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RESUMO

As aranhas sdo conhecidas por possuirem um relacionamento entre machos e fémeas ndo téo
harmonico. A reproducdo pode ser um risco para 0s machos. Para as fémeas, a reproducdo pode
significar refei¢do facil. Do lado dos machos, seus interesses sdo sobreviver e conseguir uma copula.
As fémeas por sua vez querem a melhor qualidade e viabilidade da sua prole. Neste contexto de
conflitos sexuais, o canibalismo aparece como o resultado mais extremo do choque de interesses entre
machos e fémeas. NOs discutimos aqui, 0 quanto estes conflitos podem ter influenciado na
estabilizacdo do comportamento agressivo nas populacfes de aranhas, como um enfogue maior na
espécie Dolomedes triton. Testamos esta influéncia com um modelo demogréfico baseado em
individuos (IBM), simulando virtualmente a dinamica reprodutiva da D. triton com diversos cenarios
em que podem influenciar a frequéncia do canibalismo pré-copulatorio desta espécie. A espécie alvo
é bastante conhecida por canibalizar um macho cortejante antes mesmo da cOpula acontecer.
Acabando ali com o sucesso reprodutivo e acarretando custos aos fitness ndo somente para 0s machos
como também para as fémeas. A frequéncia do canibalismo sexual dessa espécie pode estar associada
ndo somente com o nivel de agressividade da fémea, mas também com a interacdo entre o fendtipo
agressivo do macho e suas estratégias para evitar o canibalismo. Os machos de vérias espécies de
aranhas sdao conhecidos por possuirem estratégias reprodutivas que diminuam a taxa de canibalismo
e/ou aumente sua sobrevivéncia. Portanto, diferentemente da grande parte dos trabalhos com
canibalismo sexual, nosso modelo esta considerando o quanto os machos e suas interacbes com as

fémeas afetam a dinamica evolutiva e populacional do comportamento ao longo das geraces.

PALAVRAS CHAVE: Dolomedes triton; Modelos Baseados em Individuos; Comportamento

reprodutivo de aranhas; Dindmica comportamental.



ABSTRACT

Spiders are known to have a relationship between males and females not so harmonic. Reproduction
can be a risk for males. For females, reproduction can mean easy meal. On the males side, their
interests are to survive and get a copulation. Females in turn want the best quality and viability of
their offspring. In this context of sexual conflicts, cannibalism appears as the most extreme result of
the clash of interests between males and females. We discuss here how much these conflicts may
have influenced the stabilization of aggressive behavior in spider populations as a major focus on
Dolomedes triton species. We tested this influence with an individual-based demographic model
(IBM), simulating virtually the reproductive dynamics of D. triton with several scenarios in which
they may influence the frequency of pre-copulatory cannibalism of this species. The target species is
well known for cannibalizing a courting male even before the copulation takes place. It ends there
with reproductive success and brings costs to fitness not only for males but also for females. The
frequency of sexual cannibalism of this species may be associated not only with the level of
aggressiveness of the female, but also with the interaction between the aggressive male phenotype
and its strategies to avoid cannibalism. Males of various species of spiders are known to have
reproductive strategies that decrease the rate of cannibalism and/or increase their survival. Therefore,
unlike most of the work on sexual cannibalism, our model is considering how much males and their
interactions with females affect the evolutionary and population dynamics of behavior over

generations.

KEY WORDS: Dolomedes triton; Models Based on Individuals; Reproductive behavior of spiders;
Behavioral dynamics.



INTRODUCAO

O canibalismo sexual tem intrigado os cientistas por décadas e talvez até por séculos, tanto que
vem sendo descrito desde os estudos de Darwin (1871). Em uma das obras de Darwin, Sexual
Selection and the Descent of Man, é relatado um caso de canibalismo de uma aranha da espécie
Theridion lineatum em que seus colegas naturalistas Blackwall e De Geer observaram uma fémea
envolvendo um macho em sua teia e em seguida o devorando. Tal fato deixa De Gerr horrorizado e
indignado, como ¢é relatado por Blackwall. Portando, até este periodo o canibalismo sexual era ainda
pouco observado, mas ja despertava a curiosidade dos estudiosos. Desde entdo, o interesse sobre 0
assunto vem aumentando, sendo o foco dos estudos em diversos grupos de Artropodes,
principalmente nos ultimos 30 anos (Polis, 1981; Buskirk, 1983; Elgar e Crespi, 1992; Jhons e
Maxwell, 1997; Prenter et al., 2004, Boisseau et al. 2016).

Em aranhas é comum a ameaca de predacdo vir de individuos coespecificos, principalmente da
fémea em relacdo aos machos. Em muitas espécies de aranhas, 0 macho é um item de presa comum
entre as fémeas (Zimmermann e Spence, 1989). O canibalismo sexual tem sido observado em pelo
menos 30 espécies, incluindo membros de todas as ordens de aracnideos e trés ordens de insetos
(Polis, 1981). Conceitualmente, o canibalismo sexual é o comportamento em que uma fémea de
determinada espécie animal preda um macho que poderia ser um potencial parceiro de cépula (Prenter
et al., 2004). O caso contrario em que machos predam fémeas no momento da copula, mesmo que
raro, ainda pode ser encontrado em algumas espécies (cita¢do). O canibalismo sexual ainda pode ser
divido em outras categorias, como canibalismo sexual pré-copulatério (antes da copula), pds-
copulatério (depois da copula) e ainda pode acontecer durante a copula (Elgar e Crespi, 1992). A
explicagdo mais comum para o canibalismo sexual considera apenas dimorfismo sexual de aranhas,
considerando, especialmente, a diferenga de tamanho que existe entre fémeas e machos. A diferenca
de tamanho a favor da fémea faz com que elas ataquem os machos e 0s reconhegam como presas.
Dessa forma, os machos ndo passam de mais uma presa para a fémea, com os quais eventualmente se
acasalam. Entretanto, como o canibalismo sexual pode ocorrer antes, durante ou depois da cépula, o
momento do consumo do macho em relacdo ao acasalamento é critico para entender os custos e
beneficios no valor adaptativo (fitness) de machos e fémeas, assim como a intensidade e dire¢do da
selecdo em atributos masculinos (Newman & Elgar 1991). Portanto, para cada tipo de canibalismo
existe um conjunto de explicacbes que os diferem quanto ao porqué de serem encontrados em

determinada espécie, assim como diferem quanto as estratégias de acasalamento das espécies.



Canibalismo sexual pds-copulatério

No canibalismo pds-copulatorio (CS-POS), o macho pode representar um valor nutricional
complementar para a fémea compor sua prole (Elgar e Schneider, 2004), ou seja, 0 consumo do macho
pode ter uma resposta positiva no aumento da fertilidade da fémea. O beneficio para as fémeas que
mostram este tipo de comportamento &, portanto, aumentar a viabilidade e produgdo dos seus ovos.
O consumo do macho pode representar ndo somente um ganho de fertilidade para a fémea, mas
também uma forma da fémea compensar os custos relacionados ao seu desenvolvimento e seguranca.
A cOpula em si representa um custo para a fémea por passar muito tempo em um mesmo local exposta
a predadores e inerte, perdendo oportunidades de forrageamento. O macho representa uma
oportunidade acessivel e sem muito esforco da fémea para compensar tais custos. Na espécie
Latrodectus geometricus, por exemplo, os machos acoplam as fémeas pelos érgédos copuladores, de
forma que, quando tentam se separar, o0 6érgdo copulador do macho se quebra podendo leva-lo a morte
por hemorragia (Segoli et al., 2008). Apds a copula, a fémea, sem esforco algum, ja possui uma presa
em sua teia, € 0 macho agora morto ou proximo da morte. Este é um padrdo bem recorrente em
espécies que exibem o CS-POS, o bulbo ou embolo do pedipalpo dos machos se lesiona ou se quebra
totalmente, tornando-se inutilizavel para se reproduzir novamente (Foelix, et al. 2011). Dessa forma,
quando o canibalismo ocorre apds o acasalamento, 0s machos sdo improvaveis ou incapazes de se
acasalarem multiplas vezes (Persons & Uetz, 2005). Por outro lado, as fémeas podem se acasalar
multiplas vezes, levando assim a um sistema de acasalamento poliandrico (Elias, et al., 2011). Isto
ainda pode variar, dependendo da espécie as fémeas que acasalam e em seguida canibalizam um
macho, sdo menos receptivas para outros acasalamentos (Snow e Andrade, 2004).

O canibalismo sexual pds-copulatério pode ter um efeito minimo na selecdo de ornamentos
masculinos (Persons e Uetz, 2005). Neste caso a escolha da fémea ndo esta necessariamente
relacionada a caracteres morfologicos visiveis, a selegdo sexual é indireta e criptica. Em algumas
espécies pode existir uma selecdo sexual indireta das fémeas, em que machos se engajam em uma
intensa competicdo espermatica e de guarda da fémea (Prenter et al., 2006; Schneider et al., 2006).
Em seu estudo com Argiope bruennichi, Schneider et al. (2006) demonstra que as fémeas podem
ainda escolher qual esperma de qual macho que copulou ira ser usado (escolha criptica da fémea)
para a fertilizagéo de seus ovos. Podendo ainda canibalizar um macho durante a copula caso ja tiver
sido inseminada anteriormente por outro. O tamanho do macho pode ser um fator de preferéncia das
fémeas, que decidem com quais machos irdo acasalar e quais irdo canibalizar apds a copula. De forma
geral, as fémeas que exibem CS-POS atacam mais frequentemente os machos maiores, por resultarem
em um maior acréscimo da fertilidade feminina (Schneider e Elgar, 2001, Foellmer e Fairbairn 2003,

2004). Em Argiope keyserlingi, as fémeas demoram mais para atacar machos menores depois da
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cépula (Elgar et al., 2000). Dessa forma, 0s machos menores possuem um sucesso reprodutivo maior.
Porém, isto ndo quer dizer que machos menores possuem uma maior capacidade fisica de fugir do
canibalismo (Elgar et al. 2000), apenas possuem uma preferéncia maior para se acasalar com as
fémeas.

Quando ndo existe nenhuma relacdo de tamanho, massa ou escolha criptica da fémea, o tempo
da copula é o fator determinante no CS-POS dessa espécie. Ja que o canibalismo acontece depois da
copula, quanto mais o macho demora engajado em uma cOpula, maior seu risco de ser canibalizado
(Boisseau et al., 2016). Por outro lado, maior também sera a chance de paternidade, garantindo que
mais espermatozoides sejam inoculados na fémea. Em algumas espécies 0s machos podem tentar
inserir ambos pedipalpos na fémea durante a coOpula para aumentar essa quantidade de
espermatozoides, porém pouquissimos machos sobrevivem a uma segunda insercdo de pedipalpo
(Snow e Andrade, 2004; Schneider et al., 2006). Portanto, segundo Schneider et al. (2006), a
regulacdo de um tempo 6timo de copula é extremamente importante entre garantir a paternidade e
evitar o canibalismo. Dessa forma, um possivel viés de vantagem de fitness para os machos no CS-
POS ¢ a certeza da paternidade da prole, que pode chegar a casos mais extremos quando o0 macho se
auto sacrifica. Se entregar a fémea ap0s a copula, sem qualquer resisténcia ao canibalismo (Andrade,
1996), aumentaria sua certeza de ser o pai da proxima prole.

Porém, este ndo é o Unico caso encontrado em que 0 macho tenta elevar seu sucesso reprodutivo
ao maximo para contrabalancear com o canibalismo sexual pés-copulatério. Um bom exemplo disto
é o comportamento de guarda de parceira (mate guarding) da espécie Nephila fenestrata, em que 0s
machos se mantém por horas acoplados as fémeas, impedindo que outros machos tenham a mesma
oportunidade de copular (Fromhage e Schneider, 2004). No trabalho trabalho de Fromhage e
Schneider (2005), os autores chegaram a conclusdo de que a guarda da parceira nao foi traduzido
significantemente em certeza de paternidade, por outro lado o sucesso reprodutivo do macho foi
diretamente correlacionado com o acasalamento oportunista. Os machos que abordaram uma fémea
enquanto se alimentavam de uma mosca conseguiram obter sucesso na copula, inclusive sem ser
canibalizados ap6s a copula. Ou seja, nessa espécie 0s machos se aproveitam de fémeas que estdo
ocupadas se alimentando para aumentar sua chance de sobrevivéncia ao canibalismo e ainda evitar
gue outros machos se aproximem com a guarda da parceira. Além disto tudo, os machos de Nephila
fenestrata ainda deixam uma espécie de tampao (feito do seu préprio embolo quebrado) na entrada
do epigeno da fémea, impedindo que outros machos consigam fertilizar a fémea (Fromhage e
Schneider, 2006). O tampdo copulatério (Mating plug) é uma estratégia comum entre varias espécies
animais, sobretudo em aranhas, em que 0s machos possuem uma intensa competicao espermatica

(Schneider, 2006; Nessler et al., 2006). Em outras espécies de aranhas ndo necessariamente o tampéo
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pode ser feito pela quebra do érgdo copulatério do macho. Em vez disso, podem ser feitos por uma
secrecdo expelidas por glandulas presentes nos pedipalpos dos machos (Suhm et al., 1996). Ainda
existe outra forma de tampao copulatério em que, intrigantemente, 0 macho usa seu corpo inteiro
para obstruir a entrada do epigeno da fémea, o qual permanece inteiramente acoplado a ela depois de
sua morte espontanea (através de reagdes fisiologicas naturais do macho) sem qualquer interferéncia
da fémea (Foellmer e Fairbairn, 2003).

Em suma, os interesses da fémea no CS-POS circundam a viabilidade da prole e a sua
fertilidade, enquanto que para 0s machos a certeza de paternidade e de copula sdo seus maiores
interesses. Estes conflitos de interesses entre machos e fémeas (conflitos sexuais) foram talvez o que
fixou evolutivamente o canibalismo nas geracfes ao longo do tempo evolutivo. Ou pelo menos
desencadeou o comportamento nas populacdes de aranhas. As desvantagens do canibalismo sendo
equilibrado pelas suas vantagens permitiram que o comportamento evoluisse até as espécies atuais.
Alguns autores ainda enfatizam que o canibalismo sexual é o 4pice ou a consequéncia extrema da
expressdo dos conflitos sexuais entre machos e fémeas (Jhons e Maxwell, 1997; Elgar e Crespi, 1992),
que leva as Ultimas consequéncias como o auto sacrificio dos machos citado anteriormente. A pressao
seletiva que a fémea exerce sobre o macho, na forma de canibalismo sexual, faz com que aparecam
repostas evolutivas extremas como estas nas espécies de aranhas. Por sua vez, as respostas dos
machos (como o tampdo copulatério) também exercem uma pressdo sobre a fecundidade das fémeas,
que podem responder agressivamente com o canibalismo. Cria-se, assim, um ciclo antagonista de
adaptacdes coevolutivas, como em um sistema de presa e predador, uma corrida armamentista em
que cada sexo busca otimizar seus proprios interesses e fitness, que termina nos conflitos sexuais e
consequentemente no canibalismo sexual. A selecdo deve estabilizar naturalmente este

comportamento nas populaces de modo que chegue a um equilibrio 6timo para ambos 0s sexos.

Canibalismo sexual pré-copulatério

O canibalismo sexual pré-copulatorio (CS-PRE) ou também chamado de canibalismo
prematuro, € um peso ainda maior para 0s machos das espécies de aranhas, pois 0s machos séo
canibalizados antes mesmo de copularem. Enguanto o sucesso reprodutivo do macho é totalmente
perdido no momento do canibalismo, a fémea também perde uma oportunidade de reproduzir. Se ela
ird se reproduzir em um outro momento, vai depender da sua motivacdo em predar ou copular com
0 novo macho. Por sua vez, esta motivacao pode estar relacionada com a preferéncia da fémea por
determinada caracteristica dos machos, ou seja, uma selecdo sexual. Portanto, diferentemente do CS-

POS, o canibalismo pré-copulatério pode atuar sim nos caracteres masculinos, tanto em ornamentos
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morfoldgicos quanto nos fendtipos comportamentais (Persons & Uetz, 2005). Dessa forma, um dos
interesses da fémea e, consequente, beneficio do CS-PRE, é a escolha de machos com maiores valores
adaptativos (provavelmente aumentando a média de aptid@o dos descendentes) e a rejeicdo de machos
de baixo valor adaptativo (os quais sofrerdo o canibalismo) (Hebets, 2003). A fémea seleciona 0s
machos que contribuirdo com a qualidade da sua prole e ndo tanto com a quantidade. No cenério de
CS-PRE, o consumo do macho nem sempre representa um ganho na fertilidade da fémea (Johnson e
Sih, 2005).

Determinadas caracteristicas nos machos podem dar algum indicativo de alta qualidade para as
fémeas, as quais geralmente estdo associadas ao cortejo. Um exemplo disto € o da aranha-lobo
(Schizocosa uetzi), em que as fémeas possuem um acasalamento preferencial pelos machos com
padrdes familiares de coloracao (preta ou marrom) dos pares de pernas dianteiros (Hebets 2003). Ou
seja, um acasalamento preferencial pelo igual, em que as fémeas canibalizam os machos que possuem
um padrdo de sequéncia de cor das pernas diferente das delas. Aparentemente a maioria das aranhas-
lobo macho possuem alguma ornamentacdo (tufos de cerdas e pigmentacdes diferentes) nas patas
dianteiras que auxiliam na visualizacao e aceitacdo do cortejo (vibracdes ritmicas) (Hebets e Uetz,
2000). Estas cerdas variam muito de espécie para espécie e quanto a preferéncia das fémeas,
principalmente no género Schizocosa (Hebets e Uetz, 2000). Na espécie Schizocosa ocreata, as
fémeas possuem uma preferéncia por tufos maiores que estd relacionado com machos maiores,
consequentemente as fémeas estdo também selecionando um tamanho corporal maior nos machos
(Persons & Uetz, 2005). A aceitacdo do cortejo ndo é exclusivo das aranhas-lobo, a acdo da selecao
sexual sobre o cortejo é tipico em aranhas que exibem o CS-PRE. Na espécie redback spider
australiana (Latrodectus hasselti) as fémeas canibalizam os machos que antes da coOpula
desempenharem um tempo de cortejo abaixo do esperado pela fémea (=100min) e geralmente
copulam com os machos que atingem ou ultrapassam esse limite (Stoltz e Andrade, 2009).

A preferéncia por tamanho € mais evidente em espécies de aranhas que exibem o CS-PRE. Em
Dolomedes fimbriatus, por exemplo, as fémeas canibalizam machos menores antes da copula e
acasalam com machos maiores (Arngvist, 1992). Da mesma forma na espécie Araneus diadematus,
0s machos maiores também sdo menos canibalizados. Apesar de que o comportamento de
pseudocopula também influenciou significantemente no sucesso reprodutivo do macho dessa espécie,
estimulando as fémeas para se tornarem mais propicias ao acasalamento (Elgar e Nash, 1988). Ao
que parece, um padrdo para espécies com CS-PRE é que as fémeas apresentam uma preferéncia por
machos maiores. Apesar de que 0 maior tamanho do macho, em um cenario com canibalismo pre-
copulatorio, as vezes pode estar mais relacionado com a sua capacidade de escapar da fémea (Arnqvist

e Henriksson, 1997). Contrariando isto, as fémeas de Anelosimus studiosus parecem possuir uma
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preferéncia por machos menores, isto por causa de uma diferenca de agressividade, machos menores
s80 menos agressivos em suas abordagens e, portanto, mais aceitos pelas fémeas (Pruit et al., 2011).
Ainda existem espécies como a Dolomedes triton que aparentemente ndo exibe nenhum tipo de
preferéncia de acasalamento relacionado ao tamanho, ndo existe nenhuma discriminacéo das fémeas
em atacar machos maiores ou menores (Jhonson e Sih, 2005).

Diferentemente do CS-POS, em um sistema de acasalamento com canibalismo pré-copulatério,
0s machos possuem mdltiplas oportunidades de copula (Persons & Uetz, 2005). Criando um sistema
reprodutivo poliginico, e muitas vezes as fémeas que sao monogamicas (Elias, et al., 2011). Espécies
de aranhas em que as fémeas acasalam apenas uma vez pode ser uma estratégia relacionada ao
cuidado parental (Wojcicki, 1992). Em muitas espécies de aranhas-lobo, o cuidado parental das
fémeas é mais estendido e elaborado em comparacdo a outras espécies de aranhas (Rovner et al.,
1973). E as fémeas podem se tornar bem mais agressivas e menos receptivas a novas copulas apés ja
terem copulado uma vez (Herberstein et al., 2002), aumentando assim a probabilidade de canibalismo
do macho. Somado a virgindade da fémea, a idade do sexo feminino também é um fator determinante
na probabilidade de canibalismo, fémeas mais velhas e ja acasaladas possuem uma propensdo ao CS-
PRE muito maior do que fémeas juvenis e virgens (Montraveta e Ortega, 1990; Kreiter et al., 2000).
Por isso, em algumas espécies 0s machos podem coabitar com fémeas ainda juvenis, esperando até
se tornarem maduras reprodutivamente aumentando assim seu sucesso reprodutivo diminuindo as
chances de serem canibalizados (Pruit et al., 2011). Em algumas espécies, esta estratégia pode resultar
em algo inesperadamente negativo para 0 macho. Para a espécie Dolomedes triton, por exemplo, a
coabitacdo de machos com fémeas juvenis pode até lhes conferir alguma vantagem no aumento da
sua sobrevivéncia e paternidade inicialmente, porém a longo prazo as fémeas usam a coabitacdo como
uma forma de “pista ambiental” da demografia dos machos em sua deciséo se irdo canibalizar os
machos cortejantes ou ndo. Geralmente, fémeas de D. triton que conviveram com machos durante
sua fase juvenil possuem uma maior propensdo em atacar os machos na fase adulta, isto porque a
fémea percebe o maior niumero de machos em sua area de vida e “decide” que o CS-PRE néo teria
um efeito tdo negativo em sua fertilidade (Johnson, 2004).

A coabitacdo, com excecdo do exemplo anterior, € uma estratégia geralmente bem-sucedida
para que os machos consigam evitar o canibalismo pré-copulatério e aumentem sua taxa de
paternidade (Jackson, 2007). Alem desta, existem diversas outras estratégias que 0s machos usam
para aumentar sua probabilidade de sobrevivéncia. Os machos podem evitar o canibalismo
simplesmente evitando fémeas mais agressivas, percebendo qualquer reacdo agressiva no inicio do
cortejo ou até diferenciando quimicamente os hormdénios das fémeas mais ou menos agressivas. Em

Anelosimus studiosus, as fémeas possuem um polimorfismo do comportamento social (antissocial
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solitaria e social cooperativa) que é correlacionado com o comportamento agressivo (antissocial =
agressivas; social = amenas) (Pruit e Riechert, 2009). Dessa forma, 0os machos que percebem o nivel
de agressividade da fémea, ao aborda-la, podem aumentar sua chance de sobrevivéncia. Tal
percepcao, segundo os autores, pode ser por pistas quimicas dos horménios que as fémeas deixam
nas teias (Pruit e Riechert, 2009). Porém, os machos podem simplesmente evitar de abordarem fémeas
solitarias usando a estratégia de coabitacdo. Sinais quimicos, como feromdnios, sdo um fator
importante na maioria dos cortejos em aranhas (Gaskett, 2006) e parecem ter uma grande importancia
também para 0os machos nos cenarios com CS-PRE. Nas aranhas redback australianas (Latrodectus
hasselti), os machos podem discriminar entre fémeas virgens e que j& acasalaram através de sinais
quimicos (Stoltz et al., 2007), o que lhes ddo uma vantagem em sua sobrevivéncia ja que fémeas nao
virgens possuem uma maior propensdo em canibaliza-los. Outro exemplo de uso de sinais quimicos
é 0 da espécie Agelenopsis aperta, em que os machos liberam um feromonio no ar através da vibracao
das suas patas no momento do cortejo, induzindo a fémea cortejada para um estado de quiescéncia
para, entdo, iniciar a copula (Becker et al. 2005).

Outra estratégia interessante dos machos é fingir a sua propria morte, uma estratégia mais
comum como anti-predador (conhecida como tanatose) também € usada no contexto copulatério. Em
uma espécie de Lycosidae (Pisaura mirabilis), além de usar a tanatose, 0s machos carregam alguma
presa em suas queliceras para oferecer as fémeas como presente nupcial (Bilde et al. 2006). Com uma
mosca ou mariposa em sua boca, os machos ficam completamente imoveis, simulando estarem
mortos, quando abordam uma fémea. No momento que a fémea comeca a comer a presa, subitamente
o macho “volta a vida” e rapidamente consegue copular com ela, escapando do canibalismo pré-
copulatério. Os machos de P. mirabilis combinam duas estratégias diferentes (além do acasalamento
oportunista), a tanatose e o presente nupcial, sendo esta Ultima um tipo de estratégia muito comum
entre 0os machos de aranhas para evitar de serem canibalizados (Bilde et al. 2007). Os presentes
nupciais (Nuptial Gifts) s&o um tipo de acasalamento oportunista em que o macho se aproveita de
uma oportunidade de copula enquanto a fémea esta ocupada se alimentando, porém neste caso quem
captura a presa € o proprio macho e a leva até a fémea, fazendo parte da estratégia de cortejo da
espécie (Vahed, 2007). Em alguns casos 0s presentes nupciais representam uma forma de esforco
reprodutivo do macho positivamente correlacionado com a fertilidade da fémea e o investimento na
sua prole (Costa-Schmidt et al., 2008; Pereira, 2009). Neste caso 0 macho pode apenas oferecer 0s
presentes nupciais a fémea e ndo copular no mesmo momento (Costa-Schmidt et al., 2008).

Visto todos os exemplos anteriores, podemos concluir que os interesses dos machos em um
cenario com CS-PRE € garantir a sua sobrevivéncia e aumentar a sua probabilidade de se acasalar.

Sendo o canibalismo pré-copulatério um comportamento que quando acontece o macho ndo tem mais
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uma chance de se acasalar, o comportamento poliginico dos machos é justificavel. E uma forma de
aumentar suas chances de ter um sucesso reprodutivo e todas as estratégias acima, para aumentar sua
chance de sobrevivéncia, sdo para que este sucesso seja ainda maior. Em contrapartida, seguindo a
mesma légica dos conflitos sexuais usada no CS-POS, os interesses da fémea neste cenario é
aumentar o valor adaptativo da sua prole. Assim, o canibalismo pré-copulatério é uma forma de
selecdo sexual imediata e objetiva, ou seja, a pressao seletiva sobre 0s machos serd sempre muito alta.
Isto € 0 que mais 0 CS-PRE se difere do CS-POS, além de todas as diferencas estratégicas e de custos-
beneficios mostradas na Tabela 1. Adicionalmente, o canibalismo sexual pré-copulatorio pode ser
também uma forma de mitigar os custos da competicéo intra-especifica que a estratégia de coabitacdo
dos machos impde sobre as fémeas (Moya-Larafio et al., 2003), podendo ser também uma forma de
controle populacional dos machos (Zimmermann e Spence, 1992). Com uma maior competicdo por
recursos devido ao maior nimero de individuos em sua area de vida, as fémeas podem ter um déficit
em sua taxa de forrageamento, atrasando seu desenvolvimento durante a fase juvenil. Como
consequéncia, em sua fase adulta, as fémeas podem se tornar mais agressivas e atacardo os machos
mais frequentemente, usando o CS-PRE como uma compensacdo nutricional ao seu atraso no
desenvolvimento. Assim, as fémeas com maior déficit nutricional (normalmente as de menor tamanho

corporal) serdo mais agressivas com 0os machos durante a reproducéo.

Tabela 1- Resumo das principais diferengas entre os dois tipos de canibalismo sexual

m Canibalismo Pos-copulatorio Canibalismo Pré-copulatorio

Resposta Nutricional Majoritariamente representativa Pouco ou nula
Resposta a Fertilidade Maioria representativa Pouco* ou nula
Sistema de acasalamento Maioria Poliandrico Maioria Poliginico
Indireta ou Escolha criptica da fémea Direta: Tamanho, ornamentos, cortejo e

Escolha da fémea R
etc. Indireta

Estratégia do macho Guarda da fémea Presentes nupciais e Percepgdo quimica
Interesses Macho/Fémea Certeza de Paternidade/Produgiode prole Certeza de cépula/Qualidade da prole

Forrageamento adaptativo, Transferéncia
de agressividade e Selecdo Sexual.

Hipotese(s) Compensagdo a fertilidade da fémea

Esta explicacdo para o canibalismo pré-copulatorio é uma hipdtese chamada de forrageamento
adaptativo (Adaptive Forraging), em que o desenvolvimento ontogenético da fémea determina o seu
nivel de agressividade e a taxa de canibalismo sexual na idade adulta (Newman e Elgar, 1991). Entdo,
0 CS-PRE pode ser mais do que uma forma de expressdo das preferéncias reprodutivas das fémeas,
também pode ser uma estratégia adaptativa quando o valor do macho como presa é maior do que seu
valor como parceiro (Prenter et al., 2006). Um estudo com a espécie Lycosa tarentula, é discutido

esta ideia de que as fémeas limitadas nutricionalmente na fase juvenil se tornam mais agressivas na
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fase adulta. Neste trabalho as fémeas controle, que ndo tiveram uma suplementacgéo extra de presas
durante a fase juvenil, canibalizaram muito mais os machos em comparagéo com as fémeas que foram
bem alimentadas durante seu desenvolvimento até a fase adulta (Moya-Larafio et al., 2013). Outro
exemplo é da espécie Dolomedes triton ja citada aqui, em que umas das explicacdes para 0 seu
canibalismo pré-copulatério também foi o forrageamento adaptativo das fémeas (Johnson e Sih,
2005b). Contudo, as explicacdes para este comportamento de forrageamento adaptativo ainda sdo
incertas. O mesmo autor desse exemplo anterior desenvolveu outro trabalho com essa espécie em que
esta hipotese nao foi corroborada com seus préprios dados (Johnson e Sih, 2005a). Em um trabalho
anterior a estes também néo obteve dados suficientes para que comprovasse a influéncia da limitagao
nutricional na taxa de canibalismo, em que o consumo do macho néo teve um aumento significativo
no tamanho fixo (tamanho final do individuo adulto depois de todas as fases de mudas) e na fertilidade
da fémea (Spence et al., 1996). Mesmo o trabalho de Moya-Larafio e colaboradores (2013), o tamanho
fixo final da fémea adulta ndo se diferenciou significativamente entre os grupos controle e de fémeas
alimentadas. Portanto, outras hipdteses devem ser exploradas, além do forrageamento adaptativo,
para explicar o canibalismo sexual pré-copulatorio.

Uma hipotese alternativa para explicar o CS-PRE é dada por Arngvist e Henriksson, (1997).
Nesse caso, o desenvolvimento ontogenético determinaria que as fémeas competitivamente
superiores em sua fase juvenil (e.g. com maior taxa de forrageamento) seriam as mais agressivas,
transferindo este comportamento para o contexto da copula durante a fase adulta. Dessa forma, esta
hipétese € uma ldogica inversa do forrageamento adaptativo, pois as fémeas melhor nutridas
(normalmente aquelas com maior tamanho corporal) serdo as mais agressivas na fase adulta. Johnson
e Sih (2005a) testaram essa hipdtese com a Dolomedes triton e mostraram que as fémeas maiores na
idade adulta foram as mais ativas no forrageamento e a laténcia (tempo de reacdo em que um
individuo sai do repouso e ataca uma presa) com que predaram uma presa heteroespecifica foi a
mesma com que elas canibalizaram um macho antes da cépula. Concluiram que as fémeas mais
agressivas no contexto de forrageamento durante a fase juvenil também apresentaram maior
agressividade no contexto reprodutivo. Essa hipdtese é chamada de transferéncia de agressividade
(Aggressive Spillover) (Arnqvist e Henriksson, 1997; Johnson e Sih, 2005a). Neste contexto, o
canibalismo pré-copulatorio pode ser um efeito colateral do comportamento agressivo da fémea, em
que o consumo do macho é apenas a expressdo natural do nivel de agressividade feminina.

A agressividade tem um caréater de aumentar a taxa de forrageamento do individuo, obtendo um
alto valor nutricional em seu desenvolvimento e em sua capacidade competitivana populacéo, sendo,
por fim, traduzido em fecundidade para as fémeas. Se a agressividade for um fenotipo herdavel para

a especie este pode ser convertido para canibalismo de machos (Riechert, 1993; Riechert et al.,2001).
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Indo ainda mais adiante, se 0 comportamento agressivo além de herdavel, conferir determinadas
vantagens em diferentes contextos, este fenotipo pode ser facilmente estabilizado em uma populacéo.
Por exemplo, quanto mais as fémeas forem agressivas no contexto de forrageamento, maiores seréo
as distancias que ela ird se locomover (ousadia) para ir atras de presas e menor serd seu tempo de
reacdo em captura-las (laténcia). As vantagens disto serdo maiores ganhos nutricionais e,
consequentemente, menor tempo de maturagédo sexual. Estas vantagens que a agressividade confere
podem ter aumentado a frequéncia do comportamento nas proximas geracdes e como em um efeito
carona elevou a frequéncia do canibalismo junto. Porém, ao mesmo tempo, as fémeas mais agressivas
também serdo aquelas que menos terdo sucesso reprodutivo e mais irdo se expor aos predadores,
sendo estas as desvantagens deste comportamento. A toda esta I6gica que envolve comportamentos
correlacionados  (reprodutivo/forrageamento/anti-predador) através de contextos diferentes
(acasalamento/predacdo) e diferentes custos-beneficios, é dada o nome de sindromes
comportamentais (Sih et al., 2004). Uma abordagem para analisar um comportamento em varios
contextos diferentes da biologia da espécie, correlacionando com outros através dos seus efeitos. E a
transferéncia de agressividade € justamente isto, uma forma de explicar o porqué da agressividade da
fémea através dos seus custos e beneficios em contextos diferentes. Atraves dos beneficios da
agressividade nos contextos de forrageamento e distribuicdo, este comportamento ainda é viavel
evolutivamente apesar dos seus custos e efeitos colaterais em termos reprodutivos.

Neste contexto, estes beneficios ndo sdo exclusivos das fémeas. Da mesma forma que as fémeas
possuem vantagens por serem agressivas no contexto de forrageamento, os machos também tém. Se
0 comportamento agressivo for herdavel, ele ira se manifestar em ambos 0s sexos. Para 0s machos, a
agressividade confere vantagem reprodutiva em casos de disputa por fémeas (Prenter et al., 2006;
Pruit et al., 2011). Voltando a espécie Anelosimus studiosus, existe uma correlacdo entre os machos
com maior taxa de forrageamento na fase juvenil serem os mais agressivos na fase adulta e ganharem
muito mais o acesso as fémeas (Pruit et al., 2011). Outra vantagem € que 0s machos mais agressivos
também se deslocam mais intensamente em busca de uma copula e abordam as fémeas de forma mais
rapida, indiscriminadamente, ignorando inicialmente o nivel de agressividade dela. Assim, 0s machos
mais agressivos ganham vantagens reprodutivas sobre outros machos. Esta caracteristica do nivel de
agressividade do macho pode ser chamada de sindrome de ousadia e timidez (boldness/shyness
syndrome), quanto maior a sua agressividade mais 0 macho sera ousado em contextos diferentes (n&o
somente reprodutivo). A desvantagem maior de tudo isso é que a agressividade sendo vantajosa para
0s machos nos contextos citados, ira ser herdada pelas proximas geracfes e aumentard ainda mais a
agressividade na populagédo. A longo prazo aumentara o comportamento de canibalismo das fémeas

ainda mais, que, por sua vez, fara muito mais machos morrerem. Este € o grande problema de toda
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esta abordagem de transferéncia comportamental e sindromes comportamentais. Qual sera o limiar
de agressividade para que este comportamento continue estavel nas populagdes até hoje?

Os conflitos sexuais ainda sdo uma boa forma de responder esta questdo. Todas as estratégias,
motivacdes, preferéncias sexuais, vantagens e desvantagens, custos-beneficios e hipoteses que foram
apresentadas nesta sesséo, foram propostas por diferentes autores que consideraram espécies variadas
em seus estudos. Mas o que todas elas tém em comum sdo os conflitos sexuais que, naturalmente,
equilibram as vantagens e desvantagens entre machos e fémeas através da selecdo sexual. Assim,
propomos que a dindmica e comportamento de ambos 0s sexos sdo importantes para entender as
consequéncias ecoldgicas e evolutivas do canibalismo sexual nas espécies de aranhas. Aqui,
integramos variados cenarios que simulam a dindmica e o comportamento de interacdo entre machos
e fémeas em um modelo baseado em individuos (IBM — Individual-Based Modeling) para avaliar
algumas hipoteses sobre canibalismo sexual em aranhas apresentadas acima. Entre os tipos de
canibalismo sexual, 0 CS-PRE é aquele que possui origens e explica¢cGes mais incertas. E dentre todas
as espécies citadas até agora que exibe este tipo de canibalismo, aquela que mais possui lacunas dentro
do conhecimento sobre como explicar seu comportamento sexual é a Dolomedes triton. Existe uma
grande contradicdo na literatura em explicar o porqué de as fémeas canibalizarem os machos antes da
copula, especialmente se a motivacdo do comportamento é nutricional ou um efeito colateral do nivel
de agressividade individual. Além disso, ainda ndo se sabe qual o papel do macho nesse contexto do
canibalismo sexual e como seu comportamento afeta a dinamica demografica e evolutiva das
populacdes. Portanto, a partir da préxima parte do trabalho iremos focar apenas nesta espécie (D.

triton) e neste tipo de canibalismo sexual (CS-PRE).

BIOLOGIA DA ESPECIE DOLOMEDES TRITON

Dentro da sub-ordem Araneomorphae, a espécie Dolomedes triton (Walckenaer, 1837) pertence
ao subgrupo Entelegynae e a familia Pisauridae (muito relacionadas com a familia Lycosidae das
aranhas-lobo), conhecidas fora do Brasil como six-spotted fishing spiders (aranha-pescadora de seis
pintas). S&o aranhas com um padréo de oito olhos organizados em duas fileiras, uma superior com
olhos de didmetros maiores e outra inferior com didmetro um pouco menor (Wegner, 2011). Possuem
um padrdo de manchas bem caracteristico da espécie, com seis pontos claros na carapaca na parte
superior do abdome (Bradley, 2013). De um modo geral, os membros do género Dolomedes sdo
grandes, aranhas bastante robustas, com o comprimento corporal variando de uma espécie para outra

em cerca de 35 mm (Carico, 1972), apresentando dimorfismo sexual bastante evidente, sendo que a
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fémea possui um tamanho corporal maior que 0 macho (Zimmermann e Spence, 1992). Em média,
incluindo as pernas, uma fémea de D. triton pode chegar a 60 mm, descontando o comprimento das
pernas chega a 20 mm e os machos de 9 a 13 mm (Zimmermann e Spence, 1991; Carico, 1973).
Além dos pontos claros, também possuem faixas claras ao longo de todo corpo, com padréo de
coloragdo esverdeado claro ao bronzeado que se misturam bem com a vegetacao herbacea, musgos e

plantas aquéaticas em que geralmente estdo associadas (Carico, 1973).

Habitat e habitos alimentares

Como seu proprio epiteto especifico (triton de “Tritdo”, deus mensageiro do mar da mitologia
grega) e nomes populares sugerem, sdo espécies intimamente associadas a dgua. Pode-se dizer que
sdo aranhas semiaquaticas pelo grau de interagdo com corpos d’agua, como lagos, lagoas ou cursos
lentos de agua e alagados. Semiaquatico se entende por organismos que passam parte da vida na agua,
mas que respiram o oxigénio do ar (Ward, 1992). Dolomedes triton € uma espécie que se encontra
tipicamente perto das margens de lagos, sob alguma folha da serapilheira suspensa na lamina d’agua
ou também sob alguma planta aquéatica (Graham, et al. 2003). Também s&o capazes de andar sobre 0
filme da superficie da 4gua sem necessidade de um apoio devido a pequenas cerdas hidrofobicas em
suas patas (Foelix, et al., 2011). Os individuos de D. triton trocam de microhabitat ao longo de suas
fases de desenvolvimento, da “teia-ber¢ario” para o chdo e depois para a superficie da agua
(Zimmermann e Spence, 1998). Isto pode evitar canibalismo, predadores e competi¢do intraespecifica
entre jovens e adultos.

Dependendo também do quanto se desenvolvem, podem ser mais encontradas em determinado
ambiente, sob a superficie da agua, sob a vegetacdo ou a margem seca. Juvenis pequenas Sao mais
encontradas proximas a margens secas ou um pouco menos sob a vegetacdo proxima a margem da
agua, e muito pouco na superficie da agua; ao contrario das juvenis grandes que sdo mais encontradas
sob a superficie da agua, pouco sob a vegetacdo e quase nada préximas as margens secas
(Zimmermann e Spence, 1998). Quando atingem a fase adulta, as aranhas se aproximam mais das
margens umidas ou da superficie da agua, ou para procurar copula ou para procurar suas presas.
Machos adultos podem ser frequentemente encontrados coabitando préximos (até 20 cm) de fémeas
perto da idade adulta, e ndo é incomum encontrar dois ou trés machos coabitando com uma Unica
fémea (Johnson, 2004). Bleckmann e Rovner (1984) encontraram uma densidade populacional média
de 0,3 aranhas/m? na costa de um lago em Ohio, Estados Unidos. Zimmermann e Spence (1992),
contrariamente, encontraram uma densidade de 1,1 aranha/m? em um pequeno lago artificial no

Canada. Ja Jordan e colaboradores (1994) constataram que a densidade média de D. triton em um
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refugio silvestre na Florida chega a 0,25 individuos/m?2, majoritariamente encontrados em campos
umidos de vegetacdes (Cladium jamaicense) proximas de cursos d’agua.

Devido ao seu habito semiaquatico, certamente a alimentacéo da D. triton permeia de espécies
que vivem neste tipo de habitat, que vai desde pequenos invertebrados que se encontram proximos a
lamina d’agua ou as margens na vegetagdo, anuros de pequeno porte que ficam a beira de lagos ou
lagoas, até pequenos peixes que nadam proximos a superficie (Carico, 1973). Por esse motivo sdo
chamadas de aranhas-pescadoras, uma excelente predadora com grande impacto e importancia sobre
as comunidades neustonicas (Zimmermann e Spence, 1989). Sdo cacadoras diurnas que ficam horas
paradas sobre a superficie da dgua até serem estimuladas por uma presa, dotando de uma visdo muito
boa e podem mergulhar para capturar sua presa (Wise, 1993). Dentre os itens de presa citados acima,
segundo Zimmermann e Spence (1989), o mais abundante na dieta alimentar de D. triton sdo 0s
insetos, em que sdo predadoras de nove ordens diferentes e de variadas espécies. Além destes, outros
artrépodes que compfe a comunidade neustdnica também sdo predados pela D. triton, como
Entognatha e Collembola. Até mesmo outros aracnideos também sdo itens de sua dieta, inclusive da
mesma espécie, ou seja, fémeas que praticam canibalismo sexual com machos que iniciam uma

copula.

Ciclo de vida e fenologia

O ciclo de vida da D. triton é semivoltino, o tempo entre duas geracdes é superior a um ano, ou
seja, uma geracdo nova surge a cada dois anos (Zimmermann e Spence, 1998). Adultos podem ser
encontrados durante todo ano, mas sdo encontrados principalmente em estacfes quentes.
Aparentemente a temperatura € um fator determinante na reproducéo da D. triton. De maneira geral,
0 periodo reprodutivo da espécie é de abril a setembro, por serem 0s meses mais quentes na America
do Norte (continente endémico da espécie) (Carico 1973). Entretanto, o periodo reprodutivo e outros
aspectos fenoldgicos podem variar dependente da latitude. Na Fldrida, ao sul dos Estados Unidos,
por exemplo, adultos s&o encontrados durante o periodo de dezembro a abril, e as primeiras ootecas
séo encontradas logo em Abril. Mais ao Norte, 0s ovos sdo encontrados no final de junho a setembro
(Carico 1973; Zimmermann e Spence 1992). No estado da Virginia, aos arredores do College Lake,
ootecas sdo encontradas em grande frequéncia durante agosto e proximo de Setembro (Carico 1973).
O crescimento das juvenis também ¢é sazonalmente restrito, ocorrendo um crescimento rapido entre
abril e Agosto e mais lento entre setembro e abril (Zimmermann e Spence, 1998). O fator temperatura
também € importante na sobrevivéncia até o estagio adulto, sendo que, de acordo com o0s

experimentos de Zimmermann e Spence (1998), as aranhas submetidas a um ambiente controlado a
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25 °C obtiveram uma maior taxa de sobrevivéncia até a fase adulta do que individuos submetidos a
temperaturas entre 12 e 16 °C em que nenhum deles tornaram-se adultos. O frio de fato é uma
adversidade ambiental tal que durante o primeiro inverno, as juvenis hibernam em microhabitats
terrestres longe da agua. Apos a hibernacao continuam seu desenvolvimento até a fase adulta.

O tempo em que juvenis se desenvolvem até o estagio adulto também varia em funcdo da
temperatura. Em Alberta, Canadé, os individuos de D. triton demoram dois anos para completar seu
desenvolvimento, hibernando duas vezes em diferentes estagios de muda. Em regides articas ou de
frio muito intenso, este tempo pode passar de dois anos até atingirem a maturidade sexual, porém néo
passam de duas fases de hibernacdo. Entretanto, em regides mais temperadas, que atingem
temperaturas mais elevadas entre 23 a 25°C e maiores periodos de exposicao a luz, o desenvolvimento
da espécie pode ser direto da fase juvenil para a fase adulta sem nenhuma fase de hibernagdo. Nestas
condicdes, machos atingem a fase adulta em uma média de 4 semanas e fémeas em média de 5
semanas. Juvenis menores podem demorar de 13 a 30 semanas para terminar o desenvolvimento
nestas mesmas condi¢des. Portanto, os periodos de hibernacdo em D. triton sdo facultativos, existem
populacdes que possuem apenas uma hibernacéo (ndo chegando a fase adulta no mesmo ano), outras
hibernam duas vezes (chegando a fase adulta na segunda hibernacgéo) e uma ultima que ndo hiberna
chegando a fase adulta diretamente. O tempo total entdo para uma populacéo de D. triton chegar a
idade adulta vai depender da latitude de sua localizacdo, do tamanho corporal médio considerando o
dimorfismo sexual e da quantidade de mudas em funcdo do tamanho corporal. A taxa de

sobrevivéncia a fase adulta é em torno de 12%.

Reproducéo

Como dito inicialmente, a espécie D. triton faz parte do subgrupo Entelegynae, em que 0s
ductos copulatérios e de fertilizacdo da fémea sdo separados, 0 6rgao copulador dos machos séo mais
complexos (sd@o multiparticionados) em comparacdo as espécies Hoplogyneae, formado um encaixe
espécie especifico do tipo chave-fechadura (Foelix, et al. 2011). Isto traz algumas consequéncias para
0 sistema de acasalamento da espécie. Sendo o epigeno feminino separado em dois ductos, a
preferéncia da fertilizacdo dos 6vulos é do primeiro macho que copula com a fémea, diminuindo a
competicdo espermatica (Wojcicki, 1992). Frequentemente, em varias espécies de aranhas
Entelegynae, o embolo (parte apical do pedipalpo em que se acopla na entrada do epigeno) de um
macho se quebra ou se colapsa ap0s a copula por causa do esforco de tracdo de todo complexo de
partes do pedipalpo e da especificidade de encaixe (Foelix, et al. 2011), consequentemente aquele

pedipalpo estara inutilizavel, levando a este macho ndo acasalar novamente. Porém, dentro do género
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Dolomedes isto ndo é verdadeiro ou pelo menos infrequente (Carico, 1973), ndo existem registros de
machos de D. triton que perdem seus 6rgdos copuladores ou pelo menos a sua funcionalidade ap6s o
acasalamento. De modo geral, fémeas de D. triton acasalam apenas uma vez em toda sua vida,
enguanto machos podem acasalar mais de uma vez durante seu ciclo de vida e até mais de uma vez
no dia (com intervalo de pelo menos 6 horas da ultima copula) (Wojcicki, 1992), ao contrario de
varias outras espécies de aranhas (Foelix, et al. 2011). O que limita a reproducdo dos machos é a
quantidade de esperma nos pedipalpos, os quais sdo carregados desigualmente (Wolfgang, 1987), e
o0 canibalismo pré-copulatorio que podem sofrer das fémeas (Jhonson e Sih, 2005, Prenter, 2006). Se
conseguirem copular novamente, normalmente os machos revezam cada pedipalpo do seu par em
cada copula (Wojcicki, 1992).

Assim que chegam a fase adulta de maturacdo sexual, os individuos vdo deixando seus
respectivos microhabitats. Os machos vao a procura das fémeas para copular; as fémeas sdo mais
estacionarias apos atingir a idade reprodutiva (Foelix, et al. 2011). Ao abordar uma fémea e esta se
mostrar receptiva, a copula acontece. Acontecendo a copula, os dvulos sdo fertilizados internamente
e poucas horas depois (~3h) as fémeas ja iniciam a ovoposicao, que, normalmente, demora cerca de
6 minutos em aranhas (Wise, 2006). Os ovos sdo depositados em ootecas e guardados em teias
bercario (nursery webs) (Wegner, 2011). A construcdo de teias-bercario € mais uma das
caracteristicas na qual a D. triton € conhecida como nursery web spiders e configura um tipo de
cuidado parental da espécie (Johnson e Sih, 2007). As fémeas depositam cerca de 600 ovos dentro
de uma ooteca (Zimmermann e Spence 1992) e a guardam agressivamente até a eclosdo dos ovos. De
modo geral, para aranhas do porte da D. triton, a eclosdo dos ovos acontece depois de cerca de duas
semanas apds a ovoposicao, em que as pré-larvas utilizam de denticulos chamados de “egg teeths”
como um auxilio para eclodirem os ovos (Foelix, et al. 2011). De um ano para o0 outro a produgéo de
ovos pode cair drasticamente e raramente fémeas produzem uma segunda ooteca e se alguma delas
produzir, a quantidade de ovos também sera bastante reduzida (Zimmermann e Spence 1992). A razéo
sexual dos juvenis emergentes raramente se diferencia de 1:1 inicialmente, mas sendo a dinamica
reprodutiva protandrica, os machos adultos emergem mais cedo que as fémeas (como sdo menores
poucas mudas ja é o bastante para atingirem a idade reprodutiva). Contudo, assim que as fémeas
adultas comecam a emergir na populacéo, o nimero de machos comeca a diminuir, isto por causa do
canibalismo sexual (Zimmermann e Spence 1992, Jhonson e Sih, 2005). A medida que a populacéo
de machos comeca a declinar, a populacdo se torna quase que exclusivamente de fémeas depois de
um tempo, até que estas também diminuem, mas mais lentamente que os machos (Zimmermann e
Spence 1992; Valentim e Sobrinho Jr., 2015. A expectativa de vida da espécie normalmente varia em

torno de dois anos, podendo chegar a quase 3 anos em altas latitudes (Carico, 1973). Normalmente
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fémeas sobrevivem mais tempo do que machos, porém ndo mais do que algumas semanas apos 0s
machos e a ovoposic¢do, além disto os machos possuem uma probabilidade a mais de morrerem pelo

canibalismo (Foelix, et al. 2011).

Distribuicao geografica e padréo de dispersdo

A Dolomedes triton tem uma ampla distribuicdo geogréafica, maior que qualquer outra espécie
de Dolomedes do Neartico (Carico 1973). Sua distribuicdo se estende de Ontério e Maine para o
sudeste da Florida e Texas, sul do Canada, oeste e sudeste do Alasca, sudeste da Ilha Yucatan e
Chiapas, México. Também existem estudos da espécie com populacdes localizadas na regido central
de Alberta, a 100 km do noroeste de sua capital Edmonton nos arredores do lago George Field, no
Canada (Zimmermann e Spence, 1992, 1998). Ainda no Canada, no extremo nordeste do pais, se
encontra algumas populacdes de D. triton, mais especificamente na provincia de Quebec e outras
provincias maritimas pertencentes ao Canada no Atlantico como Nova Brunswick e Nova Escécia
(Knysh e Giberson, 2012). De fato, das nove espécies de Dolomedes que ocorrem na Ameérica do
Norte, cinco delas se encontram no Canada (Carico 1973; Paquin et al. 2010). Os individuos da
espécie quase sempre tentam evitar ambientes aridos ou secos (Carico, 1973), por isso, as principais
formas de dispersdo séo passivas, como 0 “balonismo” (ballooning) (Bell et al. 2005; Frost et al.,
2013; Suter, 1991; Carico, 1973) e o “velejamento” (sailing) (Suter, 1999; Shultz, 1987). O balonismo
é um comportamento tipico entre as aranhas em que os individuos tecem um fio de teia que os mantém
suspensos no ar pela quebra da resisténcia com o ar (Humphrey, 1987). Aranhas que usam este tipo
de dispersdo aérea podem se deslocar por grandes distancias em até 322Km, alcancando 4,3km de
altura (Bristowe, 1939). Porém, em Dolomdes triton, este comportamento esta mais relacionado com
juvenis recém-nascidos (Suter, 1991). O padrdo de dispersdo mais associadas com individuos adultos
¢ o “velejamento”, em que os individuos assumem uma posi¢do aerodinamica na ladmina d’agua e
esperam um vento favoravel para serem transportada para o outro lado de um lago ou qualquer corpo
d’agua (Suter, 1999). Estes padroes de dispersdo passivos podem estar envolvidos na ampla

distribuicdo da especie por quase toda a América do Norte (Carico, 1973).

INDIVIDUAL BASED-MODEL E SEU DIFERENCIAL NOS MODELOS BIOLOGICOS

Os modelos mais classicos de dindmica populacional e de selecdo, por exemplo, ndo conseguem

considerar e prever toda a variabilidade ao nivel dos individuos que influencia o crescimento de uma
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populagdo ou a evolugcdo de uma caracteristica. Além disto, a estocasticidade dos sistemas naturais
ndo cabe toda dentro de um simples modelo, podendo se tornar muito arbitrarios por ndo conseguir
parametrizar todos os fatores do ciclo de vida de uma espécie. Quanto mais parametros e variaveis se
adicionam em um modelo, maior € sua capacidade de reproduzir o mundo real (realismo). Porém,
modelos muito complexos se tornam cadticos e dificeis de controlar, assim como o mundo real.
Certos par@metros individuais como tamanho corporal, peso e condi¢do nutricional sdo dificeis de
serem controlados em um modelo classico. Em consequéncia disto, a variabilidade entre individuos
de uma populacdo pode ser perdida. Por outro lado, os Individual based-models (IBMs), ou seja, 0s
Modelos Baseados em Individuos, consideram justamente os fatores individuais que influenciam uma
populacdo (DeAngelis e Grimm 2014). Cada individuo tem seu valor parametrizado na constru¢ao
do modelo e cada valor individual contribui na distribuicdo da média populacional (Uchmahski &
Grimm, 1996). A modelagem baseada em individuos é basicamente um conjunto de regras
determinadas pelo modelador em que cada detalhe de um sistema ecoldgico pode ser representado
independentemente (Grimm, 1999). Todas as regras do modelo sdo voltadas para os individuos e suas
interacdes (Giacomini, 2007). Nos IBMs, ndo existe uma equacdo geral que determine e controle o
fendmeno alvo. Os IBMs, por sua vez, possuem um nivel de detalhamento e veracidade muito maiores
que os modelos classicos (Giacomini, 2007) e ndo possuem o risco de se tornarem arbitrarios. O foco
do modelamento é diminuido para podermos entender e contabilizar as diferencas individuais,
permitindo, assim, analises mais robustas sobre: variacao espacial; interacdes locais; ciclos de vida e
desenvolvimento ontogenético; variabilidade fenotipica, plasticidade e comportamento; variabilidade
genética e evolugdo (DeAngelis & Mooij, 2005).

Devido a todos esses fatores, uma vez que discriminam as caracteristicas e propriedades
individuais, os IBMs séo ideais para explorar os efeitos globais a partir do conjunto de interagdes
entre as partes (DeAngelis e Grimm 2014). No contexto do canibalismo sexual, por exemplo, os IBMs
permitem explorar os efeitos ecoldgicos e evolutivos sobre as popula¢fes, como um todo, a partir das
interacdes individuais entre machos e fémeas. Com um IBM, podemos delinear um conjunto de regras
que controlam as interagdes individuais e, consequentemente, a chance de ocorrer o canibalismo
sexual. Considerando as diferencas individuais, podemos avaliar como a vari