum que as fémeas adultas de A. elevatus depositem ootecas quando as
colocamos nas teias hospedeiras. As ootecas sao deixadas geralmente na periferia da
teia, em meio a fios fixados pela propria aranha cleptoparasita, que ndo permanece
proxima a elas. S3o poucas as ootecas que eclodem: de 21 ootecas postas por 18
fémeas, apenas quatro eclodiram. Ndo obtivemos éxito em criar os filhotes nascidos
em laboratorio: nenhum dos individuos oriundos destas quatro ootecas viveu além do

terceiro instar.
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Nas poucas vezes em que colocamos mais de um individuo de A. elevatus em
uma mesma teia hospedeira, pudemos observar trés coépulas entre diferentes
individuos: duas delas em teias de A. tepidariorum e uma em teia de L. geometricus. As
copulas aconteceram em, no maximo, trés horas apds o macho ser introduzido na teia
gue continha a fémea de A. elevatus. O macho se direciona a fémea enquanto vibra e
gira as pernas | estendidas, até toca-la com os tarsos; a fémea se vira de frente para o
macho, e entdo, ambos com a regido ventral do abdémen voltada para cima estendem
as pernas | um sobre o outro (figura 1). O contato entre macho e fémea dura pouco
mais de um minuto, e durante este tempo é possivel ver os pedipalpos do macho
‘boxeando’ a regido genital da fémea, provavelmente realizando a transferéncia da
massa espermatica neste momento. O macho, apds este breve periodo de contato, se
afasta por alguns segundos, e reinicia o contato. Enquanto o macho se afasta
momentaneamente da fémea (cerca de trés centimetros de distancia), ela permanece
no mesmo local e posicdo. A cépula foi entdo composta destes inUmeros periodos
curtos de contato; todo esse procedimento é realizado sobre os fios de teia da aranha
hospedeira, e pode durar mais de uma hora. Em momento algum, durante todo o
tempo decorrido no comportamento de cépula, a aranha hospedeira reagiu as
vibracdes causadas pelos cleptoparasitas. No dia seguinte a uma das cépulas, a fémea

depositou uma ooteca na teia da hospedeira.

Figura 1 - copula de A. elevatus, em teia de L. geometricus, enquanto a aranha hospedeira se

alimentava (foto: M. C. Silveira; ilustragdo: D. D. Guarda).
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Furtos de presa capturada

Registramos 23 furtos bem sucedidos de presa capturada e armazenada. Estes
furtos aconteceram em teias de A. tepidariorum (n = 12), L. curacaviensis (n = 10) e A.
venatrix (n = 1). Nenhum furto foi observado em teias de L. geometricus. Nem sempre
é possivel observarmos o furto de presas. As ocasides em que o cleptoparasita ndo se
prontificou a forragear enquanto a aranha hospedeira se alimentava ndo foram
computadas, mas contamos o numero de tentativas de furto mal sucedidas: oito em
teias de A. tepidariorum, trés em teias de L. curacaviensis e cinco em teias de L.
geometricus. Entendemos como tentativa de furto mal-sucedida os eventos nos quais
o cleptoparasita se deslocou em dire¢do as presas — sejam as presas capturadas pela
hospedeira, sejam as presas ignoradas na teia — mas ndo obteve sucesso na aquisi¢ao
de alimento.

A partir da segunda presa oferecida a aranha hospedeira ja é possivel que o
cleptoparasita efetue o furto de item alimentar. Enquanto a aranha hospedeira, apds
ter capturado e imobilizado a primeira presa, afasta-se momentaneamente desta para
a captura da segunda presa, o cleptoparasita se aproxima da presa ja imobilizada,
corta os fios que a prendem a teia e a leva para longe do refugio da hospedeira,
transportando-a anexada as fiandeiras, enquanto a aranha hospedeira se ocupa da
imobilizacdo ou da ingestao da outra presa.

Quando o cleptoparasita chega a periferia da teia hospedeira com o item
alimentar furtado, ele anexa uma série de fios que partem da presa até dois ou trés
pontos de apoio. Este procedimento resulta em uma teia rudimentar, apoiada na
propria teia hospedeira, onde o cleptoparasita ird ingerir a presa furtada. Apods o
cleptoparasita ter transportado a presa furtada pra periferia da teia e estirado estes
fios ligando a presa aos fios da teia da hospedeira, ele pode executar chacoalhdes na
teia, aparentemente com a funcdo de avaliar se o item furtado estd longe ou
desconectado da teia da aranha hospedeira o suficiente para que ela ndo consiga

localiza-lo por meio de vibragdes, e recupera-lo. E possivel que, apds estes chacoalhdes
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(‘web shaking’: Lubin, 1980; Yoshida, 1989), a aranha hospedeira se aproxime da presa

furtada e, afugentando o cleptoparasita, recupere-a.

Quais aranhas foram tolerantes ao furto?

Nem todas as espécies de aranha permitem que A. elevatus furte suas presas
armazenadas. Nao registramos, em nossas observagdes, nenhum furto em teias de L.
geometricus. De fato ndo ha na literatura nenhum registro de membros da subfamilia
ocupando teias desta espécie. O Unico registro de cleptoparasitismo em teias de
aranhas do género Latrodectus se deu na espécie endémica da Flérida (EUA)
Latrodectus bishopi Kaston, 1938, cujas teias estavam ocupadas pelos cleptoparasitas
da subfamilia Argyrodinae A. elevatus, Neospintharus furcatus (O. P.-Cambridge, 1894)
e Faiditus caudatus (Taczanowski, 1874) (Sierwald e Fenzl, 1999). Todavia,
conseguimos induzir em laboratério o furto de presas em L. curacaviensis e A.
tepidariorum (sendo esta Ultima uma hospedeira cujas teias sdo ocupadas
naturalmente por A. elevatus).

A estrutura da teia da aranha hospedeira pode estar relacionada a ocorréncia
ou nao de furto por parte de A. elevatus. As teias de L. geometricus diferem das teias
de A. tepidariorum pela posicdao do reflgio: periférico e central, respectivamente
(Benjamin e Zschokke, 2003). L. curacaviensis tem uma estrutura de teia com o refugio
central, mais parecida com a teia de A. tepidariorum do que com a de L. geometricus.
Isto nos leva a crer que a posicao do refugio esta relacionada a ndo ocorréncia de furto
de presas em teias de L. geometricus por parte de A. elevatus.

Baba et al. (2007) sugerem que a presenca ou auséncia de reflgio na teia da
aranha hospedeira é o principal fator que influencia a estratégia empregada pelo
cleptoparasita Argyrodes kumadai Chida e Tanikawa, 1999: em teias da hospedeira
Agelena silvatica Oliger, 1983 (Agelenidae), o cleptoparasita se limita a capturar presas
ignoradas pela aranha hospedeira, enquanto realiza furtos de presa em teias de
Cyrtophora moluccensis (Doleschall, 1857) (Araneidae), que ndo tem um reflgio bem
delimitado como o de A. silvatica. Este dado concorda com a nossa proposta de

relacionar diretamente a estrutura da teia da aranha hospedeira com a estratégia
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adotada pelo cleptoparasita, embora existam outros fatores intrinsecos a hospedeira e
sua teia que podem estar relacionados com a variagao de taticas de forrageamento de
cleptoparasitas da subfamilia Argyrodinae, como: o tipo de fio da teia da hospedeira,
gue pode ser cribelado ou ecribelado (Whitehouse, 1988); a agressividade da aranha
hospedeira (Hénaut et al., 2005); ou a abundancia relativa de cada potencial
hospedeira (Cangialosi, 1997). CondicOes internas do cleptoparasita, como o grau de

saciedade, também influenciam a escolha de estratégia (Koh e Li, 2003).

Alimentar-se com o hospedeiro

A despeito da ndo ocorréncia de furtos em teias de L. geometricus, A. elevatus
é capaz de obter recursos alimentares na teia desta espécie (a0 menos em condicdes
de laboratdrio) através de outra modalidade de cleptoparasitismo: o
compartilhamento de presas (‘feed with host’) com a aranha hospedeira.

A estratégia usada por A. elevatus de compartilhar a presa com o hospedeiro
pode ser facilmente observada em teias de Argiope spp. e Nephila spp. (Robinson e
Robinson, 1973). Observamos este comportamento também nas teias de L.
geometricus (n = 1; presa: grilo), A. tepidariorum (n = 2; presas: larva de besouro e
grilo, figura 2) e L. curacaviensis (n = 2; presas: larva de besouro, figura 3). A. elevatus
se aproxima da presa que estd sendo comida pela aranha hospedeira de maneira
similar a que se aproxima de presas armazenadas. O compartilhamento de presa pode
durar de alguns poucos segundos até mais de uma hora, sendo interrompido quando a
aranha hospedeira se movimenta e afugenta o cleptoparasita.

O fato de termos observado relativamente mais eventos de furto do que de
compartilhamento de presas ndo necessariamente quer dizer que A. elevatus adote
preferencialmente a estratégia de furto. Isto se deve, provavelmente, ao fato de
oferecermos presas continuamente a cada captura por parte da aranha hospedeira.
Em um evento observado em teia de L. curacaviensis, o compartilhamento de presa foi
interrompido porque a aranha hospedeira percebeu e seguiu as vibracdes de outra

presa que havia sido capturada, mas ndo totalmente imobilizada. O cleptoparasita
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entdo transportou a presa que estava sendo compartilhada até a periferia da teia —

convertendo o que era um compartilhamento de presa, isto é, cleptoparasitismo

‘scramble’ (Giraldeau e Caraco, 2000) em outra modalidade de cleptoparasitismo, o

furto.

Figura 2 - A. elevatus em compartilhamento de presa com A. tepidariorum (foto: M. C. Silveira;

ilustragdo: D. D. Guarda).

compartilhamento de presa com L. curacaviensis (foto: M. C. Silveira;

Figura 3 - A. elevatus em

ilustragdo: D. D. Guarda).
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Argyrodes elevatus, também araneéfago

Observamos, por duas vezes, um individuo de A. elevatus subadulto capturar
recém-nascidos de A. tepidariorum. Os filhotes capturados tinham 10 e 34 dias de vida.
Estas capturas foram muito similares a captura de juvenis de Achaearanea sp. por
parte de Argyrodes antipodianus O. P.-Cambridge, 1880, descrita por Whitehouse
(1986), nas quais o cleptoparasita agarra a pequena aranha com as extremidades das
pernas e o traz a regido oral.

A captura de aranhas hospedeiras adultas é uma estratégia comum na
subfamilia Argyrodinae, em aranhas dos géneros Rhomphaea (Whitehouse, 1987;
Horton, 1983) Ariamnes (Eberhard, 1979) e Neospintharus (Wise, 1982; Cangialosi,
1997; Houser et al., 2005). Os cleptoparasitas Argyrodes fissifrons O. P.-Cambridge,
1869 (Tanaka, 1984) e A. antipodianus (Whitehouse, 1986) podem também capturar
suas respectivas hospedeiras Agelena limbata Thorell, 1897 (Agelenidae) e
Achaearanea sp. (Theridiidae), aranhas maiores que eles préprios. No entanto, eles o
fazem enquanto as hospedeiras estdo em processo de ecdise, o que as torna mais
vulneravel. Em nossas observagoes, registramos um caso em que A. elevatus morde a
perna da hospedeira A. venatrix (Araneidae) adulta, sem que ela estivesse em processo
de muda ou recém-mudada; no dia seguinte encontramos a hospedeira morta, sendo

ingerida pelo cleptoparasita.

Araneofagia em teia de Araneus venatrix

Este foi o Unico caso de forrageamento de A. elevatus em teias de A. venatrix
gue observamos em laboratdrio. Oferecemos um grilo de tamanho similar ao corpo da
aranha hospedeira (cerca de um centimetro), um dia apds termos colocado o
cleptoparasita na teia, seguindo a mesma metodologia usada nos experimentos em
teias tridimensionais. Apds a hospedeira ter capturado a primeira presa e a
transportado até o reflgio (no canto superior da caixa acrilica), o individuo de A.
elevatus (uma fémea adulta) permaneceu em pausa nos fios de amarra da teia
hospedeira. Apds oferecermos a segunda presa (cinco minutos depois da primeira), o

cleptoparasita comecou a se deslocar em direcdo a espiral de captura. Este

21



deslocamento, no entanto, ndo foi em direcdo a segunda presa (que foi ignorada pelas
duas aranhas), mas sim em direcao ao refugio da hospedeira. Apds alguns minutos, o
cleptoparasita estava manipulando a presa que estava sendo ingerida por A. venatrix
em seu refugio. A aranha hospedeira ndo manifestou nenhum comportamento
agressivo em direcao ao cleptoparasita, exceto alguns movimentos bruscos com as
pernas anteriores quando ele tocava em suas pernas | com os pedipalpos ou
queliceras. Estes movimentos afastavam momentaneamente o cleptoparasita por
alguns poucos centimetros (menos que trés); em questdo de segundos ele ja se
aproximava da presa e da aranha hospedeira, alternando longos periodos de mordida
na presa com toques (com os pedipalpos e queliceras) tanto na presa quanto na
propria hospedeira, aplicando inclusive pequenas mordidas nas pernas | e |l da aranha.
Este processo se repetiu por mais de duas horas (figura 4).

No dia seguinte (mais de 14 horas depois de oferecida a primeira presa),
encontramos a aranha hospedeira morta sendo ingerida por A. elevatus, dentro do
refugio. A presa havia sido transportada por cerca de dez centimetros de distancia,
muito provavelmente pelo cleptoparasita. A vibragdao causada pela manipulagdo da
caixa no momento em que iamos iniciar as observacdes neste dia assustou o
cleptoparasita, que se afastou da hospedeira morta e permaneceu imével por alguns
minutos; em seguida, se dirigiu a presa que estava proxima ao reflgio e comecou a
ingeri-la.

Embora o evento narrado acima reflita um comportamento araneofagico, ele
nao é similar aos eventos de predacao realizado pelas aranhas de Argyrodinae que sao
especializadas em araneofagia. Tanto A. elevatus quanto os demais Argyrodes spp.,
guando adotam a estratégia de atacar sua hospedeira, apresentam uma tatica
diferente da empregada pelas aranhas de Argyrodinae que sdo especializadas em
araneofagia. Enquanto os Argyrodes sao oportunistas em morder a hospedeira
enquanto ela se alimenta ou estd em ecdise, tanto Rhomphaea sp., (que ataca as
aranhas donas das teias que invade) como Ariamnes spp (que atacam aranhas que

perambulam pelos fios de sua teia) capturam enrolando suas presas em seda viscosa
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(Rhomphaea sp.: Whitehouse, 1987; Ariamnes attenuatus O. P.-Cambridge, 1881:
Eberhard, 1979).

Figura 4 - A. elevatus invade o refugio de A. venatrix (foto: M. C. Silveira; ilustragdo: D. D. Guarda).
Durante o compartilhamento de presa, A. elevatus morde a perna da hospedeira, que depois foi

encontrada morta e sendo ingerida pelo cleptoparasita.

Infelizmente, ndo obtivemos sucesso na manutencdao de A. venatrix em
laboratério a tempo de assistir mais vezes a eventos como esse. Em nossas
observagdes em campo, no entanto, encontramos trés teias de Araneus sp.
(provavelmente A. venatrix) nas quais um individuo de A. elevatus se alimentava da
hospedeira morta. Em laboratério, observamos este evento uma vez em L.
geometricus e outra em A. bogotensis, mas, como nos casos observados em campo,
ndao sabemos como a aranha hospedeira morreu, nem como o cleptoparasita a

alcancou.

Filhotes de Argyrodes elevatus predam hospedeira Latrodectus curacaviensis

Uma ooteca de A. elevatus eclodiu em uma teia de L. curacaviensis, na qual ja
haviamos registrado furto de presas pelo cleptoparasita adulto (que foi retirado da
teia). Os filhotes (cerca de trinta) permaneceram préximos a ooteca, sem se dispersar,
por 25 dias, até o dia em que a aranha hospedeira foi alimentada com uma unica larva
de besouro. A movimentacdo da hospedeira capturando a presa atraiu os filhotes de

A. elevatus, que, aos poucos, se aproximavam do reflugio da hospedeira, onde ela se
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alimentava. Cerca de vinte minutos apds a captura, ao menos quatro filhotes
cleptoparasitas ja tocavam a presa com pernas, pedipalpos e queliceras,
compartilhando-a com a hospedeira. Alguns filhotes tocaram na perna da aranha
hospedeira, que se afastou por cerca de quatro centimetros da presa. Enquanto mais
filhotes cleptoparasitas se aproximavam da presa capturada, dois deles se dirigiram a
aranha hospedeira, tocando-a e chegando até a permanecer grudados por alguns
segundos em seu abdémen. A hospedeira se limitou a executar comportamento de
autolimpeza por cerca de cinco minutos, até se afastar lentamente um pouco mais da
presa e iniciar um surto de autolimpeza, esfregando as pernas no abdémen e na regiao
oral, por mais de uma hora. Este comportamento de autolimpeza ndo intimidou os
pequenos predadores, que apenas, no maximo, se afastavam momentaneamente.

No dia seguinte, pela manha, encontramos trés filhotes de A. elevatus se
alimentando da aranha hospedeira morta; pelo menos oito estavam prdoximos a presa
capturada, enquanto grande parte deles ainda permanecia em torno da ooteca
eclodida. A acdo de cleptoparasitas juvenis é pouco documentada na literatura.
Cangialosi (1990) observou que juvenis de Faiditus ululans (O. P.-Cambridge, 1880)
(Argyrodinae, Theridiidae) tendem a forragear procurando por presas ignoradas na
teia e, mais raramente, compartilhar presas com a aranha hospedeira. Whitehouse
(1986), ainda que ndo tenha detalhado o forrageamento de cleptoparasitas juvenis,
notou que o compartilhamento de presas (‘feed with host’) entre A. antipodianus e
Achaearanea sp. é similar ao compartilhamento de presas entre mae e filhotes dentro
da familia Theridiidae. Assim, a pesquisadora sugere que o cleptoparasitismo possa ser
um exemplo de neotenia, ideia que foi posteriormente aprimorada por Agnarsson
(2002; 2004; ver secao 3). Nossa observacdo de cleptoparasitas juvenis matando a
aranha hospedeira, porém, nao parece refletir uma relacdo entre mae e filhotes, ainda
que consideremos a existéncia de matrifagia em aranhas. A matrifagia é um
investimento extremo da aranha em sua prole (Schneider, 1996), e ndo um evento de

predacdo por parte de seus filhotes.
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A proposta de cleptoparasitismo como neotenia em Argyrodes se torna
fragilizada também pela ocorréncia de comportamentos agonistas por parte das
aranhas hospedeiras ao cleptoparasita, ausentes na relagdo de uma aranha com
cuidado materno e seus filhotes. Se o cleptoparasita de fato agisse como um filhote da

aranha hospedeira, teria desenvolvido taticas para evitar este agonismo.

Comportamentos agonistas entre hospedeira e cleptoparasita

Aranhas hospedeiras capturam cleptoparasitas

Durante seu deslocamento nas teias hospedeiras, A. elevatus corta os fios
originais da teia, substituindo-os por fios mais finos, pelos quais provavelmente a
aranha hospedeira ndo consegue detecta-lo. E comum, no entanto, que a aranha
hospedeira perceba as vibra¢des causadas pelo cleptoparasita e avance em direcao a
ele. Quando detectado pela aranha hospedeira, o cleptoparasita pode interromper sua
movimentacdo e entrar em pausa ou se afastar rapidamente da aranha hospedeira.
Caso a hospedeira continue a persegui-lo, ele se atira da teia. Ainda assim, é comum a
aranha hospedeira conseguir capturar o cleptoparasita.

A. tepidariorum foi capaz de capturar A. elevatus quatro vezes durante nossas
observagdes, sendo que um individuo capturou dois cleptoparasitas em uma mesma
semana. Observamos também Tidarren sysiphoides (Theridiidae) capturando
Argyrodes sp. em laboratdrio e Nephila clavipes (Nephilidae) capturando Argyrodes sp.
(provavelmente A. elevatus) em campo. Enquanto A. tepidariorum e T. sysiphoides
capturaram os cleptoparasitas por enrolamento em seda viscosa, N. clavipes mordeu o
cleptoparasita e comecou a ingeri-lo juntamente com a presa que ja havia sido

capturada.

Comportamento agonista do cleptoparasita direcionado ao hospedeiro

A despeito da possibilidade do cleptoparasita ser capturado pela sua
hospedeira, pudemos ver A. elevatus realizando chacoalhdes na teia enquanto se
deslocava em direcdo a hospedeira. Estes comportamentos agonistas de A. elevatus

foram observados em teias de A. tepidariorum e L. curacaviensis.
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Nas teias de L. curacaviensis, vimos o cleptoparasita realizando chacoalhdes na
teia (categoria comportamental ‘tranco’) em varios momentos da sequéncia de furto.
A aranha hospedeira, em geral, permanece imdvel apds o cleptoparasita executar o
tranco; em uma das vezes, a hospedeira se afastou da presa que estava sendo
imobilizada, e o cleptoparasita teve a chance de alcangar esta presa.

Em outro caso conspicuo de agonismo, A. elevatus avancou em direcdo a
hospedeira A. tepidariorum enquanto ela ingeria um grilo recém capturado. Em
consequéncia dos chacoalhdes causados pelo cleptoparasita, a aranha hospedeira
abandonou o grilo capturado e se afastou por alguns segundos. A. elevatus entdo
alcancou a presa, mas ndo conseguiu furta-la antes da aranha hospedeira voltar e o
perseguir, fazendo com que ele fugisse de perto da presa.

Ainda que o cleptoparasita ndo tenha sido bem sucedido, os casos acima
mostram outra possibilidade de A. elevatus obter de recurso alimentar na teia
hospedeira: o roubo de presas. Esta acdo configura outra modalidade de
cleptoparasitismo, diferente do furto por explicitar a atividade do cleptoparasita a
aranha hospedeira. De acordo com Cangialosi (1990; 1991), F. ululans rouba as presas
capturadas pelas hospedeiras Anelosimus eximius (Keyserling, 1884) (Theridiidae) de
maneira similar: o cleptoparasita se aproxima da presa enquanto ela é imobilizada
coletivamente por diversas hospedeiras e, apdés a presa estar completamente
imobilizada, ele se aproxima vibrando o primeiro par de pernas e chacoalhando a teia,
o que afugenta as aranhas hospedeiras, permitindo que ele transporte a presa para a
periferia da teia. Enquanto F. ululans se alimenta da presa roubada ele pode

chacoalhar a teia novamente, caso alguma hospedeira se aproxime.

Captura de presas vivas

O cleptoparasita A. elevatus mostrou-se capaz também de capturar presas por
si s6, enquanto a aranha hospedeira permanecia imdvel ou se ocupava da captura de
outras presas. Isto ocorreu em teias de A. tepidariorum (n = 5, presa: grilo) e L.

geometricus (n = 5; dois grilos e trés larvas de besouro). Em uma das capturas de larva
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de besouro, A. elevatus ndo consumiu a presa imediatamente: apds enrolar a larva,
cortou os fios ao redor dela, se afastou e deixou um fio ligando a presa a ele préprio,
permanecendo imdvel por mais de trés horas. A. elevatus também capturou moscas
Drosophila sp. em teias de A. bogotensis (n = 2), na auséncia do hospedeiro.

O enrolamento que A. elevatus aplica nas presas que captura é similar ao
enrolamento tipico das aranhas ndo cleptoparasitas da familia Theridiidae: ele se posta
sobre a presa, suspende-a puxando com as pernas anteriores o fio na qual ela esta
aderida (‘pesca’: Japyassu e Jotta, 2005; Garcia e Japyassu, 2005), se pendura com o
primeiro par de pernas e, movimentando alternadamente as pernas |V, deposita seda
viscosa sobre a presa. A quantidade de seda depositada sobre a presa, no entanto, é
irriséria se comparada com o enrolamento executado por outras aranhas da mesma
familia e de tamanho similar (por exemplo, um juvenil de A. tepidariorum). A
velocidade do enrolamento também é muito lenta, e, provavelmente pelo tamanho
diminuto de suas pernas IV, o enrolamento é muito impreciso: a maior parte da seda
viscosa ndo atinge diretamente a presa. Estes poucos exemplos de captura de presas,
frente a eficacia da estratégia de cleptoparasitismo sdo suficientes para sugerirmos

gue A. elevatus tem mais sucesso como ladrdo do que como cacador.

Roubo de ooteca

Observamos quatro roubos de ooteca, todos eles em teias de A. tepidariorum,
na presenca da aranha hospedeira. O consumo de ootecas da aranha hospedeira foi
registrado por Pasquet et al. (1997) em teias de Cyrtophora citricola (Forsskal, 1775)
(Araneidae): o cleptoparasita Argyrodes gibbosus® pode consumir ootecas, mas
somente na auséncia da aranha hospedeira.

Em nossas observacdes (figura 5), as ootecas roubadas estavam ja eclodidas (n
= 2) ou inviaveis (a hospedeira ndo estava fecundada ou a ooteca era disforme).

Apesar disto, a aranha hospedeira protege a ooteca. Em um destes furtos, a aranha

* Espécie ndo taxonomicamente viélida, segundo Platnick (2008). Ainda assim, optamos por manter

esta referéncia, pela importancia da informagdo a respeito do comportamento do cleptoparasita.
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hospedeira recuperou a ooteca (ja eclodida), perseguindo e afugentando o
cleptoparasita.

Outro destes furtos de ooteca foi realizado conjuntamente por dois individuos
de Argyrodes sp. (provavelmente A. elevatus), um macho e uma fémea. Enquanto um
deles chamava a atenc¢do da aranha hospedeira — que aplicava violentos chacoalhdes
na teia, com as pernas anteriores, na direcio dos cleptoparasitas — o outro se
aproximava um pouco mais do reflgio. Isto se repetiu até que a fémea alcangou a
ooteca, cortou os fios que a prendiam na teia e a transportou para a periferia da teia.
O cleptoparasita macho se aproximou também da ooteca, enquanto a aranha
hospedeira permaneceu no refugio, aparentemente procurando pela ooteca recém
furtada (curiosamente, esta ooteca de A. tepidariorum era disforme, bem diferente
das suas ootecas geralmente esféricas).

Esse furto coletivo pode ser mais eficiente que o furto realizado
individualmente. Com duas ou mais fontes de vibracdo em sua teia, a aranha
hospedeira tem menos possibilidade de evitar o furto. Enquanto ela se ocupa em
afugentar um cleptoparasita, os demais cleptoparasitas podem perceber que ela nao
estd em seu estado de alerta (assim como percebem quando a hospedeira esta
capturando uma segunda presa: Vollrath, 1979b) e avancarem em direcdo ao item

alimentar.

Figura 5 - A. elevatus em uma tentativa de furto da ooteca de A. tepidariorum (foto: M. C. Silveira;

ilustragdo: D. D. Guarda).
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CONSIDERACOES

Visto que os Argyrodinae cleptoparasitas ocupam geralmente teias de aranhas
bem maiores que eles préprios, em especial as grandes teias de aranhas do género
Nephila (Exline e Levi, 1962; Agnarsson, 2003), é provavel que nem sempre a aranha
invasora cause algum dano a hospedeira, capturando apenas presas ignoradas ou
rejeitadas. Hénaut et al. (2005) sugerem que um organismo invasor que tenha uma
dieta que ndo se sobreponha a dieta do hospedeiro deve ser chamado de
‘cleptobionte’. Afirmam ainda que, quando hd opc¢do de escolha de diferentes
hospedeiros, Faiditus globosus (Keyserling, 1884) tem preferéncia a ocupar teias em
gue seja um ‘cleptobionte’ — e ndo um cleptoparasita, o que, segundo estes
pesquisadores, explicaria a grande associacdo dos Argyrodinae com Nephila por todo o
mundo.

Grostal e Walter (1997), no entanto, demonstraram que A. antipodianus é de
fato um verdadeiro cleptoparasita de Nephila plumipes (Latreille, 1804), diminuindo
significativamente o ganho de massa corporal da hospedeira quando presente. Rypstra
(1981) demonstrou relacdo negativa entre a atividade de cleptoparasitas na teia e a
taxa de captura de presas em N. clavipes, o que obriga a hospedeira a mudar o sitio de
construcdo de teia mais frequentemente. Assim, ainda que ndo consideremos o
consumo e remocdo de trechos da teia hospedeira (Tso e Severinghaus, 1998;
Miyashita et al., 2004) e nem os eventos de predacdo da hospedeira ou de seus
filhotes (Cangialosi, 1997; Whitehouse, 1986), ja podemos falar em cleptoparasitismo.
Coyle et al. (1991) afirmam que a interrupcdo da alimentacdo e a realizacdo
movimentos bruscos por parte do hospedeiro como consequéncia da atividade
cleptoparasita ja sdo suficientes para demonstrar que a interacdo ¢é de
cleptoparasitismo, e ndo de comensalismo.

Embora ndo permita uma analise quantitativa, a coletanea de eventos oriunda
de nossas observagbes preliminares, além de demonstrar a grande variacdo do
repertério comportamental de A. elevatus, nos faz crer que esta espécie é altamente

especializada em usufruir recursos de suas hospedeiras. Pudemos constatar em A.
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elevatus a ocorréncia dos ja conhecidos meios de obtencdo de alimento em teias de
diferentes hospedeiras, descritos para cleptoparasitas de outras espécies do género
Argyrodes, tais quais: o furto de presas (Vollrath, 1979a), o compartilhamento de
presas (‘feed with host’: Robinson e Robinson, 1973), a predacdo de filhotes da espécie
hospedeira (Whitehouse, 1986).

Outras estratégias estdo descritas para Faiditus e Neospintharus, géneros
filogeneticamente préximos de Argyrodes: a captura de presas utilizando a teia da
aranha hospedeira (Larcher e Wise, 1985; Cangialosi, 1997); e o roubo de presas
(Cangialosi, 1990; 1991), que podemos considerar diferente do furto pela presenca de
um comportamento coercivo por parte do cleptoparasita.

Além dos comportamentos acima listados, tivemos a oportunidade de ver
algumas acoes de A. elevatus que sdo pouco ou nunca descritas anteriormente, como
o roubo de ootecas na presenca da aranha hospedeira, a predacdo da aranha
hospedeira por parte de filhotes cleptoparasitas que nasceram em sua teia, ou a
atividade do cleptoparasita em teias de aranhas que normalmente ndo sdo suas
hospedeiras. O ato de predagao da hospedeira adulta por parte de A. elevatus ocorreu
de uma maneira diferente da descrita tanto em outros Argyrodes (Tanaka, 1984;
Whitehouse, 1986), que se valem da fragilidade da aranha durante a muda, quanto em
espécies exclusivamente araneofdgicas dos géneros Rhomphaea e Ariamnes
(Whitehouse, 1987; Eberhard, 1979), que utilizam a tatica de ataque por enrolamento
com seda viscosa.

Esta grande variabilidade de estratégias nos indica que A. elevatus é uma
espécie importante para o entendimento da evolugdao do cleptoparasitismo em
Theridiidae. Para este entendimento, no entanto, é necessario quantificarmos esta alta
plasticidade comportamental e analisarmo-la em um quadro filogenético. E a isso que

nos propomos fazer nas préximas seces deste texto.
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SECAO 2 - ARGYRODES ELEVATUS EM TEIA DE LATRODECTUS

CURACAVIENSIS: ANALISE QUANTITATIVA DO CLEPTOPARASITISMO

Categorizacdao do comportamento de Argyrodes elevatus

Ante as diversas possibilidades de A. elevatus obter recursos em uma teia
alheia descritas na secdo anterior, fica a impressdo de que qualquer forma de
padronizar a observacdao do forrageamento deste cleptoparasita ird limitar o espectro
de eventos observdveis. Entendemos que a padronizacdo da observacao, todavia, é
essencial para a realizagdao de uma analise quantitativa.

As nossas observacgdes providas de método neste estudo compreendem 10
sessOes de forrageamento de A. elevatus em teias de L. curacaviensis, registradas em
video e decodificadas ao computador. Foram atribuidos nomes as unidades
comportamentais — ou categorias — executadas por A. elevatus, com base nas
observagdes gerais e em estudos previamente publicados sobre forrageamento em
aranhas. A conexdao mais frequente entre as categorias é representada por etogramas
(fluxogramas), que ddao um panorama geral de como é o forrageamento de A. elevatus
na teia da hospedeira.

Nesta se¢cdo apresentamos um estudo quantitativo cujo intuito é, a partir da
lista de categorias detalhadamente descritas e de um fluxograma construido com base
nestas categorias, darmos uma ideia mais elaborada sobre como A. elevatus se
comporta frente a situacdo de furto de presa nas teias desta hospedeira. Ainda que a
situacdo de laboratdrio possa ndo ser igual a do ambiente natural em que ocorre o
furto de presas, a manipulacdo experimental pode evidenciar importantes aspectos do

comportamento desta espécie cleptoparasita.
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METODOLOGIA

Protocolo de registro em video

Duas semanas antes de cada experimento, alimentamos a aranha hospedeira L.
curacaviensis com um grilo ou larva de besouro; na semana seguinte a alimentacao,
destruimos sua teia. Estes procedimentos uniformizam a saciedade do animal e a
idade da teia, fatores que podem influir no comportamento de captura da aranha
(Garcia e Japyassu, 2005). Cada cleptoparasita a ser filmado estava ha pelo menos trés
dias em teias de L. geometricus, sem alimentacdo proveniente de presas (ndo houve,
no entanto, como controlar a aquisicdo de nutrientes provenientes do consumo de
teia). Introduzimos o individuo de A. elevatus na caixa da aranha hospedeira no dia
anterior ao experimento.

Eliciamos a atividade do cleptoparasita a partir da oferta de presas consecutivas
a aranha hospedeira, conforme descrito na se¢do 1. A presas oferecidas eram larvas de
tenébrio (Tenebrio molitor), de tamanho similar ao corpo da aranha hospedeira L.
curacaviensis (cerca de um centimetro de comprimento). Registramos por meio de
video digital (mini DV) a atividade de A. elevatus a partir da primeira presa oferecida a
aranha hospedeira. Durante cada sessdao de registro em video, a camera focou o
cleptoparasita durante todo o procedimento; um segundo experimentador narrou a
atividade de cada aranha. Trés minutos apds a hospedeira ter capturado e iniciado a
ingestdo da presa, uma nova larva foi oferecida, e todo o processo repetido, por até
seis vezes; damos a sessao por encerrada quando o cleptoparasita iniciou a ingestdo da
presa roubada ou compartilhada com a hospedeira. Desconsideramos as sessdes nas
guais o cleptoparasita ndo obteve éxito na aquisicdo de alimento, ou seja, quando ndo
houve nem furto, nem compartilhamento de presa.

Com base em observacdes preliminares e na literatura, categorizamos o
forrageamento de A. elevatus em 29 unidades comportamentais. Além destas
categorias, as sequéncias também contém 12 unidades comportamentais referentes a

atividade da aranha hospedeira (que tém influéncia no comportamento do
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cleptoparasita) e duas unidades que representam a intervencdo do experimentador:
'oferecer nova presa' e 'mudanca de fita'. A representacdo do ato de interromper a
filmagem para a troca de fita cassete é importante para denotar que ha uma lacuna de
informacdo entre o conteldo de cada registro, o que significa a ndo-continuidade da

sequéncia naquele instante. A troca de fita, em geral, leva menos que 30 segundos.

Transcricao e decodificacao das sequéncias

Cada experimento teve como resultado uma sequéncia de categorias. As dez
sequéncias registradas em teias de L. curacaviensis foram transcritas para o
computador. Conferimos cada uma das transcri¢cdes junto ao registro em video, a fim
de eliminar qualquer duvida ou contradicdo entre a narragdo presente no audio da
filmagem, a agao observada no video e as categorias transcritas.

O programa EthoSeq (Japyassu et al., 2006), a partir destas sequéncias
transcritas, é capaz de elaborar uma Unica matriz diddica de transicdo (isto é, uma
matriz antecedente versus consequente). Assim, cada casela da matriz representa o
nuimero de ocorréncias de uma diade. A diagonal desta matriz foi zerada, descartando

a repeticao de categorias.

Conexodes entre categorias e elaborag¢ao do fluxograma

O fluxograma é uma representacdao grafica das transicdes mais frequentes
entre as categorias. Embora ndo represente o universo completo de possibilidades
comportamentais de A. elevatus, o fluxograma nos proporciona uma nog¢ao bem
completa de como é o furto de presas realizado por esta espécie. Optamos por dividir
cada sequéncia comportamental em duas fases distintas: fase de deteccdo e fase de
furto. Optamos por esta divisdo pelo fato de uma mesma categoria comportamental
poder ocorrer em diferentes contextos dentro de uma mesma sequéncia. Por exemplo,
a categoria ‘corte de fios’ é importante tanto no deslocamento do cleptoparasita nos
momentos iniciais da sequéncia quanto na sua movimentagao depois de iniciado o
furto, durante o transporte da presa furtada. Em cada um destes contextos, o ‘corte de

fios’ se correlaciona com diferentes categorias. A fase de deteccdo vai do inicio da
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sessdo até que A. elevatus toque em alguma presa oferecida, esteja esta presa
armazenada, ignorada ou mesmo sendo ingerida pela aranha hospedeira. Assim que o
cleptoparasita toca a presa, tem inicio a fase de furto. Caso a aranha hospedeira
afugente o cleptoparasita, consideramos que a sequéncia volta a fase de deteccdo.

A matriz gerada pelo EthoSeq é a base para a elaboragdao do fluxograma. Num
primeiro momento, representamos no fluxograma apenas as transi¢des para as quais a
diferenca positiva entre o valor observado e o valor esperado (estimado por meio do
programa MatMan: de Vries et al., 1993) foi maior que dez®. A tabela 1 apresenta os
valores totais observados, destacando as caselas que mostraram esta diferenca
positiva; as tabelas 2 e 3 mostram estes valores para cada uma das fases da sequéncia

Dessa maneira, algumas categorias plotadas na matriz ndo aparecem no
fluxograma; isto ocorre porque nao houve diade selecionada por este método que
contivesse a categoria em questdo, seja como antecedente, seja como consequente
Caso a categoria seja representada apenas como antecedente ou apenas como
consequente, sua representacao no fluxograma é completada com a conexdao de maior
diferenca positiva entre ocorréncias observadas e esperadas, mesmo que esse valor
seja menor que dez (nestes casos, representamos a conexao com um contorno
vermelho ao redor do niumero total de ocorréncias da diade). Utilizamos este recurso
para evitarmos “fins de linha” no fluxograma. Adotamos este procedimento para uma
matriz que continha apenas categorias referentes ao comportamento de A. elevatus,
isto é, ndo estdo computadas, por ora, as intervencdes experimentais nem as acoes da
aranha hospedeira. O fluxograma foi elaborado com o auxilio do programa de acesso
livre Cmap Tools (versdo 4.18, disponivel em http://cmap.ihmc.us), que organiza os

campos e suas conexdes em uma interface grafica.

® Encontramos esta diferenca como critério testando diferentes valores. Se seleciondssemos caselas
com diferenga minima de 5 entre o observado e o esperado, o fluxograma mostraria muitas conexoes,
o que poderia dificultar sua visualizagdo e camuflar algumas rotas comportamentais; com a diferenga

minima de 20, o fluxograma apresentaria poucas conexoes, ficando pouco informativo.
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RESULTADOS E DISCUSSAO

Categorias comportamentais observadas no forrageamento de Argyrodes

elevatus

Sondagem rotatoéria

Comportamento que consiste em movimentos giratérios com as pernas
anteriores estendidas (‘rotary probing’, Whitehouse, 1986). Estes movimentos sdo
realizados geralmente com o primeiro par de pernas, mas também é comum o uso das
pernas Il. As pernas opostas podem tanto girar simultaneamente como
alternadamente, o ritmo e frequéncias sdo varidveis. Esta foi a categoria mais
executada por A. elevatus durante a toda a analise, com 1727 ocorréncias (de um total
de 5769). Aparece relacionada com praticamente todas as demais categorias, e ocorre
em todas as fases da sequéncia de forrageamento de A. elevatus — desde quando
oferecemos a primeira presa a aranha hospedeira, até o momento em que o
cleptoparasita consome a presa furtada, ja afastado do refugio da aranha hospedeira.

A sondagem rotatdria ocorre em outros membros da subfamilia Argyrodinae,
como A. antipodianus (Whitehouse, 1986); Faiditus ululans (Cangialosi, 1990, 1991)
Argyrodes flavipes Rainbow, 1916 (Whitehouse e Jackson, 1998), Ariamnes attenuatus
(Eberhard, 1979) e Rhomphaea sp. (Whitehouse, 1987). Embora ndo haja descricdo
deste comportamento em nenhuma outra aranha que ndo em Argyrodinae, ele pode
ser observado no comportamento de outros membros da familia Theridiidae (p. ex: L.
geometricus, L. curacaviensis, observacdo pessoal). Nestes casos, a rotacdo das pernas
anteriores é realizada raramente, e ocorre de maneira pontual; parece ter a funcdo de
localizar uma presa ja armazenada ou um fio que possa servir de apoio para a
execucdo de outros comportamentos (enrolamento de presa, p. ex.). Também por
meio de observagdes pessoais, sabemos que A. tepidariorum executa este movimento
giratério com as pernas anteriores durante a construgao de teia. Apesar da ocorréncia

desta categoria no comportamento de aranhas nao cleptoparasitas, a alta frequéncia
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com que ocorre no repertorio de A. elevatus em teias hospedeiras nos faz crer que se
trata de um comportamento fortemente ligado ao cleptoparasitismo.

O comportamento de sondagem rotatdria em A. elevatus apresenta todos os
indicios de ser um comportamento investigativo: a movimentacdo das pernas
estendidas, como se fossem antenas, provavelmente serve para localizar fios de
suporte e captar a informacao vibratdria dos eventos que ocorrem na teia hospedeira.
Por isso ha uma forte associacdo deste movimento com o deslocamento, tanto
positivo quanto negativo em relacdo ao refugio da hospedeira. De acordo com Vollrath
(1979b), A. elevatus pode, captando as vibragdes na teia, perceber a movimentagdo de
presas e da aranha hospedeira, e assim ajustar o comportamento de furto com o

sucesso de captura por parte da hospedeira.

Deteccao

Este € um comportamento utilizado ndo sé por A. elevatus, mas por uma
grande variedade de aranhas de teia (Araneidae: Willey et al., 1992; Robinson e
Olazarri, 1971; Lubin, 1980; Tetragnathidae: Yoshida, 1989; Nephilidae: Robinson e
Mirick, 1971; Pholcidae: Jackson e Brassington, 1987), que consiste em movimentos
com a regido tarsal das pernas anteriores, no eixo longitudinal do corpo da aranha,
tensionando fios da teia (Robinson, 1969).

A deteccdo esta associada a localizacdo dos fios nos quais a presa esta aderida
(Garcia e Japyassu, 2005). Em cleptoparasitas, as detec¢cdes podem fornecer sinais
também sobre a localizacdo e movimentacdo da aranha hospedeira (Vollrath, 1979b).
Os movimentos de deteccdao executados por A. elevatus foram descritos como
‘tapping’ por Vollrath (1979a). Whitehouse (1986) descreve esta categoria em A.
antipodianus sob o nome de ‘pulling’. A. flavipes, durante interagdes intra-especificas,
executam comportamentos similares aos que chamamos de deteccdo (‘tapping’ e

‘pulling’: Whitehouse e Jackson, 1998).

Tranco
Brusco chacoalh3o da teia produzido pelo movimento do corpo e das pernas | e

Il. Geralmente citado na literatura como ‘jerking’ ou ‘plucking’, este comportamento
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também é observado em diversas aranhas de teia. Confrontando diferentes descri¢cdes
de ‘tranco’ e ‘deteccao’, vemos que estes conceitos muitas vezes se confundem.
Robinson e Olazarri (1971) e Robinson e Mirick (1971) ndo distinguem entre tais
categorias, descrevendo ambos os movimentos sob o nome de ‘plucking’, tanto em
Argiope argentata quanto em N. clavipes. Lubin (1980) e Yoshida (1989), observando o
comportamento de Cyrtophora spp. (Araneidae) e Metleucauge spp. (Tetragnathidae),
descrevem a categoria ‘jerking’” como um rapido puxao longitudinal dos raios com o
primeiro par de pernas, e a diferenciam de ‘web shaking’ pela amplitude e direcdo do
movimento: Enquanto o ‘jerking’ é realizado de maneira mais sutil e longitudinalmente
em relacdo ao plano da teia, o ‘web shaking’ tem uma amplitude maior e direcdo
perpendicular a teia. Willey et al. (1992) fazem uma breve descricio de um
comportamento, similar a ‘deteccdo’, realizado por Mecynogea Ilemniscata
(Walckenaer, 1842) (Araneidae) como um “deslocamento rdpido e longitudinal dos

III

raios da teia com o tarso das pernas | e II” e de outro comportamento, similar ao
‘tranco’, como “um movimento de solavanco de todo o corpo da aranha para
chacoalhar a teia”. Apesar de diferentes, esses dois movimentos foram mantidos pelos
autores na mesma categoria (‘pluck’), mas separados de ‘web shake’.

Se o ‘tranco’, em aranhas nao cleptoparasitas, parece ter como func¢ao principal
localizar onde a presa estd aderida, em A. elevatus esta categoria pode ocorrer em dois
contextos distintos: (i) durante um comportamento de agressao e (ii) apds o furto ser
realizado e a presa carregada para longe do alcance da hospedeira.

‘Tranco’ em contexto de agonismo: em pelo menos trés vezes em que o
‘tranco’ foi realizado (de um total de dez ocorréncias) em teia de L. curacaviensis, o
cleptoparasita se aproximava da presa em posse da aranha hospedeira. Toda a
discricdo e sutileza de A. elevatus na teia que invade contrastam com a violéncia do
tranco: a teia chacoalha a ponto de a hospedeira abandonar a presa e se afastar
momentaneamente, quando entdo o cleptoparasita avanca em direcdo a presa.

Em outra situacdo, em teia de A. tepidariorum, a aranha hospedeira se

aproximou de A. elevatus enquanto ele capturava um grilo de tamanho similar ao seu
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corpo. O cleptoparasita interrompeu o enrolamento, efetuou ‘trancos’ consecutivos,
que afugentaram a aranha hospedeira, fazendo-a retornar ao refugio. O
cleptoparasita, apds intimidar a aranha hospedeira, continuou a captura do grilo. O
comportamento agonistico associado a categoria ‘tranco’ ocorre também no roubo de
presas pelo cleptoparasita Faiditus ululans, que o faz direcionado as aranhas
hospedeiras sociais Anelosimus eximius com o intuito de afasta-las da presa recém-
capturada (Cangialosi, 1990). Aranhas ndo cleptoparasitas também apresentam tranco
em contexto agressivo: tanto as hospedeiras L. geometricus e A. tepidariorum,
observadas neste estudo, quanto Nephila spp. (Robinson e Robinson, 1973;
observacOes pessoais) executam chacoalhdes em resposta a aproximacdo de
cleptoparasitas enquanto se alimentam.

‘Tranco’ apds o furto ter sido efetuado: o cleptoparasita, ao se afastar do
refugio com uma presa ja imobilizada pela aranha hospedeira, estira uma série de fios
qgue ligam a presa a periferia da teia da hospedeira (ver abaixo nas categorias
‘“transporte’ e ‘estiramento’). Desta maneira, a presa permanece anexada somente a
fios depositados pelo cleptoparasita, o que dificulta a hospedeira localizar e recuperar
o item alimentar furtado. Curiosamente, A. elevatus pode executar a categoria ‘tranco’
apos ter depositados estes fios, com o alimento ja sob seu dominio, e sé entdo iniciar a
ingestao.

Esse comportamento provavelmente é uma forma do cleptoparasita testar se o
local onde ele ird manusear e ingerir a presa furtada estd isolado o bastante para que a
hospedeira ndo consiga detectd-lo e recuperar a presa. E interessante notar que a
aranha hospedeira responde aos chacoalhdes do cleptoparasita com movimentos de
sua perna | (‘detecgdo’), mas somente em um caso (dentre sete ocorréncias sob esta
condicdo) ela foi capaz de localizar a fonte de vibragdes com precisdo, perseguir o

cleptoparasita e recuperar o item alimentar furtado.

Deslocamento
O cleptoparasita A. elevatus, durante a sequéncia comportamental de furto,

pode transitar por toda a teia hospedeira. O referencial para definirmos se o
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deslocamento é positivo ou negativo é, a principio, o reflugio da aranha hospedeira —
qgue é onde as presas capturadas ficam armazenadas. Apds o cleptoparasita ter
entrado em contato com a presa e iniciar o furto, o referencial passa a ser esta presa.
Caso a hospedeira persiga o parasita e recupere o item alimentar, ela volta a ser a
referéncia de deslocamento positivo ou negativo.

O deslocamento, em ambos os sentidos, é fortemente associado com
‘sondagem rotatdria’ e ‘fixacdo’. O deslocamento positivo difere do negativo por uma
maior associacdo com a categoria ‘deteccdo’, que o sucede em 21,36% e o precede em
21,88% das ocorréncias (‘deteccdo’ sucede o deslocamento negativo em 6,73% e o

precede em 4,26 % das vezes em que ocorre).

Fixacao

A aranha aproxima o abdome de um fio de sua teia, toca-o com as fiandeiras,
fixando um novo fio (Garcia e Japyassu, 2005). A. elevatus, em seu forrageamento,
constantemente mantém nas fiandeiras um fio guia anexado em um ponto da teia
hospedeira, geralmente seguro por uma das pernas IV. Quando executa uma fixa¢do, o
cleptoparasita muda o ponto de ancoragem deste fio guia. E comum a fixagdo ocorrer
apos um corte de fio. Nesse caso, o cleptoparasita segura a extremidade do fio cortado
com o tarso das pernas anteriores e o traz até as fiandeiras, onde o anexa ao fio que

até entdo era o fio guia e se desloca a partir dai, com um novo ponto de ancoragem.

Fixacdo com rotagao

Aranhas ndo cleptoparasitas realizam, ao chegar no reflgio ou centro da teia,
com ou sem a presa, uma série de fixacdes enquanto giram o corpo, assumindo a
postura de repouso (Robinson e Olazarri, 1971; Viera, 1994; Garcia e Japyassu, 2005).
A. elevatus, quando o faz, efetua geralmente uma unica fixacdao (raramente duas)
enquanto faz um giro sagital de 180°, depois se deslocando em sentido contrario pelo

fio que vinha trazendo até o ponto de fixa¢ao, produzindo um novo fio guia.
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Fixagdo na presa

A aranha aproxima as fiandeiras da presa, ou dos fios que envolvem esta presa,
fixando um novo fio (Garcia e Japyassu, 2005; Viera, 1986) Em A. elevatus, além de
ocorrer antes e durante o transporte da presa, a categoria ‘fixacdo na presa’ ocorre
também apds o cleptoparasita se afastar da hospedeira com a presa. O cleptoparasita
estira fios conectando a presa a dois ou trés pontos de apoio na periferia da teia
hospedeira, para sé entdo iniciar a digestdao do item furtado. Durante a digestao ele
permanece com seu fio de seguranca anexado a presa.

A categoria ‘fixacdo na presa’ pode acontecer em duas situagdes diferentes:
com A. elevatus fixando fios em uma presa armazenada enquanto a aranha hospedeira
se ocupa com a imobilizacdo ou ingestdo de outro tenébrio, ou com o cleptoparasita
fixando fios no a presa que estd sendo ingerida pela hospedeira. Nesta situacdo de
compartilhamento de presa o nome da categoria é acrescido das letras ‘FWH’ (de ‘feed

with host’). O mesmo ocorre para as categorias ‘toque’, ‘manipulacdo’ e ‘mordida’.

Corte de fios

A. elevatus corta fios com as queliceras frequentemente durante a sequéncia
de furto. O fio rompido pode ser simplesmente solto apds ser cortado, mas, em geral,
o cleptoparasita segura suas extremidades com os tarsos das pernas anteriores, e apds
estender lentamente estas longas pernas, o solta, evitando uma repentina diminuicao
da tensdo da teia quando um fio é cortado (Vollrath, 1979a). Os fios finos sdo cortados
instantaneamente com o contato das queliceras. O corte de fios mais grossos da teia
hospedeira, no entanto, pode durar alguns segundos. Nestes casos, o cleptoparasita
balanga o corpo de um lado pra outro em relagdo ao eixo longitudinal do corpo,

fazendo um movimento de tor¢do para auxiliar o rompimento do fio.

Enovelamento

Apds cortar um fio, o cleptoparasita eventualmente pode segurar uma de suas
extremidades com os pedipalpos e queliceras, e, enquanto se desloca deixando um
novo fio, ir acumulando seda na regido oral, formando, com o fio que cortou, um

pequeno novelo de seda com o auxilio das pernas Ill. Os novelos de seda formados por
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A. elevatus durante o enovelamento podem ser ingeridos ou dispensados. Em duas
ocorréncias de ‘enovelamento’ observados em teia de A. venatrix (Araneidae) ndo foi
possivel ver a pelota de seda ser dispensada, nos fazendo supor que ela foi ingerida. O
fio enovelado, nestes casos, havia sido fixado ali pelo préprio A. elevatus (num dos
casos enquanto ele executava ‘escalada’ para se aproximar do reflgio da hospedeira,
outro enquanto ele se dirigia a presa ja furtada, longe do reflgio); ndo se tratou,
portanto, de um evento de consumo de teia hospedeira, como ocorre em outras
espécies de Argyrodinae (Higgins e Buskirk, 1998; Tso e Severinghaus, 1998; Miyashita
et al., 2004).

Cangialosi (1990; 1991) observou essa categoria durante o comportamento ‘silk
clearing’, realizado por F. ululans em teias de A. eximius. Neste comportamento, F.
ululans, ao se aproximar da presa ou enquanto se movimenta ao redor da teia barreira
da col6nia, remove a teia hospedeira em seu caminho, cortando fios com as queliceras
— ndo necessariamente ingerindo a seda, mas acumulando-a em uma pequena pelota e
deixando-a na teia. O corte de fios da teia hospedeira deixa buracos ou tuneis no
emaranhado de fios da coldnia. Enquanto se aproxima da presa, F. ululans pode criar
varios destes tuneis, que podem lhe servir como rotas de fuga.

A formacdo desta pequena pelota de seda também ocorre durante a
construcdo das teias orbiculares de membros da familia Araneidae no momento em
gue se locomove por um fio, recolhendo-o com as pernas anteriores e enovelando-o
com o terceiro par de pernas (figura 6) Enquanto o fio antigo é recolhido, um novo fio
é estirado, substituindo-o (Tilquin, 1942, pp. 140-141).

Em A. elevatus, o enovelamento também parece servir para substituicdo de
fios. O cleptoparasita substitui fios da teia hospedeira por seus préprios fios, mais
finos, pelos quais a aranha hospedeira provavelmente tem menos chance de detecta-
lo. Esta substituicdo, no entanto, também pode ser realizada sem enovelamento —
guando o cleptoparasita, ao caminhar sobre um fio, corta e solta este fio, substituindo-

o pelo seu fio guia, sem a formacdo de uma pelota de seda.
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Figura 6 - enovelamento sendo realizado por uma aranha de teia orbicular (Araneidae) durante a
construgdo de teia. Enquanto a aranha se desloca, um novo fio (A) é estirado, substituindo o antigo
(B). Com o terceiro par de pernas, a aranha enovela o fio substituido em uma pequena pelota.

Adaptado de Tilquin (1942).

Transporte

A. elevatus realiza o transporte fixando um fio na presa (ou em fios junto a ela)
e deslocando-se para longe do alcance da hospedeira enquanto carrega a presa
diretamente nas fiandeiras. A categoria ‘transporte’ é determinada pela ocorréncia ou
nao de deslocamento da presa.

Aranhas de teia podem transportar os itens alimentares tanto pelas fiandeiras
guanto pelas queliceras (p. ex.: N. clavipes: Robinson e Mirick, 1971). O transporte nas

gueliceras ndo foi observado em A. elevatus.

Estiramento

Apds o cleptoparasita fixar um fio na presa, ele pode se locomover sem que a
presa se desloque, acarretando um prolongamento deste fio fixado entre ele e a presa.
Este comportamento é descrito na literatura como ‘estiramento’, e faz parte do
repertorio de captura na familia Theridiidae (Garcia e Japyassu, 2005; Japyassu e Jotta,
2005).

O ‘estiramento’ em A. elevatus, embora geralmente seja precedido de
transporte, pode acontecer sem que haja o prévio deslocamento da presa. Este caso
de estiramento ocorre, em especial, nos ultimos instantes antes do cleptoparasita

comecar a ingerir o item furtado. Ele estira longos fios (normalmente com mais de
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cinco centimetros) até a periferia da teia (é possivel até atingir as paredes da caixa
acrilica), onde fixa com rotacgdo e retorna em dire¢do a presa, caminhando sobre o fio
recém-estirado. Estes fios sdo fixados em dois ou trés pontos de apoio, mas o

cleptoparasita pode ir e voltar da presa para um mesmo ponto até mais de trés vezes.

Prolongamento de fio

Com a presa pendurada pelas fiandeiras, a aranha estende a perna IV, que
segura o fio no qual a presa estd pendurada, aumentando entdo a distancia entre a
presa enrolada e a aranha por meio da gravidade.

A. elevatus utiliza esta categoria no momento em que se distancia da
hospedeira com a presa furtada. A presa pode estar ja livre de fios, mas também pode
estar aderida a outros fios além do que estd sendo prolongado, fazendo assim uma
trajetdria semicircular na medida em que o cleptoparasita prolonga o fio. Nestes casos,
o deslocamento realizado pela presa sempre é em direcdo oposta ao reflgio da

hospedeira.

Rapel com a presa

O termo rapel se refere a uma técnica utilizada por alpinistas e espeledlogos, na
gual o individuo fixa uma corda em um ponto do relevo e desce por esta corda até um
ponto mais baixo. A categoria comportamental ‘rapel’ é similar ao ‘prolongamento de
fio’, com a diferenca que, no ‘rapel’, o cleptoparasita anexa um fio em algum ponto da
teia antes do prolongamento. E este fio que serd prolongado, enquanto a aranha
segura com os tarsos o fio que esta aderido na presa, ou a propria presa. Desta
maneira, ndo sé a presa ird se deslocar pelo efeito da gravidade, mas também o
cleptoparasita junto com ela. Da mesma forma que no prolongamento, caso a presa
esteja aderida em outro fio, o movimento de seu deslocamento sera semicircular. Esta
categoria é descrita para A. antipodianus como ‘Tarzan swing’ (Whitehouse, 1986,

pp.160-161).
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Pesca

Categoria que consiste na aranha trazer pra si a presa que estd presa ou
pendurada por um fio. Em Theridiidae, ‘pesca’ é um recurso utilizado para puxar a
presa que estd no substrato, aderida na extremidade dos fios viscosos (sapatas
adesivas), até a parte superior da teia, onde esta presa entdo é imobilizada por
enrolamento (Japyassu e Jotta, 2005; Garcia e Japyassu, 2005). Neste contexto de
captura, ‘pesca’ ocorre também em Pholcidae (Japyassu e Macagnan, 2004). Embora
A. elevatus também possa realizar ‘pesca’ na captura de pequenas presas (secdo 1),
esta categoria em teias de L. curacaviensis foi executada quando o cleptoparasita se
aproximou por cima de uma presa imobilizada e armazenada pela aranha hospedeira,

dando inicio ao furto naquele instante.

Salto

N3o se trata de um pulo semelhante ao que é caracteristico das aranhas papa-
moscas, mas sim de uma queda voluntdria da teia hospedeira. Muitas aranhas de teia
tém a estratégia de saltar de suas teias quando ameacadas, ficando penduradas em
um fio de seguranca anexado a teia (p. ex.: Micrathena sp., observacdo pessoal).
Quando detectado e perseguido pela aranha hospedeira, A. elevatus também salta,
ficando ancorado pelo fio guia para posteriormente retornar a teia escalando este fio
(Vollrath, 1979a, Robinson e Robinson, 1973). O cleptoparasita pode abrir mao do fio
guia, cortando-o e caindo no substrato, caso a aranha hospedeira continue o

perseguindo.

Escalada

Ocorre quando a aranha se desloca verticalmente subindo por um unico fio.
Este fio pode ser o préprio fio guia de A. elevatus (apds ele ter saltado ou caido da teia)
ou um dos fios verticais de captura da teia hospedeira. Nao necessariamente o
cleptoparasita deixa um fio guia enquanto escala. Ele pode ainda executar a escalada e

enovelar o fio ao mesmo tempo.
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Pausa
Chamamos de ‘pausa’ a imobilidade do cleptoparasita de duragdo igual ou
maior que 30 segundos. As pausas podem ser muito longas, e o cleptoparasita pode ou

ndo assumir alguma das duas tipicas posturas de repouso.

Posturas de repouso

A. elevatus, quando imdvel, pode assumir duas posturas que lhe sdo
caracteristicas. Em uma delas, o cleptoparasita flexiona os quatro pares de pernas,
mantendo-as junto ao abdomen (figura 7). Na outra, o cleptoparasita permanece
imoével com as pernas anteriores totalmente estendidas para frente. Quando em
postura de repouso com as pernas estendidas, o cleptoparasita fica suspenso pela
juncdo de trés fios fixados por ele préprio (figura 8); esta posicdo de repouso é similar
a que ocorre em Rhomphaea sp. (Whitehouse, 1987). A. elevatus pode permanecer em
pausa sem assumir nenhuma destas posturas especificas, apenas interrompendo seu

deslocamento e se mantendo na posigdao em que parou.

Limpeza

A aranha raspa os apéndices uns nos outros, geralmente aos pares; pode
também esfregar a regido tarsal dos apéndices entre as queliceras; alternativamente,
as pernas podem ser raspadas contra o abdome e fiandeiras (Robinson e Olazarri,
1971). Os surtos de limpeza de A. elevatus podem ser longos (de até 20 minutos), nos
guais ele permanece em um ponto distante da aranha hospedeira, ou podem se
resumir a um simples esfregaco do tarso na regido oral em qualquer momento da

sequéncia de furto.

Recuperagao

Esta categoria designa o deslocamento da aranha em direcdo a presa ja
imobilizada por ela, apds o transporte da presa para o reflugio (Garcia e Japyassu,
2005; Viera, 1994). No caso de A. elevatus, consideramos ‘recupera¢ao’ apenas a

ultima aproximacao realizada antes da retomada de atividades com a presa furtada.
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Figura 7 - A. elevatus em postura de repouso com as pernas dobradas sobre o abdémen (foto: M. C.

Silveira; ilustragdo: D. D. Guarda).

Figura 8 - A. elevatus em postura de repouso com as pernas estendidas (foto: M. C. Silveira; ilustragdo:

D. D. Guarda).

Toque

A aranha simplesmente toca na presa com as extremidades das pernas | ou Il. E
o primeiro contato do cleptoparasita com a presa ja imobilizada pela hospedeira, e é
geralmente seguido de ‘manipulagdo’. Assim como as categorias ‘fixacdo na presa’,
‘manipulacdo’ e ‘mordida’, ‘toque’ também pode acontecer no contexto de

compartilhamento de presa.
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Toque na aranha hospedeira

O cleptoparasita pode, eventualmente, tocar a extremidade das pernas na
aranha hospedeira. Das cinco ocorréncias deste evento nesta andlise quantitativa, em
quatro delas o ‘toque na hospedeira’ foi sucedido (ndo necessariamente
imediatamente) de um movimento brusco da aranha hospedeira, o que obrigou o
cleptoparasita a se afastar momentaneamente ou a se jogar da teia (‘salto’). O contato
fisico com a hospedeira também ocorre no cleptoparasita A. antipodianus, durante o
compartilhamento de presa com a hospedeira Eriophora pustulosa (Walckenaer,
1842); nestes casos, a hospedeira raramente responde ao toque do cleptoparasita

(Whitehouse, 1986).

Manipulagdo

Consiste em toques alternados e consecutivos com os palpos ou com as pernas
sobre a presa (Garcia e Japyassu, 2005). A ‘manipulacdo’ em A. elevatus estd
fortemente conectada com as categorias ‘sondagem rotatéria’, ‘corte de fio’ e ‘fixacdo

na presa’.

Mordida

Inser¢ao das queliceras na presa, indicando o inicio da ingestao. A. elevatus
pode morder uma presa furtada da aranha hospedeira ou compartilhar a presa com
ela. Em ambos os casos, a aranha hospedeira pode detectar e perseguir o
cleptoparasita, obrigando-o a interromper a mordida. Quando o cleptoparasita
permaneceu por mais de cinco minutos em mordida, a sessdo de filmagem foi
considerada encerrada. No entanto, A. elevatus pode permanecer com as queliceras

inseridas na presa por até mais de duas horas.

Conexoes entre categorias: fluxogramas

Os fluxogramas representam as principais conexdes entre as categorias que
ocorrem durante o furto de presas por parte de A. elevatus, em destaque nas tabelas 2
e 3. O primeiro deles (figura 9) se refere a fase de detec¢dGo, que ocorre quando o

cleptoparasita se movimenta em dire¢ao as presas armazenadas enquanto a aranha
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hospedeira captura e imobiliza novas presas. A fase de furto é representada pelo
fluxograma da figura 10, e vai desde o momento em que A. elevatus tem acesso a uma
presa até o fim da sequéncia de furto, quando o cleptoparasita inicia a ingestao da
presa, seja esta presa furtada e transportada para longe do reflugio da aranha
hospedeira ou ainda nas queliceras da aranha hospedeira (compartilhamento de

presa).

Fase de detecgao

A sequéncia geralmente tem inicio com A. elevatus em pausa, com ou sem
adotar alguma de suas tipicas posturas de repouso. Assim que L. curacaviensis parte
para capturar a primeira presa oferecida, o cleptoparasita inicia seu deslocamento na
teia hospedeira. Esta movimentacdo é permeada por movimentos circulares das
pernas | e Il (‘sondagem rotatdria’), cortes e fixacbes de novos fios. A alta frequéncia
da categoria ‘sondagem rotatéria’ e a sua correlagdo com as demais categorias ficam
evidentes no fluxograma referente a fase de deteccdo (figura 9). Nesta fase também
fica clara a distincdo entre os deslocamentos positivo e negativo: o deslocamento
positivo (em relacdo ao refugio da hospedeira, onde estdo as presas armazenadas)
difere do negativo por ser mais frequentemente intercalado pelas categorias
‘deteccao’ e ‘corte de fio’. Ambos os deslocamentos podem ser relacionados a
categoria ‘enovelamento’. A pelota de seda formada durante o enovelamento pode
ser ingerida, mas em geral é dispensada pelo cleptoparasita, com o auxilio das pernas

I. A fase de deteccao pode durar de 25 minutos a até mais de uma hora.

Fase de furto

Quando o cleptoparasita tem acesso a alguma presa, tem inicio a fase de furto.
Este acesso a presa pode ocorrer de trés maneiras distintas: (i) tocando uma presa
armazenada enquanto a aranha hospedeira ingere ou manipula outra presa; (ii)
tocando a mesma presa que esta sendo ingerida pela hospedeira; ou ainda, (iii)
executando o comportamento de ‘pesca’ da presa armazenada, isto é, puxando, de
cima para baixo, os fios nas quais a presa esta pendurada. As conexbes entre a

categoria ‘pesca’ e as demais categorias ndo sdo expressivas (a categoria pesca
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ocorreu apenas duas vezes em toda a andlise), tampouco necessarias para a
conectividade do conjunto; no entanto, optamos por representa-la no fluxograma para
indicar esta possivel forma de principio da fase de furto.

Quando transporta uma presa furtada para longe da aranha hospedeira, o
cleptoparasita em seguida executa um procedimento caracteristico, que consiste em
fixar fios na presa, estirar estes fios horizontalmente, fixa-los na extremidade da teia
(nos fios de amarra da teia hospedeira ou na parede da caixa) e retornar a presa. Sdo
estirados, em média, 11 fios (10,78 + 7,21, N = 9), distribuidos em dois ou trés pontos
de apoio; estes fios formam um suporte no qual A. elevatus ingere a presa sem ser
percebido pela aranha hospedeira.

A fase de furto pode terminar com o cleptoparasita ingerindo a presa furtada
ou compartilhando a mesma presa que a aranha hospedeira. Estas duas situacdes
determinam o fim de toda a sequéncia A fase de furto, no entanto, pode ser
interrompida caso A. elevatus seja forcado a interromper o contato com a presa por
consequéncia da acdo da aranha hospedeira. Neste caso, entendemos que a sequéncia

comportamental do cleptoparasita entra novamente na fase de detecgao.

Fluxogramas de Faiditus ululans e Argyrodes elevatus

Poucos estudos publicados sobre o comportamento de cleptoparasitas
apresentaram fluxogramas. Whitehouse (1986) apresenta um fluxograma da captura
de moscas por parte de A. antipodianus; Cangialosi (1997) apresenta um fluxograma
que descrevendo o fluxo do cleptoparasita Neospintharus trigonum (Hentz, 1850)
pelas teias que ocupa. Talvez o fluxograma que mais se assemelhe ao que foi
apresentado neste volume (e que, portanto, pode ser comparado a este) foi publicado
por Karen Cangialosi (1990) para a espécie Faiditus ululans. Este fluxograma, aqui
apresentado na figura 11, descreve a sequéncia de comportamentos utilizados por
fémeas desta espécie durante o furto de presas em teias da aranha hospedeira

Anelosimus eximius.

49



O fluxograma de furto presas por F. ululans é mais simplificado que o de A.
elevatus, e ndo apresenta a frequéncia das conexdes entre as categorias; ainda assim,
podemos notar algumas similaridades entre o comportamento das duas espécies. Por
exemplo, a aproximacao inicial é relacionada com cortes de fio e movimentos similares
a ‘sondagem rotatéria’ (em F. ululans, ‘leg wave’ ou ‘rotary probe’). Apds alcancgar a
presa, ambos os cleptoparasitas cortam fios ao seu redor e fixam fios nela, para entdo
transporta-la a periferia da teia, aonde irdo ingeri-la.

Outra similaridade entre os fluxogramas dessas duas espécies é a possibilidade
dos cleptoparasitas, apds terem alcancado a presa, serem afugentados pela aranha
hospedeira e se afastarem, reiniciando a tentativa de furto a partir de uma nova
aproximacgdo. O cleptoparasita F. ululans, por sua vez, executa alguns comportamentos
gue ndo sdo frequentes em A. elevatus, como por exemplo, o ‘tranco’ (‘shake web’).
Cabe lembrar que o cleptoparasita F. ululans rouba ostensivamente o alimento de suas
hospedeiras, afugentando-as de perto da presa recém capturada, enquanto A.
elevatus remove furtivamente a presa. Esta diferenca pode explicar o porqué do
‘tranco’ ocorrer relacionado com outras categorias comportamentais no fluxograma de

F. ululans e ndo no de A. elevatus.
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Tabela 2 - conexdes entre as categorias comportamentais na fase de detec¢dao das dez sequéncias de furto de A. elevatus. O simbolo ‘# se refere ao inicio ou final de cada
sequéncia As caselas em amarelo representam as caselas nas quais a diferenga positiva entre o valor absoluto e o valor esperado foi maior que 10; as caselas em vermelho

representam conexdes que foram inseridas para evitar ‘fins de linha’ no fluxograma.
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uma presa que esta sendo ingerida pela aranha hospedeira.
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Figura 11 - fluxograma do comportamento de roubo de presas por F. ululans em teias de A. eximius,
adaptado de Cangialosi (1990, p. 354). Entre parénteses, os nhomes das categorias comportamentais

como apresentadas pela autora.
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CONSIDERACOES

A categorizagdo do comportamento e a andlise das conexdes entre as
categorias podem refletir de maneira esclarecedora alguns aspectos comportamentais
tipicos de A. elevatus durante o furto de presas na teia de suas hospedeiras. O
fluxograma explicita, por exemplo, a importancia relativa da categoria ‘sondagem
rotatéria’. Dadas a alta frequéncia com que ocorre e a grande quantidade de
categorias com as quais estd correlacionada, esta categoria toma a posi¢cdo central na
representacao grafica, com diversas setas de mao dupla conectando-a com as demais
unidades, em ambas as fases da sequéncia

Também podemos notar, a partir do fluxograma, detalhes de alguns
comportamentos importantes, como a movimentagao realizada pelo cleptoparasita
antes de alcangar a presa, ou o procedimento adotado por ele apds ter furtado o item
alimentar. Este ultimo, que consiste na fixacdo de fios que irdo formar uma pequena
teia rudimentar onde o cleptoparasita ira desfrutar do item furtado, é expresso pela

sequéncia de categorias:

‘manipula’ - ‘fixagdo na presa’ - ‘transporte’ -> ‘estiramento’ -

-» fixagdo com rotagdo -» ‘recuperagao’ -» ‘toque’ - ‘manipula’

Estes pequenos trechos dentro da sequéncia podem representar padrdes
tipicos da espécie; desta forma, podemos realizar uma comparagdo destas sequéncias
com sequéncias realizadas por outras espécies, sob uma 6tica evolutiva. Este é o

objetivo da proxima secdo.
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SECAOQ 3: IMPLICACOES EVOLUTIVAS SOBRE O CLEPTOPARASITISMO EM

ARGYRODES ELEVATUS

Hipdteses evolutivas sobre o cleptoparasitismo em Argyrodinae

E surpreendente a grande plasticidade comportamental observada no
forrageamento de A. elevatus, principalmente quando consideramos o fato de que os
membros da familia Theridiidae tém um comportamento de caca estereotipado em
relagdo as demais aranhas de teia (Japyassu e Caires, 2008). Como visto nas se¢bes
anteriores, sdao diversas as formas de aquisicdo de alimento por parte do
cleptoparasita, tais como: (i) compartilhar presa com a aranha hospedeira; (ii) furtar
presas até trés vezes maiores que si proprio; (iii) capturar filhotes da aranha
hospedeira em inicio de dispersao; (iv) furtar ootecas da aranha hospedeira; (v) ingerir
o corpo da hospedeira morta; (vi) invadir o refldgio da aranha hospedeira e mordé-la,
sem ser capturado, e (vii) capturar presas vivas utilizando a teia da aranha hospedeira,
por meio de enrolamento de captura (com seda viscosa), de maneira similar a tipica
captura de presas de Theridiidae.

Essa gama de comportamentos inusitados chamou a atencdo de aracndlogos de
diversas partes do mundo, intrigados com a habilidade apresentada por A. elevatus e
outros membros da subfamilia Argyrodinae de invadir teias alheias (Whitehouse et al.,
2002). Pouco se sabe, no entanto, como poderiam ter evoluido estas taticas
diferenciadas em Argyrodinae. Até hoje, a literatura concentra duas diferentes

abordagens que investigam a evolucdo do cleptoparasitismo neste grupo.

1. Cleptoparasitismo e araneofagia

A subfamilia Argyrodinae, além de conter espécies cleptoparasitas, apresenta
ainda espécies araneofagicas, isto é, espécies cujos individuos invadem teias e se
alimentam das aranhas hospedeiras. Esta estratégia ocorre nos géneros Rhomphaea
(Whitehouse, 1987; Horton, 1983), Ariamnes (Eberhard, 1979) e Neospintharus
(Cangialosi, 1997). Enquanto Rhomphaea spp. e Ariamnes spp. parecem ser
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exclusivamente predadores de aranhas (Whitehouse et al., 2002), Neospintharus
trigonum pode variar seu comportamento entre cleptoparasita ou aranedfago, de
acordo com o tipo de hospedeiro (Cangialosi, 1997; Houser et al., 2005). Isto sugere
qgue (i) que esta subfamilia é adaptada para a invasdo e ocupacdo (facultativa ou
obrigatéria) de teias hospedeiras (Whitehouse et al.,, 2002) e que (ii) o
cleptoparasitismo e a araneofagia podem ter uma mesma origem evolutiva (Trail,
1980; Whitehouse, 1987; Whitehouse et al., 2002; Agnarsson, 2002).

E recorrente a ideia de as estratégias de cleptoparasitismo e araneofagia em
Argyrodinae sejam homologas, tendo derivado uma da outra. Trail (1980), observando
o comportamento de Rhomphaea fictilium (Hentz, 1850), Neospintharus baboquivari
(Exline e Levi, 1962) e Faiditus subdolus (O. P.-Cambridge, 1898), sugeriu que as
habilidades cleptoparasiticas de invadir uma teia estranha e decodificar as vibragdes
causadas pela aranha hospedeira podem ter permitido que, ao longo da evolucao,
algumas destas invasoras desenvolvessem a capacidade de araneofagia. Vollrath (1984
apud Whitehouse et al., 2002) prop0s, em contrapartida, que pode ter havido um
ancestral comum aranedéfago que invadia a teia de suas presas e que, posteriormente,
teria se adaptado ao habito cleptoparasita.

Whitehouse (1987), ao observar o ataque de Rhomphaea spp., traz uma nova
hipdtese: as especializacdes do cleptoparasitismo e da araneofagia teriam ocorrido por
caminhos evolutivos distintos. Agnarsson (2004), com base na filogenia por ele
apresentada, propGe que as aranhas especializadas em uma ou outra estratégia teriam
se originado de aranhas generalistas que apresentariam os dois comportamentos,
como as atuais Neospintharus spp. Nenhuma das hipdteses citadas, no entanto, foi

totalmente refutada, dada a falta de informacao a respeito destes comportamentos.

2. Cuidado materno como precursor de cleptoparasitismo e socialidade

A familia Theridiidae apresenta espécies subsociais e quasissociais, distribuidas
nos géneros Anelosimus, Achaearanea e Theridion (Agnarsson et al., 2006; Avilés,
1997). Muitos autores atribuem o cuidado materno estendido como base para a

evolucdo do comportamento social (Avilés, 1997; Kullman, 1972, entre outros). Eles
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afirmam que retencdo da tolerancia a coespecificos e a supressdo da dispersao dos
filhotes — isto é, aumento do tempo relativo da convivéncia entre mae e filhotes —
levaria, ao longo da evolugao, a subsocialidade; a quasissocialidade derivaria entdo do
convivio continuado entre gera¢Ges. Em suma, a quasissocialidade teria como origem a
subsocialidade, e ambas sdo frutos de um cuidado materno estendido (Agnarsson et
al., 2006).

Agnarsson (2002, 2004) constatou que a subfamilia Argyrodinae é grupo irmao
do clado onde ocorrem aranhas quasissociais e subsociais da familia Theridiidae.
Constatou ainda que o género Anelosimus (que, junto com Achaearanea e Theridion,
concentra as aranhas desta familia que apresentam socialidade) se encontra
imediatamente ao lado de Argyrodinae no cladograma da familia Theridiidae (figura
12). Baseado nesta contiguidade filogenética entre socialidade e cleptoparasitismo,
Agnarsson propde que um conjunto de transicdes comportamentais ancestrais
permitiu a evolucdo e diversificacdo destes modos de vida. Estas transicdes seriam a
retencdo da tolerancia ao compartilhamento de teia até a vida adulta (que em geral s6
é observada em juvenis) e a extensdo do cuidado maternal. Assim, o cleptoparasitismo
seria uma exaptacdo da tolerancia juvenil, aplicada em um contexto no qual o
individuo com quem se compartilha o recurso alimentar ndo é mais sua mae e, sim,

uma aranha de outra espécie.

Plasticidade e evolugao comportamental

Embora se tenham questionado as propostas de homologias comportamentais
(Atz, 1970), muitos autores insistiram que estes caracteres sdao tao ou mais confidveis
gue qualquer outra classe de caracteres (Greene, 1994; Wenzel, 1992; de Queiroz e
Wimberger, 1993; de Pinna, 1997). Atualmente o comportamento animal é bem aceito
como uma rica fonte de dados para analises cladisticas, dado o crescente nimero de
estudos que incluem caracteres comportamentais em seus conjuntos de dados
(Coddington, 1990; Hormiga et al., 1995; Scharff e Coddington, 1997; Griswold et al.,
1998; Agnarsson, 2004; Kuntner, 2006; Kuntner et al., 2008), alguns deles inclusive se

valendo preferencialmente destes caracteres em detrimento de caracteres
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morfoldgicos e moleculares (Eberhard, 1982; Stuart e Currie, 2001; Noll, 2002). Assim
sendo, é possivel reconstruirmos a histéria evolutiva dos caracteres comportamentais
através da otimizacdo em um cladograma, da mesma maneira com que se faz essa

reconstrugdo para caracteres de qualquer outra classe.

Outros Teridideos
inclusive Latrodectus

Argyrodinae

Anelosimus

Outros Teridideos
inclusive Achaearanea e Theridion

Figura 12 - representagao parcial da filogenia da familia Theridiidae (adaptado de Agnarsson, 2002). A
subfamilia Argyrodinae esta adjacente ao género Anelosimus. Os géneros Anelosimus, Achaearanea, e
Theridion contém espécies sociais. O ponto ‘1’ indica a origem da dispersdo tardia dos filhotes e da
retencdo da tolerdncia ao compartilhamento de teia no adulto, expressées da extensdo do cuidado
materno; o ponto ‘2’ indica a mudanga do compartilhamento de teia intra-especifico para o

interespecifico (surgimento do cleptoparasitismo e araneofagia).

Ha, porém, muito que se avancar na discussdo sobre o uso de caracteres
comportamentais. Embora bem difundida, a aplicacdo do comportamento em
abordagens evolutivas, na grande maioria das vezes, ndao leva em consideragdo um
importante aspecto do comportamento, que é a sua plasticidade — justamente o fator
qgue, segundo Atz (1970), faz com que sejam invidveis as propostas de homologias
comportamentais. Em geral, quando um autor usa caracteres comportamentais em
sua filogenia, ele busca os comportamentos estereotipados, ou os padroes fixos de
acdo. Assim, este autor se limita a plotar em sua matriz apenas as unidades
comportamentais (categorias), que sdo os elementos estereotipados (comparaveis

visualmente entre diferentes taxons), deixando de lado a conexdo entre estas
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unidades, que é onde ha maior potencial para a expressdo da plasticidade
comportamental.

O presente estudo tem como foco a evolugdo nao sé de unidades
comportamentais, mas também das conexdes entre estas unidades; a discussdo a
respeito destas conexdes enquanto caracteres para a reconstrucdo filogenética, no
entanto, ndo interfere diretamente em nossa analise, visto que ndo usaremos estas
conexdes para construir uma 4darvore filogenética, mas sim iremos otimizar as
categorias e suas conexdes em uma arvore proposta na literatura.

Apresentamos, nesta se¢do, uma andlise do comportamento do cleptoparasita
A. elevatus sob uma 6tica evolutiva, propondo um conjunto de homologias entre
unidades comportamentais e as transicoes entre tais unidades. Desta forma, iremos
ndo sé apontar possiveis homologias entre as categorias comportamentais (isto &, os
elementos estereotipados), mas buscamos entender também como evoluiram as
conexdes entre estas categorias. Dadas a inconclusividade das hipdteses propostas
acerca evolucdo do cleptoparasitismo em Argyrodinae e a viabilidade de reconstrucao
da histéria evolutiva de caracteres comportamentais (Wenzel 1992; de Queiroz e
Wimberger, 1993; de Pinna, 1997), procuraremos entender a evolucdo do
cleptoparasitismo dentro de Theridiidae a partir da andlise comparativa do
forrageamento em aranhas cleptoparasitas e ndo cleptoparasitas desta familia.
Inicialmente, as unidades comportamentais apresentadas pelo cleptoparasita serao
examinadas juntamente com as categorias presentes em outras espécies de
Orbiculariae frente a um quadro filogenético. Esta andlise nos mostrard quais
elementos estereotipados se enquadram como autapomorfias ou simplesiomorfias de
A. elevatus em relacdo as demais espécies ndo cleptoparasitas. A partir desta
informacgdo, sera possivel verificarmos como estas categorias comportamentais
exclusivas de A. elevatus se inserem nas sequéncias tipicas do forrageamento dos
membros da familia Theridiidae, ou seja, como elas evoluiram a partir das rotinas de

caca presentes nos ancestrais desta familia.
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METODOLOGIA

A partir das sequéncias comportamentais obtidas através dos experimentos
descritos na se¢do anterior, comparamos as categorias comportamentais empregadas
pelo cleptoparasita (utilizadas na construcdo do fluxograma — secdo 2) com as
categorias comportamentais observadas no forrageamento de seis aranhas nao
cleptoparasitas. As sequéncias de categorias mais provaveis observadas em A. elevatus
foram comparadas com as sequéncias comportamentais de trés membros da familia

Theridiidae.

Comparagao entre categorias de diferentes espécies

As categorias comportamentais empregadas por A. elevatus durante as dez
sequéncias de furto registradas neste estudo foram comparadas com as categorias
observadas em vinte sequéncias de captura de cada uma das aranhas nao
cleptoparasitas: Zosis geniculata (Olivier, 1789) (Uloboridae), Nephila clavipes
(Linnaeus, 1767) (Nephilidae), Metazygia rogenhoferi (Keyserling, 1878) (Araneidae),
Theridion evexum Keyserling, 1884, L. geometricus e A. tepidariorum (Theridiidae). Os
dados que dizem respeito a essas aranhas nao cleptoparasitas serviram como base
para publicagGes e/ou dissertagGes (Corréa, 2001; Garcia e Japyassu, 2005; Japyassu e
Caires, 2008; Silveira e Japyassu, em prep.); todos estes trabalhos, ao descrevem a
sequéncia predatéria das aranhas estudadas, buscaram descricGes das categorias
comportamentais publicadas na literatura, e tiveram a parte experimental executada
sob uma metodologia similar. Para fins de comparacdo, utilizamos deste conjunto de
dados apenas as sequéncias de captura em que foi oferecido o mesmo tipo de presa
(larva do besouro Tenebrio molitor, de tamanho similar ao corpo da aranha).

Cabe aqui salientar que a diferenga entre o nimero de sequéncias observadas
em A. elevatus (n = 10) e em cada uma das espécies ndo cleptoparasitas (n = 20) é
suprida pelo numero de transicGes entre categorias apresentado por cada espécie. O
numero total de transicdes nas espécies ndo cleptoparasitas ndo passa um terco das

5769 transicOes observadas nas dez sequencias comportamentais de A. elevatus: 1506
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em T. evexum, 1091 em L. geometricus e 812 em A. tepidariorum. Estes numeros
indicam que apenas duas sequencias de furto seriam suficientes para realizarmos esta
andlise comparativa (com trés pares de sequencias determinadas por sorteio,
obtivemos 1436, 1244 e 1164 transicoes). No entanto, com apenas dois registros de
furto, a grande variabilidade comportamental de A. elevatus certamente ficaria
subamostrada.

Ao iniciarmos essa comparagdao, encontramos alguns desacordos entre as
descricbes das categorias. Algumas categorias comportamentais similares
apresentavam nomenclaturas diferentes entre os taxons estudados, e por isso houve
um trabalho de uniformizacdo desta nomenclatura. Apds esta uniformizacdo e a
verificacdo da ocorréncia das categorias em cada espécie, péde ser realizada uma
otimizacdo de cada uma delas em um cladograma, visto que a relacdo de parentesco
entre estas espécies é bem consolidada na literatura (Griswold et al., 1998; Agnarsson,
2004; Kuntner et al., 2008). Realizamos esta otimizacdo (figura 13) através do
programa Mesquite (Maddison e Maddison, 2008). Para caracteres em ambiguidade,
apresentamos a representagao grafica da resolugdo por deltran, embora ambas as
possibilidades de otimizacdo sejam discutidas posteriormente. Com esta otimizacao,
foi possivel apontarmos quais categorias estdo na base da familia Theridiidae; foi a
partir destas categorias que fizemos a analise de rotinas comportamentais, descrita a

seguir.

Conectando categorias: rotinas comportamentais

Dado que os estudos previamente realizados sobre o comportamento de caca
nas aranhas ndo cleptoparasitas foram obtidos por uma metodologia similar a que foi
utilizada no presente estudo para obtencdo das sequéncias de furto de A. elevatus,
pode-se realizar uma analise comparativa das sequéncias comportamentais entre A.
elevatus e as demais espécies. Aqui serd apresentada a comparacdo entre a sequéncia
comportamental do cleptoparasita com as sequéncias dos membros da familia

Theridiidae (T. evexum, L. geometricus e A. tepidariorum).
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Com as categorias ja revistas dentro de cada sequéncia, elaboramos, através do
programa EthoSeq (Japyassu et al., 2006), uma matriz antecedente-consequente para
cada uma das espécies estudadas. A diagonal de cada matriz foi zerada, evitando assim
repeticGes de categorias. A partir destas quatro matrizes, o EthoSeq mostra quais os
conjuntos sequenciais de categorias mais provaveis, e quais destes conjuntos
ocorreram em cada um dos taxons. Estes conjuntos de duas ou mais categorias
representam pequenos trechos das sequéncias presentes no repertério da espécie, e
sdo referidos como rotinas comportamentais.

A anadlise das rotinas foi feita sob duas diferentes abordagens. Num primeiro
momento, realizamos uma Unica andlise para as quatro espécies a partir das dezessete
categorias que se encontram na base da familia Theridiidae (otimizacdo apresentada
na figura 13). Isto significa que, inicialmente, obtivemos rotinas comportamentais
oriundas das vinte sequéncias de captura de cada espécie ndo cleptoparasita mais as
dez sequéncias de furto de A. elevatus com apenas estas dezessete categorias,
suprimindo, por ora, as demais. Com este tipo de analise, consideramos que cada
rotina obtida é tratada como um carater de estados ‘presente’ ou ‘ausente’, e o
numero total de rotinas presentes em cada terminal reflete a plasticidade de cada
espécie. O intuito de se realizar esta analise usando somente as categorias basais de
Theridiidae é de verificarmos se hd de fato uma maior plasticidade na espécie
cleptoparasita sem que sejam incluidas as categorias antropomarficas, o que indicaria
gue o possivel aumento da plasticidade comportamental em A. elevatus nao é
decorrente apenas da insercdo de novas categorias em seu repertério
comportamental; assim, buscamos compreender se o aumento de plasticidade em
Argyrodes é apenas fruto da existéncia de novas categorias comportamentais (tipicas
do cleptoparasitismo), ou se a evolucdo do cleptoparasitismo implica em uma
mudanc¢a mais profunda da prépria organizacdo entre as categorias comportamentais
pré-existentes.

Posteriormente, uma analise foi realizada individualmente para A. elevatus,
incluindo suas categorias exclusivas (em relacdo aos demais membros de Theridiidae).

Esta inclusdo revela um conjunto préprio de rotinas para esta espécie, baseado nas
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conexdes entre as categorias observadas nas sequéncias de furto. Considerando que
as categorias autapomorficas surgem nas rotinas como modificagdes das rotinas
basais, estas rotinas modificadas de A. elevatus seriam um estado derivado de uma
rotina basal (sem a insercdo da categoria autapomorfica). Diferentemente da analise
anterior, esta andlise trata as rotinas ndo como caracteres, mas como estados de um
mesmo carater, e consiste em verificar se as rotinas que contém as categorias
autapoméorficas de A. elevatus sao modificagGes das rotinas obtidas com as dezessete

categorias basais de Theridiidae, listadas anteriormente.

RESULTADOS E DISCUSSAO

Comparando categorias
Antes da otimizacdo das diferentes categorias comportamentais em
Orbiculariae e da analise comparativa das sequéncias comportamentais das espécies
de Theridiidae, foi necessdria uma uniformizacdo da nomenclatura destas categorias.
Por exemplo, a categoria ‘mordida’, nos estudos com T. evexum (Garcia e Japyassu,
2005) e A. tepidariorum (R. A. Caires, dados ndo publicados) é dividida em ‘mordida
longa’ e ‘mordida curta’, enquanto nossa categorizacdo ndo seguiu esta divisdo.
Renomeamos a ‘mordida longa’ simplesmente como ‘mordida’, e fundimos ‘mordida
curta’ com ‘manipulacdo’ — ja que a descri¢cdo da categoria ‘manipulacao’ inclui toques
consecutivos na presa com os palpos (Viera, 1986) e pequenas mordidas com as
queliceras (Robinson e Olazarri, 1971). Outro exemplo: a categoria ‘escalada’, realizada
por A. elevatus (presente estudo) foi revista, caso a caso, e alterada para
deslocamento positivo ou negativo. Esta alteracdo foi necessaria, pois, nos estudos
anteriores (Garcia e Japyassu, 2005; Corréa, 2005) os observadores ndo distinguiram se
o deslocamento da aranha foi ou ndo por um Unico fio vertical. As demais alteragGes

foram as seguintes:

« O ‘enrolamento de captura’, observado nas espécies da familia
Theridiidae, foi considerado apenas como ‘enrolamento’. Estas duas

categorias estdo presentes no repertério das aranhas ndo
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cleptoparasitas de Theridiidae e diferem apenas pelo tipo de seda
utilizada durante o enrolamento da presa: enquanto no ‘enrolamento
de captura’ a aranha utiliza seda viscosa, no enrolamento simples ela
utiliza seda seca. Em A. elevatus, no entanto, ndo foi possivel observar
com clareza o uso de seda viscosa;

A ‘aproximacdo’ é equivalente a ‘deslocamento positivo’; ‘retorno’ é
aqui tratado como sin6bnimo de’ deslocamento negativo’. Em A.
elevatus, o deslocamento é considerado negativo quando o
cleptoparasita se afasta do refugio da aranha hospedeira — ou da presa,
no caso de ja ter iniciado o furto. Nas aranhas ndo cleptoparasitas, a
categoria retorno representa um deslocamento negativo em relagdo a
presa;

A categoria ‘localizacdo’, que ocorre em L. geometricus durante a
captura de larva de tenébrio, é similar a ‘deteccdo’, que também ocorre
nesta espécie (Corréa, 2001). A unica diferenca entre estas categorias é
o momento da captura no qual elas ocorrem: ‘detecgdao’ acontece no
inicio da sequéncia, enquanto ‘localizacdo’ ocorre quando a aranha
tensiona os fios em direcdo a presa ja imobilizada. Na presente analise
ndo houve esta distincdo, portanto ‘localizacdo’ é considerada como
‘deteccao’;

A categoria ‘recolhe’, descrita para L. geometricus (Corréa, 2001), é
equivalente a ‘postura de repouso’ (presente estudo); como ndo houve,
nas outras espécies, uma categoria que designasse a postura de
repouso nos individuos observados, a presente analise ndo inclui nem
‘postura de repouso’, nem ‘recolhe’;

As categorias ‘toque’, ‘mordida’, ‘manipulagao’ e ‘fixagdo na presa’ nao
foram consideradas como unidades diferentes quando ocorreram em
contexto de compartilhamento de presa, isto é: ndo estdo incluidos
‘toqueFWH’, ‘mordidaFWH’, ‘manipulacdoFWH’ nem ‘fixagdo na
presaFWH’. Embora este estudo tenha como alvo as categorias
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exclusivas do cleptoparasita, suas acbes que sdo diretamente
relacionadas com a presenca de uma aranha hospedeira ndao sao
comparaveis com os comportamentos de aranhas sem essa
interferéncia;

«  ‘toque no hospedeiro’ e ‘salto’ foram excluidas pelo mesmo critério
apresentado acima: sdo categorias que envolvem a aranha hospedeira
ou sao eliciadas por ela, o que obviamente ndo ocorre nas espécies nao
cleptoparasitas.

Estas alteragGes limitam em 27 o niumero de categorias comportamentais que
ocorrem no conjunto dos taxons; destas 27, 23 ocorrem na familia Theridiidae. A

ocorréncia de cada categoria nas espécies esta representada na tabela 4.

Distribuicao das categorias comportamentais na filogenia

A otimizacdo das 27 categorias na filogenia (figura 13) apontou que 17 delas
estdo presentes na base da familia Theridiidae. Trés delas aparecem exclusivamente
em A. elevatus: ‘enovelamento’ (carater 6), ‘rapel’ (carater 18) e ‘sondagem rotatéria’
(carater 23). Destas, apenas a categoria ‘rapel’ ndo foi descrita anteriormente em
outro género que ndo Argyrodes (tendo sido descrita anteriormente apenas em A.
antipodianus como ‘Tarzan swing’: Whitehouse, 1986).

A. elevatus apresenta ainda duas categorias que n3ao ocorrem nos demais
membros de Theridiidae, mas que sdo simplesiomorfias observadas também em
terminais mais basais. S3o elas: ‘prolongamento de fio’ (caradter 17, também observado
em N. clavipes) e ‘tranco’ (carater 25). Esta ultima estd na base de Orbiculariae, mas
ndo foi observada em nenhum outro membro da familia Theridiidae; podemos entdo
considerar a ocorréncia desta categoria em contexto de captura como um
ressurgimento em A. elevatus ou como um carater perdido independentemente em L.
geometricus e A. tepidariorum + T. evexum. Na figura 13, esta ambiguidade para a
categoria ‘tranco’ (carater 25) é resolvida de maneira que se preservasse a homologia
primaria (sensu de Pinna, 1991), o que favorece a segunda opg¢do; no entanto,

achamos mais plausivel a suposicdo de que o ‘tranco’, em contexto de forrageamento,
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é um ressurgimento para Argyrodinae. Embora tenhamos representado a outra
possibilidade, cremos que os demais membros ndo cleptoparasitas de Theridiidae
também nao efetuem ‘tranco’ durante a captura; assim, a topologia obtida pode ser
mudada se inserirmos mais terminais entre L. geometricus e A. elevatus.

A literatura registra a categoria ‘tranco’ no forrageamento de outras espécies
de Argyrodinae, como F. ululans (Cangialosi, 1990) e A. flavipes (Whitehouse e Jackson,
1998); podemos, entdo, extrapolar este ressurgimento para toda a subfamilia. Esta
categoria, curiosamente, ocorre em momentos que parecem estar mais ligados a
interacdo entre cleptoparasita e hospedeira do que propriamente ao forrageamento.
Tanto em A. elevatus (presente estudo) como em F. ululans (Cangialosi, 1990), o
‘“tranco’ pode ocorrer direcionado a aranha hospedeira, fazendo com que ela se afaste
da presa, ou entdo apds a presa ter sido furtada ou roubada, talvez para o
cleptoparasita avaliar se a aranha hospedeira ainda pode percebé-lo por meio de
vibracdes. O ‘tranco’ em aranhas nao cleptoparasitas é realizado em uma situacao de
localizacdo de presas na teia (Robinson e Olazarri, 1971; Robinson e Mirick, 1971;

Lubin, 1980; Yoshida, 1989; Willey et al., 1992).
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Tabela 4 - categorias comportamentais nas espécies analisadas. 0 = auséncia; 1 = presenga.
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Figura 13 - distribuicdo das categorias comportamentais observadas no forrageamento de sete

espécies do clado Orbiculariae. O caso no qual a otimizagdo apresentou ambiguidade (carater 25),

esta foi resolvida por deltran. 1: ‘aproximacdo’; 2: ‘arranque’; 3: ‘balanco’; 4: ‘corte de fio’; 5:

‘detec¢ao’; 6: ‘enovelamento’; 7: ‘enrolamento’; 8: ‘estiramento’; 9: ‘fixacao’; 10: ‘fixagdo na presa’;

11: ‘fixagdo com rotagao’; 12: ‘limpeza’; 13: ‘manipulacao’; 14: ‘mordida’; 15: ‘pausa’; 16: ‘pesca’; 17:

‘prolongamento’; 18: ‘rapel’; 19: ‘recuperagao’; 20: ‘repara’; 21: ‘retorno’ (deslocamento negativo);

22: ‘salivar’; 23: ‘sondagem rotatdria’; 24: ‘toque’; 25: ‘tranco’; 26: ‘transporte’; 27: ‘transporte nas

queliceras’.
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A importancia do contexto no comportamento

Ndo é novidade que o comportamento de um individuo varia de acordo com o
contexto em que ele ocorre. Ao menos em aranhas, M. H. Robinson foi um dos
pioneiros na manipulagdo de fatores exdégenos, ao descrever o comportamento
predatério de diversas aranhas de teia frente a tipos variados de presa (Argiope
argentata: Robinson, 1969; Robinson e Olazarri, 1971; Deinopis longipes F. O. P.-
Cambridge, 1902: Robinson e Robinson, 1971; Nephila spp.: Robinson e Mirick, 1971;
Robinson e Robinson, 1973). Posteriormente, outros pesquisadores adotaram este
procedimento para descrever as respostas comportamentais de aranhas frente a
diferentes presas, expressando estas respostas na forma de fluxogramas ou etogramas
(Lubin, 1980; Viera, 1994; Yoshida, 1989; Willey et al., 1992). Penna-Gongalves et al.
(2008), em um estudo inovador, simularam um contexto inusitado para aranhas
orbitelas, e observaram categorias comportamentais que ndo ocorreriam nestas
espécies sem essa manipulagdo. Estes estudos nos demonstram que diferentes
situagbes para o individuo resultam em diferentes conjuntos de unidades
comportamentais. Para um estudo comparativo, portanto, é importante que
especifiquemos qual o contexto em que as categorias (ou o conjunto de categorias)
estdo presentes ou ausentes em cada espécie.

Assim, ainda que algumas das categorias exclusivas para A. elevatus ocorram
em outras espécies ndo cleptoparasitas em outro contexto, ainda as consideramos
como autapomorfias desta espécie, ja que sao exclusivas de Argyrodes no contexto
predatério. E o caso da categoria ‘tranco’: a acdo de chacoalhar a teia pode ocorrer
nos demais membros de Theridiidae como resposta agonistica a interferéncia, por
exemplo, do préprio cleptoparasita. Desta forma, temos que a categoria ‘tranco’ — em
contexto de captura — foi perdida em Theridiidae e ressurgiu em Argyrodinae.

Podemos trazer essa discussdao também para a categoria ‘sondagem rotatoria’:
por meio de observacdes pessoais, sabemos que A. tepidariorum e L. curacaviensis sao
capazes de executar o movimento rotatdrio com as pernas anteriores durante a
construcdo de teia. Podemos, entdo, sugerir que A. elevatus (e os demais Argyrodinae)

‘importaram’ esta unidade comportamental do contexto de construcao de teia para o
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forrageamento. No entanto, as espécies estudadas de Latrodectus (Theridiidae)
também executam esta categoria em um momento especifico da captura (quando
chegam ao seu refdgio com uma presa recém capturada, antes de reiniciar o
enrolamento). A principio, isto nos impede de afirmar que esta categoria foi uma
inovacdo no forrageamento das aranhas cleptoparasitas. Neste caso, o que se
diferencia nesta unidade comportamental nos cleptoparasitas (pelo menos em A.
elevatus) é a frequéncia com que esta categoria ocorre: em cada quatro categorias
executadas por A. elevatus, uma é ‘sondagem rotatdria’. Mesmo que ndo haja uma
estimativa da frequéncia desta categoria no forrageamento das espécies nao
cleptoparasitas, o fato dela ocorrer isoladamente em momentos pontuais nestas
espécies (inclusive tendo sido despercebida por outros observadores: Corréa, 2001)
nos possibilita afirmar que houve uma mudanca evolutiva em A. elevatus que envolve,
no minimo, a frequéncia desta categoria. Podemos supor que, por estar em um
ambiente alheio, o cleptoparasita aja constantemente fazendo um reconhecimento na
teia da hospedeira, similarmente a uma aranha que constréi sua propria teia em um
novo sitio, ou uma aranha que procura por fios de sua teia que Ihe sirvam como apoio

para executar uma ac¢ao especifica (enrolar a presa).

Rotinas como caracteres

A andlise a partir das 17 categorias presentes na base de Theridiidae apontou
1495 rotinas nas quatro espécies, das quais apenas 84 rotinas sdo comuns aos quatro
Theridiidae; 384 sao exclusivas de A. elevatus; 162 sao exclusivas para A. tepidariorum;
162 também para T. evexum, e 176 para L. geometricus. O clado Theridion +
Achaearanea apresentou 95 rotinas, e o grupo ndo natural Latrodectus + Theridion +
Achaearanea (Theridiidae exceto Argyrodes elevatus) 94 rotinas exclusivas.

Cada rotina comportamental apontada como mais provavel para cada taxon
pode ser tratada como um cardter de estados ‘presente’ e ‘ausente’. Assim, quando
dizemos que foram apontadas 84 rotinas para as quatro espécies, estamos também
afirmando que estas 84 rotinas sdao caracteres em estado ‘presente’ na base do clado

formado por estes quatro terminais. Esta andlise, no entanto, ndo revela o nimero
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total de rotinas presentes na base do clado, pois ndo estdo computadas as rotinas que
podem ter sido perdidas nos terminais mais distais.

As rotinas exclusivas de uma espécie sao consideradas autapomorfias deste
terminal; assim, o niumero de rotinas exclusivas é significativo per se ao demonstrar
numericamente a maior plasticidade de A. elevatus em relagdo aos demais membros
da familia Theridiidae (figura 14), tendo em vista que um maior nUmero de provaveis

conexdes entre categorias representa uma maior diversidade comportamental.

384
176 162 162
I I I ] }

Argyrodes Latrodectus Achaearanea Theridion A, tepidariorum Theridiidae
elevatus geometricus tepidariorum evexum +T. evexum exceto
Argyrodes

Figura 14 - quantidade absoluta de rotinas comportamentais mais provaveis exclusivas para cada um
dos grupos (autapomorfias), apontada pelo programa EthoSeq, a partir das 17 categorias que estdo

presentes na base da familia Theridiidae.

Rotinas como estados

A abordagem acima usa codificacdo redutiva para as rotinas comportamentais,
isto é, leva em consideracdo a presenca ou a auséncia das rotinas em cada taxon.
Assim, ela ndo permite ver a transformagao das rotinas umas nas outras durante a
evolucdo. A partir de agora, o conjunto de rotinas comportamentais serd abordado sob
outra dtica: a de que cada uma das rotinas pode ser considerada uma transformacao
de outra. Nesse caso, uma rotina que sofre a insercio de uma categoria
comportamental é homdloga a sua forma anterior, como o s3ao os estados de um
mesmo carater. Podemos entao supor que as rotinas comportamentais que tém uma

categoria exclusiva a um terminal sdo derivagdes das rotinas basais, ou, direcionando a
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guestdo para os nossos fins, podemos supor que as rotinas de A. elevatus que
possuem as categorias ‘tranco’, ‘enovelamento’, ‘rapel’, ‘prolongamento de fio’ e
‘sondagem rotatdria’ possam ser modificagdes das rotinas que estdo na base de
Theridiidae. Assim, investigamos duas possibilidades de transformacdo das rotinas em
A. elevatus: (i): das rotinas que contém as categorias apomoérficas serem modificacdes
das 94 rotinas que ndo ocorrem em A. elevatus (categorias exclusivas a Theridiidae
exceto Argyrodes), ou (ii) destas rotinas serem modificacdes das 84 rotinas que sao
comuns a todas as quatro espécies de Theridiidae. No primeiro caso, se constatadas
essas modificagcdes, considerariamos que as rotinas basais ausentes em A. elevatus
teriam sido substituidas pelas rotinas autapomorficas. A segunda possibilidade de
modificacdo nos indicaria que as rotinas exclusivas de A. elevatus seriam acrescidas ao
repertdrio desta espécie sem a substituicdo das rotinas basais.

Realizamos, entdo, uma analise de rotinas somente para as sequéncias de A.
elevatus, incluindo as 17 categorias basais de Theridiidae mais as cinco categorias que
sdo inovacOes desta espécie (‘sondagem rotatdria’, ‘rapel’, ‘tranco’, ‘enovelamento’ e
‘prolongamento de fio’). Esta analise apontou 795 rotinas, Destas 795 rotinas, 460
contém a categoria ‘sondagem rotatdria’. Inicialmente, presumimos que dentro destas
460 rotinas encontrariamos as 94 rotinas que nao foram apontadas para A. elevatus na
andlise anterior (Theridiidae exceto Argyrodes) modificadas com a insercdo desta
categoria, o que nos indicaria possiveis homologias entre as rotinas que ndo estdo
presentes em A. elevatus com as rotinas dos demais géneros de Theridiidae. Por
exemplo, dadas a categorias hipotéticas A e B: se AB é apontada como uma rotina
comportamental de Theridiidae exceto Argyrodes, nossa hipdtese inicial seria que a
rotina AB apareceria modificada em A. elevatus, com a insercdo das categorias
exclusivas do cleptoparasita (como a prdpria ‘sondagem rotatdria’, representada neste
exemplo por ‘x’), portanto com as seguintes possibilidades: xAB, AxB, ABx; ou ainda:
xAxB, AxBx, ou xAxBx. Estas supostas rotinas seriam homaélogas a rotina AB, embora
topologicamente diferentes.

Essa situagdo, no entanto, ndao ocorreu. Nenhuma das 94 rotinas oriundas da

analise geral de Theridiidae que ndo foram apontadas para A. elevatus se apresentou
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com este tipo de modificacdo (insercdo da categoria ‘sondagem rotatéria’) dentro das
460 rotinas que continham esta categoria exclusiva do cleptoparasita. Realizamos o
mesmo procedimento para as outras quatro categorias apomorficas de A. elevatus
(‘rapel’, ‘enovelamento’, ‘tranco’ e ‘prolongamento de fio’). O resultado foi o mesmo:
nenhuma rotina apresentou modificagdo na forma de inser¢do de alguma destas
categorias. Isso reformula a nossa hipdtese inicial. Se antes supiunhamos que as rotinas
comportamentais que continham a categoria ‘sondagem rotatdria' substituiram as
rotinas que ndo a continham, esta hipdtese ndo foi confirmada a partir do momento
em que a analise descrita acima ndo apontou estas substituicdes. Nosso passo seguinte
consistiu em procurarmos novamente essas inser¢des, desta vez nas rotinas que foram
apontadas para todos os membros de Theridiidae, inclusive A. elevatus. Das 84 rotinas
basais em Theridiidae comuns as quatros espécies, 44 delas aparecem modificadas
com uma ou mais insercdes da categoria ‘sondagem rotatéria’ dentro das 460 rotinas
comportamentais de A. elevatus que contém esta categoria. Estas modificacdes
podem acontecer de diversas formas (como no exemplo, AxB, xAB, ABx), isto é, uma
mesma rotina basal pode se apresentar como mais de uma rotina modificada em A.
elevatus. Por isso, estas 44 rotinas basais geraram 84 rotinas com a inser¢cdo de

‘sondagem rotatodria.
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CONSIDERACOES

As hipdteses propostas até entao para explicar a evolugao do cleptoparasitismo
em Theridiidae, ainda que indiretamente facam referéncias a variabilidade
comportamental de Argyrodinae, ndo levam em conta o fato de este grupo ter um
repertdrio de estratégias de forrageamento tdo vasto (no qual o mesmo individuo
pode tomar diferentes decisdes e executar diferentes acdes) e, ao mesmo tempo,
pertencer a uma familia com comportamento de caga marcadamente estereotipado
(Japyassu e Caires, 2008). Cremos que, ao buscar o entendimento de como esta grande
plasticidade surgiu a partir de um ancestral comum com espécies de forrageamento
estereotipado, contribuiremos com uma nova proposicdo acerca da evolugdao do
cleptoparasitismo em Argyrodinae.

A andlise que apresentamos na se¢do 3 demonstra que A. elevatus apresenta
categorias comportamentais em seu forrageamento que s3ao inovagdes nao sé dentro
da familia Theridiidae, mas também dentro do clado Orbiculariae. Algumas destas
inovacoes podem ser extrapoladas a outros cleptoparasitas da subfamilia Argyrodinae,
como a categoria ‘rapel’, descrita na literatura para A. antipodianus (Whitehouse,
1986), que pode ser de fato um comportamento autapomérfico para o género
Argyrodes.

A ‘sondagem rotatdria’ é uma categoria comportamental que pode ser
observada em espécies de outros grupos, em outros contextos que nao o de furto ou
captura de presas (p. 35). Contudo, estamos nos referindo a esta situacdo especifica;
este aspecto do forrageamento é que estd em questdo. Enfim, a ‘sondagem rotatéria’

em contexto de aquisicdo de alimento’ pode ser considerada uma autapomorfia de A.

elevatus.

7 Nao poderiamos dizer que o contexto especifico é o de forrageamento. O contexto de
forrageamento é mais amplo que a captura ou o furto de presas. Em aranhas de teia, o forrageamento
inclui as a¢Oes da aranha desde a escolha do sitio de constru¢do da armadilha até a ingestdo e
digestao da presa. Por isso a importancia de especificarmos a qual momento do forrageamento

estamos nos referindo.
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As rotinas comportamentais representam as conexdes sequenciais mais
frequentes entre as categorias. Uma espécie mais pldstica, portanto, apresenta um
nimero maior de rotinas, ja que apresenta também mais possibilidades de conexdes
entre as unidades comportamentais. Sob esta 6tica, era esperado que A. elevatus, por
sua alta plasticidade, apresentasse uma quantidade maior de rotinas que as espécies
de Theridiidae mesmo sem incluirmos suas categorias autapomorficas, e foi
exatamente isto que observamos.

Ao incluirmos as categorias exclusivas de A. elevatus na analise, constatamos
gue as rotinas que incluem estas categorias exclusivas ndo substituiram as rotinas
basais que ndo as continham, e sim foram acrescentadas ao repertdrio desta espécie.
Isto quer dizer que estas categorias autapomorficas foram adicionadas a um repertério
comportamental ancestral e surgiram juntamente com novas possibilidades de

conexdes entre as categorias basais.
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SECAO 4: CoNSIDERACOES FINAIS

As hipdteses evolutivas sobre cleptoparasitismo: nossas contribuicoes
Whitehouse et al. (2002) sintetizaram, em um simpdsio, as propostas dos
principais estudiosos do cleptoparasitismo em Argyrodinae (cujas espécies, até entdo,
compunham o género Argyrodes). As hipdéteses compiladas sobre a evolugdo do
cleptoparasitismo e da araneofagia neste grupo, naquela ocasido, ndo contavam ainda
com propostas mais consistentes de relacdo filogenética entre os taxons. Estas
propostas viriam a ser publicadas dois anos mais tarde, ja acompanhadas de
inferéncias sobre a evolucdo do cleptoparasitismo em Argyrodinae (Arnedo et al. 2004;

Agnarsson 2004).

Cleptoparasitismo e cuidado materno

A proposta filogenética de Agnarsson (2004) traz comentdrios sobre a hipotese
gue relaciona a extensdo temporal do cuidado materno como um elemento comum
entre espécies cleptoparasitas e espécies sociais na familia Theridiidae (Agnarsson,
2002). Esta hipdtese sugere a origem evolutiva do cleptoparasitismo a partir da
tolerancia entre coespecificos via cuidado materno estendido, que em um dado
momento se tornaria interespecifico (pp. 59-60, sec¢do 3).

Essa proposta, no entanto, torna-se fragil ante a ocorréncia de cuidado
materno em géneros mais basais dentro de Theridiidae. A partir de observacbes
pessoais, sabemos que L. curacaviensis cuidam de suas ootecas, e que os filhotes de L.
geometricus permanecem junto ao refugio da aranha mae pelo menos até a primeira
muda. H4 ainda, na literatura, registro de subsocialidade dentro do género Latrodectus
(Bertani et al., 2008). Se partirmos do principio que o cuidado materno estendido (e a
consequente subsocialidade) em Latrodectus e nos demais Theridiidae sejam
homdélogas, a hipdtese de uma origem comum para a socialidade e o cleptoparasitismo
em Theridiidae torna-se menos robusta. Além disso, se de fato os cleptoparasitas se

aproveitassem da tolerancia por parte da aranha hospedeira e induzissem respostas
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maternas instintivas em suas hospedeiras, sé seria possivel haver cleptoparasitismo
em teias de aranhas que tém cuidado materno (o que n3do é o caso de varias
hospedeiras de Argyrodes spp., tais como A. venatrix e N. clavipes). Finalmente, se
supusermos que o cleptoparasitismo tenha de fato origem no aumento da tolerancia
entre as maes e filhotes que cohabitam uma mesma teia (como propde Ingi
Agnarsson), podemos entender que os cleptoparasitas estariam mimetizando um
filhote de sua hospedeira. Desta forma, ndo seria esperada a ocorréncia de
comportamentos agonisticos das aranhas hospedeiras direcionados ao cleptoparasita

da maneira que observamos (p. 25, se¢do 1).

Cleptoparasitismo e plasticidade comportamental

Arnedo et al. (2004, p. 242) ressaltam que seus resultados ndo concordam com
as propostas de que o cleptoparasitismo e araneofagia tenham se originado um do
outro, dada a otimizacdo destas estratégias na arvore que obtiveram para a familia
Theridiidae por meio de caracteres moleculares . Agnarsson (2004) aponta que estes
dois habitos estariam presentes na base de Argyrodinae, e demonstra que a técnica de
caga utilizada na araneofagia (o ataque com seda viscosa) é sinapomorfica para o clado
Rhomphaea mais Ariamnes. Pode-se entdo dizer que os géneros Rhomphaea e
Ariamnes se especializaram na araneofagia, enquanto Argyrodes, Neospintharus e
Faiditus mantiveram a variabilidade em seu repertério comportamental (figura 15).

Assim, na base do cladograma de Argyrodinae temos um surgimento abrupto
de plasticidade comportamental na aquisicdo de alimento (ponto 1, figura 15), onde o
ancestral comum aos membros deste grupo apresentava tanto cleptoparasitismo
guanto araneofagia. Este surgimento abrupto de plasticidade pode ser atribuido a
capacidade do ancestral comum a estes géneros executar sequencialmente
comportamentos relacionados a diferentes contextos. No ramo mais distal
(Rhomphaea mais Ariamnes), de acordo com Agnarsson (2004), teria surgido a técnica
de araneofagia que consiste no enrolamento com seda viscosa; no entanto, aranhas
destes dois géneros teriam perdido a plasticidade comportamental no forrageamento,

se tornando especialistas em capturar outras aranhas. O ponto 2 (figura 15) representa
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esta especializacdo. Por fim, nossas observacdes podem acrescentar a este quadro a
capacidade de A. elevatus morder e predar a aranha hospedeira enquanto ela se
alimenta, sem que ela seja jovem ou esteja em processo de muda. Esta capacidade de
araneofagia representaria uma forma de aquisicdo de recurso alimentar nova dentro
do grupo, o que implica em um aumento na ja grande plasticidade existente na base

da subfamilia (ponto 3, figura 15).

Faiditus

Argyrodes

1 Neospintharus

Rhomphaea

Ariamnes

Figura 15 - representagdo da relagao filogenética entre os géneros da subfamilia Argyrodinae, de
acordo com Agnarsson (2004). O ponto ‘1’ representa um aumento abrupto de plasticidade
comportamental no forrageamento; o ponto ‘2’ representa a diminuicdo desta plasticidade e a
especializagao da araneofagia por ataque com seda viscosa. O ponto ‘3’ indica o surgimento do ataque
por mordida do cleptoparasita em aranhas hospedeiras que n3ao estejam necessariamente em

processo de muda.

Como explicar o aumento da plasticidade comportamental de Argyrodes
elevatus?

As trés secOes deste texto exploraram a alta plasticidade comportamental no
forrageamento de A. elevatus. Na secdo 1, mostramos que esta variabilidade
comportamental é facilmente observdvel, seja em campo ou em laboratdrio, seja
espontaneamente ou eliciada. Na secdo 2, quantificamos esta plasticidade e
expressamos graficamente o forrageamento do cleptoparasita na forma de um
fluxograma. Além das conexdes mais frequentes entre as categorias, o fluxograma nos

revela a importancia da categoria comportamental mais conspicua de A. elevatus —
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‘sondagem rotatdria’ — durante o deslocamento do cleptoparasita na teia de sua
hospedeira.

O aumento da plasticidade comportamental de A. elevatus, como
demonstramos na secdo 3, pode ser atribuido tanto a adicdo de categorias
comportamentais autapomoérficas ao repertério ancestral quanto o surgimento de
novas possibilidades de conexdes entre as categorias basais. Os dados provenientes da
literatura sugerem que esta grande variedade de comportamentos nao é exclusiva de
A. elevatus, mas é uma caracteristica da subfamilia Argyrodinae (Whitehouse et al.,
2002; Agnarsson, 2004; Gonzaga, 2007).

Neste estudo, estendemos essa comparacdo para além desta subfamilia,
fazendo uma analise comparativa do cleptoparasitismo de A. elevatus com relacdo a
caca em espécies ndo cleptoparasitas (secdo 3). Constatamos que, (i) a despeito das
inovacdes comportamentais dentro da familia Theridiidae, A. elevatus mantém o
repertorio de rotinas tipico desta familia, e (ii) suas categorias autapomorficas (em
contexto de forrageamento) ocorrem em espécies ndo cleptoparasitas — porém, em
outros contextos, como vimos na sec¢ao 3. Isto nos leva a crer que A. elevatus, durante
o furto de presas, desempenha a¢cbes que ndo estdo ligadas apenas ao forrageamento,
mas que também estariam correlacionadas a diferentes contextos que ocorrem
simultaneamente, enquanto aranhas nado cleptoparasitas da familia Theridiidae (e de
outras familias) se submetem a estas situacdes em momentos distintos.

Ndo é dificil imaginarmos essa mistura de contextos acontecendo durante a
acdo de A. elevatus enquanto ele se desloca em direcdo ao reflgio da aranha
hospedeira que acabou de capturar uma presa. Inicialmente, a motivacdo do
cleptoparasita é ligada a forrageamento — como qualquer aranha ndo cleptoparasita
gue inicia uma captura. O deslocamento do cleptoparasita, no entanto, é diferente de
uma aranha que se desloca em sua prépria teia. A principio, a teia da aranha
hospedeira representa para o cleptoparasita um ambiente desconhecido, pelo qual ele
se desloca lentamente e executando comportamentos aparentemente investigativos,
como a ‘sondagem rotatdria’. E, no caso de uma investida da aranha hospedeira em

sua direcdo, o cleptoparasita executa categorias relacionadas a comportamentos
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agonisticos (como o ‘tranco’ direcionado a aranha hospedeira, ou o ‘salto’ como acdo
evasiva). Podemos, portanto, associar a grande plasticidade apresentada por A.
elevatus a simultaneidade de situagdes que ocorre neste momento especifico de seu
forrageamento; simultaneidade que em aranhas ndo cleptoparasitas nao ocorre
normalmente.

Percebemos entdo que a ocorréncia de elementos comportamentais tipicos de
outros contextos no cleptoparasitismo pode ser decorrente do fato de A. elevatus, em
seu forrageamento, estar exposto a contextos diversos, nos quais se misturam
estimulos de diferentes naturezas. No entanto, sé a exposicao a estimulos variados
ndo explica o comportamento de um cleptoparasita. Por exemplo, em um exercicio
mental, se forcassemos uma aranha orbitela a invadir uma teia de outra espécie, seria
improvavel que ela executasse comportamentos cleptoparasiticos.

Podemos entdo considerar que o diferencial do cleptoparasita A. elevatus em
relacdo as aranhas ndo cleptoparasitas é a capacidade de se adequar a diferentes
situacdes de maneira concomitante. Esta capacidade de misturar repertérios
demonstra uma maior capacidade cognitiva de A. elevatus frente a aranhas de teia nao

cleptoparasitas.

‘Brawn’ versus ‘brain’ — os cleptoparasitas sdo mais inteligentes?

Ao menos em aves, € demonstrado que os individuos cleptoparasitas tém
capacidade cognitiva maior que os ndo cleptoparasitas. Morand-Ferron et al. (2007),
em sua revisdo sobre o cleptoparasitismo em aves, avaliam duas diferentes hipoteses
gue podem explicar a maneira pela qual os cleptoparasitas tiram vantagens de seus
hospedeiros: as hipéteses ‘brawn’ e ‘brain’ (‘musculos’ e ‘cérebro’). A hipotese ‘brawn’
é baseada no fato do cleptoparasitismo em aves muitas vezes ser descrito como um
roubo ostensivo (no qual o cleptoparasita pode ameacar a vitima ou usar de fato a
forga fisica para obrigar o hospedeiro a abandonar sua presa), e propée que 0s
cleptoparasitas apresentem mais massa muscular que seus hospedeiros. A segunda

(‘brain’) considera o conjunto de habilidades relacionadas aos componentes taticos do
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comportamento que podem favorecer o cleptoparasita, e afirma que cleptoparasitas
teriam capacidade cognitiva maior que de seus hospedeiros.

A partir da massa corporal média e do tamanho residual médio do cérebro de
familias de aves que apresentam espécies cleptoparasitas e comparando-as com
familias em que ndo ocorre este comportamento, Morand-Ferron et al. (2007)
descobrem que os cleptoparasitas podem ter cérebros maiores que nao
cleptoparasitas, sem que haja diferenca significativa entre a massa corporal média
entre estes dois grupos. Isto os leva a concluir que o cleptoparasitismo nao requer
maior porte fisico (‘brawn’), mas sim maior capacidade cognitiva e maior flexibilidade
comportamental — decorrentes de um cérebro relativamente maior. Este eventual
acréscimo na capacidade cognitiva seria necessario para a execu¢do de uma série de
tarefas inerentes ao cleptoparasitismo, tais como: (i) selecionar hospedeiros
apropriados, (ii) iniciar o ataque por um angulo e distdncia adequados, (iii) usar um
‘timing’ apropriado, (iv) prever com precisdo o comportamento do hospedeiro, (v)
evitar ser detectado e (vi) ter em vista a possibilidade de executar respostas evasivas
ou agressivas a uma possivel acdo agressiva do hospedeiro.

No caso de A. elevatus, dado que a hipdtese ‘brawn’ ndo se aplicaria — em
funcdo de seu tamanho relativamente pequeno frente as aranhas hospedeiras, a
hipétese ‘brain’ se tornaria mais robusta. Ainda que ndo tenhamos dados
morfométricos sobre o sistema nervoso de A. elevatus, sua alta plasticidade
comportamental pode ser associada a uma maior habilidade de processar informacao

sensorial e tomar decisdes — e, portanto, a uma maior capacidade cognitiva.

Causas imediatas do aumento da capacidade cognitiva de Argyrodes elevatus: um
modelo para a cognicao cleptoparasita

Observando o modo como os animais incorporam informacdo acerca do
ambiente, processam esta informagdo e executam um comportamento adequado,
pesquisadores da cognicdo animal vém propondo que a mente animal contém uma
variedade de mddulos ou dominios cognitivos adaptativamente especializados

(Shettleworth, 1998, p. 566). Utilizando a analogia formulada por Leda Cosmides e
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John Tobby (Mithen, 2002)%, a mente pode ser comparada a um ‘canivete suico’: um
instrumento Unico que pode contar com diferentes ferramentas (mddulos) para fins
especificos. Embora esta ideia tenha sido langada por estudiosos da cogni¢cao humana,
o conceito de modularidade vem sido usado em estudos comparativos entre
diferentes tdxons (p. ex.: Sovrano et al., 2002; 2003).

Sherry & Shacter (1987) afirmam que diferentes mddulos cognitivos (referidos
por eles como ‘sistemas de memdria’) tém diferentes regras de operacdo, frente a
requerimentos ambientais para tipos funcionalmente incompativeis de processamento
de informacdo. Temos, assim, uma nova maneira de encarar os diferentes contextos
aos quais uma aranha pode ser exposta (aquisicdo de alimento, situacdo de agonismo,
construcdo de teia, corte nupcial, etc). O conjunto de agbes realizadas dentro de cada
um destes contextos seria coordenado por um mddulo cognitivo especifico, com
caracteristicas préprias que se adéquam as necessidades da aranha naquela situacao.

Assim, propomos que o conjunto de categorias comportamentais utilizadas por
uma aranha durante um comportamento especifico (p. ex. construcdo da teia) faz
parte do médulo cognitivo especifico para aquele comportamento (figura 16, A).

De maneira bem simplificada, o mddulo cognitivo para a construcdo de teia,
por exemplo, incluiria as habilidades da aranha para percepc¢ao sobre o espaco onde a
teia sera construida (informacdo sensorial sobre o ambiente), processamento desta
informacdo sensorial e subsequente execu¢do dos comportamentos apropriados.
Como ja descrito, A. elevatus é capaz de executar categorias comportamentais tipicas
de um determinado contexto em outro. E o caso das categorias ‘sondagem rotatéria’ e
‘tranco’, que estdo presentes no contexto de aquisicdo de alimento de A. elevatus, mas
gue em demais membros de Theridiidae ocorrem em diferentes contextos: o ‘tranco’

em contexto de agonismo, e ‘sondagem rotatéria’, pelo menos em A. tepidariorum e L.

& “Cosmides e Tobby tratam a mente como tratamos qualquer érgdo do corpo — é um mecanismo
evoluido, construido e ajustado em resposta as pressoes seletivas enfrentadas por nossa espécie
durante a evolugdo.” (...) “como conseqiiéncia disso, Cosmides e Tobby argumentam que a mente é
um canivete suico com um grande nimero de laminas altamente especializadas; em outras palavras, é

composta de médulos mentais multiplos”. (Steven Mithen, 2002, p. 68).
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curacaviensis (observagbes pessoais), em contexto de construcdo de teia (exploracao
de ambiente). Podemos entdo dizer que a grande inovagdo apresentada por A.
elevatus é a capacidade de romper — ou minimizar — a incomunicabilidade entre seus
diferentes médulos cognitivos de respostas comportamentais a estimulos especificos

(figura 16, B).

9‘7

A B

Figura 16 - Representacgao grafica de uma possivel evolugdo da modularizagdo comportamental em A.
elevatus. Em (A), as categorias comportamentais (representadas por pontos pretos) se conectam com
maior probabilidade a outras, formando as rotinas (linhas pontilhadas) dentro de cada um dos
moédulos cognitivos (circulos). Em A. elevatus (B), haveria um rompimento da incomunicabilidade
entre os diferentes médulos, o que acarreta em mais possibilidades de conexdes entre as categorias e,

consequentemente, em novas rotinas comportamentais (linhas continuas).

Esse modelo aqui proposto, embora ainda ndo tenha sido testado, é capaz de
demonstrar que a alta variabilidade comportamental e a alta capacidade cognitiva de
A. elevatus pode ter evoluido sem que isto esteja diretamente ligado a um aumento na
massa neuronal ou no nimero de células nervosas, o que acarretaria em um grande
custo energético para esta espécie. Segundo este modelo, a evolugcdo do
cleptoparasitismo demandaria principalmente novas conexdes entre mddulos pré-
existentes. Ainda que os moddulos cognitivos sejam hipotéticos, as categorias
comportamentais observadas sdo reais. Os dominios cognitivos propostos refletem

apenas separagdes basicas no repertério de aranhas e até mesmo de outros animais
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(tais como agonismo, caca, etc) e, portanto, podem ser delineados com mais precisao,
o que pode dar mais confiabilidade ao modelo.

O teste deste modelo de cognicdo e de evolugao da cognicdo envolve o estudo
mais detalhado do comportamento desta e de outras espécies de aranhas
cleptoparasitas e nao cleptoparasitas. A anatomia e a morfometria comparada do
sistema nervoso central destas aranhas seria também complementar a este estudo,
pois poderiamos contar com a informagdo do tamanho relativo do cérebro em cada
espécie. A continuidade deste estudo pode ser uma boa contribuicdo para a ainda

precoce interagdo entre as ciéncias comportamentais, as neurociéncias e a evolugao.
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