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RESUMO GERAL 

 

Pedroso, Everton T. 2011. Ecologia e evolução do comportamento social em pseudoescorpiões 

neotropicais: o exemplo de Paratemnoides nidificator (Atemnidae). Tese de Doutorado em 

Ecologia e Conservação de Recursos Naturais. UFU. Uberlândia-MG. 87p. 

 

Nas últimas duas décadas foram descobertas novas espécies vivendo em complexas organizações 

sociais, além dos himenópteros e isópteros. Exemplos como ratos-toupeira, camarões, afídeos, 

pulgões e besouros foram adicionados às listas de espécies eussociais. Estágios intermediários de 

socialidade também foram descritos em novos aracnídeos como as aranhas, amblipígeos e 

uropigídeos, opiliões, escorpiões, e agora pseudoescorpiões. Embora ainda existam grandes 

ressalvas no uso das classificações do comportamento social, que geralmente privilegiam as 

espécies eussociais, não se pode negar que muitas espécies tomaram caminhos convergentes. 

Independentemente do grau de complexidade social, cada espécie tem um poder único de abrir 

novas perspectivas na compreensão da evolução dos comportamentos cooperativos, em especial 

as espécies intermediárias. Neste manuscrito apresento a história de um pequeno aracnídeo social 

obrigatório, capaz de constituir grandes colônias mantidas pelo trabalho coletivo e complexos 

comportamentos cooperativos. Embora não seja novo para a ciência, ainda conhecemos muito 

pouco sobre seu comportamento social. Atualmente, sabemos que apenas duas dentre as mais de 

três mil espécies conhecidas de pseudoescorpiões vivem em complexas sociedades permanentes. 

Neste volume apresentaremos a história natural de Paratemnoides nidificator (Balzan, 1888) 

(Atemnidae) e suas diferenças em relação aos pseudoescorpiões solitários, comportamento 

cooperativo de forrageio e de dispersão e sua implicação para a manutenção da socialidade neste 

grupo; discutiremos a existência e a evolução da divisão de trabalho; também a existência que 

um segundo modo de vida social baseada em parasitismo em outra família; por fim, uma revisão 

sobre o comportamento social na ordem pseudoescorpiões e uma avaliação dos principais fatores 

na seleção deste modo de vida. Estes pequenos e discretos animais podem nos contar uma 

surpreendente história, e nos ajudar a compreender melhor a evolução do comportamento social 

em artrópodes. 

 

Palavras-chave: Aracnídeos, Pseudoescorpiões, Cooperação, Divisão de Tarefas, Parasitismo 

Social. 
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ABSTRACT 

 

Pedroso, Everton T. 2011. Ecology and evolution of social behavior in Neotropical 

pseudoscorpions: the example of Paratemnoides nidificator (Atemnidae). Doctoral thesis. 

UFU. Uberlândia-MG. 87p. 

 

In the last two decades new species were discovered living in complex social organizations, 

besides the hymenopterans and isopterans. Examples as the naked mole-rat, coral-reef shrimps, 

aphids, thrips and beetles were added to the lists of eusocial species. Intermediate degrees of 

sociality were also described in arachnids as the spiders, amblypygids and uropygids, harvestmen, 

scorpions, and now pseudoscorpions. Although there is great resistance in the use of social 

behavior’ classifications, which usually privilege the eusocial species, we cannot deny that a lot of 

species took convergent pathways. Independently of the degree of social complexity, each species 

has unique perspectives in understanding the evolution of cooperative behaviors, especially the 

intermediate species. In this manuscript I present the natural history of a small social-permanent 

arachnid, capable to live in large colonies maintained by collective work and complex 

cooperative behaviors. Although it is not a new species for the science, we know very little about 

it social behavior. Now, we know that only two among the more than three thousand known 

pseudoscorpion species live in complex obligate societies. In this study we will present the natural 

history of Paratemnoides nidificator (Balzan, 1888) (Atemnidae) and their differences in relation to 

solitary pseudoscorpions; cooperative forage and dispersion and it implications for the 

maintenance of sociality in this group. We will discuss the existence and the evolution of division 

of labor; and also the existence that a second way of social life based on parasitism; and finally, a 

revision about the social behavior in the Pseudoscorpiones order and an evaluation of the main 

factors in the selection this way of life. These small and discreet animals can tell us a surprising 

history and help us to better understand the evolution of the social behavior in arthropods. 

 

 

Keywords: Arachnida, Pseudoscorpiones, Cooperation, Division of Labor, Social Parasitism 

 



 viii 

SUMÁRIO 

 

 

INTRODUÇÃO GERAL 

NATURAL HISTORY AND SOCIAL BEHAVIOR IN NEOTROPICAL PSEUDOSCORPIONS . 1 

CAPÍTULO 1 

COOPERATION IN THE NEOTROPICAL PSEUDOSCORPION, PARATEMNOIDES 

NIDIFICATOR (BALZAN, 1888): FEEDING AND DISPERSAL BEHAVIOR ..................... 16 

CAPÍTULO 2 

IS THERE DIVISION OF LABOR IN COOPERATIVE PSEUDOSCORPIONS? AN ANALYSIS ON 

THE BEHAVIORAL REPERTOIRE OF A TROPICAL SPECIES ..................................... 26 

CAPÍTULO 3 

PARASITISMO SOCIAL ENTRE OS PSEUDOESCORPIÕES PARACHERNES MELANOPYGUS 

(CHERNETIDAE) E PARATEMNOIDES NIDIFICATOR (ATEMNIDAE) .......................... 43 

CAPÍTULO 4 

ECOLOGICAL AND EVOLUTIONARY PATHWAYS OF SOCIAL BEHAVIOR IN 

PSEUDOSCORPIONS (ARACHNIDA: PSEUDOSCORPIONES)................................... 74 

CONSIDERAÇÕES FINAIS 

NOVAS PERSPECTIVAS NOS ESTUDOS COM PSEUDOESCORPIÕES SOCIAIS ............. 85 

 

 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

INTRODUÇÃO GERAL 

 

NATURAL HISTORY AND SOCIAL BEHAVIOR IN NEOTROPICAL 

PSEUDOSCORPIONS 

 

(Encyclopedia of Life Support Systems, 2008) 
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Prancha 1. (A) Os pseudoescorpiões Paratemnoides nidificator (Atemnidae) exibem 

comportamentos altamente sociais, e dentre eles, a capacidade de abater cooperativamente 

presas de grande porte. Nesta foto, jovens compartilham uma larva do besouro Palembus 

dermestoides (Tenebrionidae); (B) Detalhes de uma colônia de P. nidificator. As setas apontam 

os indivíduos adultos. Note as câmaras de seda e os jovens em seu interior; (C) 

Pseudoescorpião em forésia em um besouro Elateridae (fotografado por Jean Carlos Santos); 

(D) Fêmea de P. nidificator na câmara de seda com seus filhotes. A espécie exibe elaborados 

comportamentos parentais; (E) No Cerrado, os pseudoescorpiões sociais geralmente são 

encontrados vivendo sob as cascas de árvores suberosas, principalmente das Caesalpinaceae; 

(F) Detalhes de um pseudoescorpião adultos no interior de sua câmara de seda (fotografado 

por Célio Moura) (G) Detalhes do método de criação e observação dos pseudoescorpiões em 

laboratório. Os animais eram mantidos em placas de Petri. 

A B 

C D 

E F 
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Prancha 2. (A) Detalhes do início do estabelecimento de uma colônia, as fêmeas estão 

iniciando a construção de suas câmaras de seda para reprodução; (B) Em áreas naturais 

os pseudoescorpiões sociais podem ocorrem sob as cascas de árvores suberosas, mais 

comuns em cerrado sentido restrito ou cerradão; (C) Comportamento defensivo de 

agregação de P. nidificator, mantendo os jovens no centro do grupo; (D) Na área urbana, 

os pseudoescorpiões são comuns nos troncos das sibipirunas (Caesalpinia peltophoroides, 

Caesalpinaceae); (E) Colônia de P. nidificator em fase reprodutiva. As fêmeas constroem 

câmaras de seda dispostas lado a lado, onde se abrigam com as bolsas embrionárias. 

E 

D 

C 

A B 
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CAPÍTULO 1 

 

COOPERATION IN THE NEOTROPICAL PSEUDOSCORPION, PARATEMNOIDES 

NIDIFICATOR (BALZAN, 1888): FEEDING AND DISPERSAL BEHAVIOR 

 

(Insectes Sociaux, 2007) 
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Prancha 3. (A) Operária da formiga Pachycondyla vilosa capturada por adultos de P. nidificator. O abdome e as 

pernas da formiga foram puxados para baixo da casca; (B) Ilustração do método de observação do 

comportamento de predação dos pseudoescorpiões. Na foto, indivíduos adultos marcados atacam uma larva de 

Palembus dermestoides (Coleoptera: Tenebrionidae); (C) Jovens e adultos de P. nidificator se alimentam um 

indivíduo reprodutivo de Isoptera; (D) Imagem de um Hemiptera Pentatomidae sendo atacado por uma 

colônia de pseudoescorpiões. O percevejo está preso nas frestas da casca de sibipiruna; (E); Adultos de P. 

nidificator atacando cooperativamente um besouro Carabidae. (F) Comportamento parental cooperativo: fêmeas 

de P. nidificator capturaram coletivamente uma larva de P. dermestoides, a transportaram para a colônia e 

ofereceram como alimento aos filhotes; (G) Dois pseudoescorpiões adultos compartilham um operário do 

cupim Armithermes sp.; (H) Comportamento de dispersão coletiva, a forésia múltipla, em um Hemiptera: 

Reduviidae; (I) Imagem noturna de um ataque cooperativo a um percevejo adulto (Hemiptera: Pentatomidae); 

(J) Detalhes de uma colônia reprodutiva de P. nidificator. As fêmeas estão construindo suas câmaras de seda 

enquanto cuidam das bolsas incubadoras. Os machos permanecem do lado externo as câmaras; (K) Adultos de 

P. nidificator capturando um indivíduo alado de Isoptera. 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

CAPÍTULO 2 

 

IS THERE DIVISION OF LABOR IN COOPERATIVE PSEUDOSCORPIONS? AN 

ANALYSIS ON THE BEHAVIORAL REPERTOIRE OF A TROPICAL SPECIES 

 

(Ethology, 2011) 
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Table 2. Mean value of maintenance tasks performance in experimental colonies of Paratemnoides nidificator. 

Maintenance tasks Control colonies 

(n=8) 

Male colonies 

(n=8) 

Female colonies 

(n=8) 

Nymphs colonies 

(n=8) 

Task description 

1– Prey capture  

23 27 63 53 

Basic foraging activities, involving single 

or cooperative location and subdue of 

prey 

2 – Internal debris removal 

18 23 37 26 

Behaviors related to maintenance of silk 

chambers, i.e. transport of exuvia and 

prey remains that are inside silk 

chamber to outside of it. 

3 – External debris removal 

15 18 0 0 

Removal of exuvia and prey remains 

that were left outside of silk chambers. 

Individuals actively transporting it 

away from the nests and drop it out of 

bark fragments. 

4 – Parental care 

27 0 0 0 

Involving all direct and indirect 

behaviors related to nymphs care, i.e. 

defense, food offering and food share. 

5 – Silk chamber building 

17 32 0 21 

Building of essential structures that act 

as physical limits of colony and 

important shelter to all individual, 

especially to nymphs during torpor 

phase and ecdysis. Chambers are also 

important to reproduction sheltering 

the female and it brood sac. 

Total 100% 100% 100% 100%  
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Table 3. Mean value of maintenance tasks performance in experimental colonies of Paratemnoides nidificator in activities of age and gender division of labor. 

The abbreviations indicate respectively: (M) males; (RF) reproductive females, (nRF) non-reproductive females; (N) nymphs. 

Maintenance tasks Control colonies (n=8) Male colonies 

(n=8) 

Female colonies (n=8) Nymphs 

colonies (n=8) 

 M RF nRF N M RF nRF N 

1– Prey capture  69±1.94% - 31±2.16% - 60.88±1.81 17±1.44% 36±2.07% 26.00±1.3% 

2 – Internal debris removal - - - 100% - - - 21.25±2.25% 

3 – External debris 

removal 75±0.96% 

- 25±1.03% - 

39.13±1.81 8±1.87% 

17±1.83% 

22.38±1.06% 

4 – Parental care 10±1.02% 78±1.21% 12±0.98% - - - - - 

5 – Silk chamber building - 40±1.67% - 59±1.32% - 22±1.69% - 30.37±1.51% 
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Supplementary material 1. Behavioral repertoire of Paratemnoides nidificator (Pseudoscorpiones, Atemnidae), based on 34 hours of observations of a colony 

with 94 individuals (30 adults, 18 tritonymphs, 12 deutonymphs and 34 protonymphs) maintained in captivity 

 Adults Tritonymphs Deutonymphs Protonymphs 

Behavioral categories Frequency Proportion Frequency Proportion Frequency Proportion Frequency Proportion 

1-Grooming         

1.1 Grooming pedipalps with the chelicera 238 4.09 83 2.4 20 1.35 19 0.52 
1.2 Removing remains of food from the colony 5 0.09 2 0.06 0 0 0 0 
1.3Rremoving exuvia from the colony 3 0.05 3 0.09 2 0.15 6 0.17 

1.4 Removing dead prey from the colony 2 0.03 0 0 0 0 0 0 

Total  4.27  2.54  1.5  0.69 

2 – Communication and social interaction         
2.1.1.1 Protonymph touching (--) on abdomen 2 0.03 4 0.12 2 0.15 5 0.15 
2.1.1.2 Protonymph touching (--) on pedipalps 8 0.14 6 0.17 5 0.34 13 0.35 

2.1.2.1 Deutonymph touching (--) on abdomen 1 0.02 1 0.03 2 0.15 2 0.06 
2.1.2.2 Deutonymph touching (--) on pedipalps 2 0.03 2 0.06 4 0.28 3 0.09 
2.1.3.1 Tritonymph touching (--) on abdomen 4 0.07 2 0.06 1 0.08 2 0.06 

2.1.3.2 Tritonymph touching (--) on pedipalps 12 0.21 13 0.38 2 0.15 7 0.2 
2.1.4.1 Adult touching (--) on abdomen 27 0.46 5 0.14 1 0.08 0 0 

2.1.4.2 Adult touching (--) on pedipalps 68 1.17 13 0.38 1 0.08 9 0.25 
2.2.1 Protonymph performing horizontal vibration 

signaling with right pedipalp to… 1 0.02 2 0.06 2 0.15 7 0.2 

2.2.2 Protonymph performing horizontal vibration 
signaling with left pedipalp to… 1 0.02 5 0.14 3 0.21 7 0.2 
2.2.3 Protonymph performing horizontal opposite 

vibration signaling with both pedipalps to… 0 0 1 0.03 0 0 8 0.23 
2.2.4 Protonymph performing horizontal simultaneous 

vibration signaling with both pedipalps to… 2 0.03 6 0.17 5 0.35 57 1.55 
2.3.1 Deutonymph performing horizontal vibration 
signaling with right pedipalp to… 0 0 1 0.03 0 0 0 0 

2.3.2 Deutonymph performing horizontal vibration 
signaling with left pedipalp to… 0 0 1 0.03 0 0 0 0 

2.3.3 Deutonymph performing horizontal opposite 
vibration signaling with both pedipalps to… 0 0 1 0.03 0 0 0 0 
2.4.1 Tritonymph performing horizontal opposite 

vibration signaling with both pedipalps to… 0 0 3 0.09 0 0 0 0 
2.4.2 Tritonymph performing horizontal simultaneous 
vibration signaling with both pedipalps to… 0 0 5 0.14 0 0 2 0.06 

2.5.1 Adult performing vertical vibration signaling with 
right pedipalp to… 3 0.05 0 0 0 0 0 0 
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2.5.2 Adult performing vertical vibration signaling with 

left pedipalp to... 4 0.07 0 0 0 0 1 0.04 
2.5.3 Adult performing vertical opposite vibration 
signaling with both pedipalps to… 2 0.03 0 0 0 0 0 0 

2.5.4 Adult performing vertical simultaneous vibration 
signaling with both pedipalps to…  1 0.02 0 0 0 0 0 0 

2.5.5 Adult performing horizontal vibration signaling 
with right pedipalp to… 116 2 0 0 0 0 0 0 
2.5.6 Adult performing horizontal vibration signaling 

with left pedipalp to… 121 2.08 0 0 0 0 0 0 

2.5.7 Adult performing horizontal opposite vibration 

signaling with both pedipalps to… 49 0.84 0 0 0 0 0 0 
2.5.8 Adult performing horizontal simultaneous 
vibration signaling with both pedipalps to… 19 0.33 0 0 0 0 0 0 

2.5.9 Adult aggregate signaling 4 0.07 0 0 0 0 0 0 
2.6 Pushing other individuals to pass out 17 0.29 3 0.09 1 0.08 2 0.06 
2.7 Move way when touched for other individual 11 0.19 4 0.12 3 0.21 9 0.25 

2.8 Individual using one of it pedipalp to grasp one 
pedipalp of another individual 1 0.02 3 0.09 0 0 0 0 

2.9 Individual using one of it pedipalp to grasp one 
pedipalp f another individual and drag it 2 0.03 0 0 0 0 0 0 

2.10 Individual using both pedipalps to grasp one 

pedipalp of another individual 13 0.22 1 0.03 0 0 0 0 
2.11 Individual using both pedipalps to grasp one 
pedipalp of another individual and drag it 44 0.76 4 0.12 0 0 0 0 

2.12 Individual using both pedipalps to grasp both 
pedipalp of another individual 1 0.02 5 0.14 0 0 0 0 

2.13 Individual using both pedipalps to grasp both 
pedipalp of another individual and drag it 2 0 5 0.14 2 0.15 0 0 
2.14 Individuals moving to the individual that performed 

a vibration 9 0.15 1 0.03 0 0 0 0 
2.15 Signaling with both pedipalps while feeding on prey 

carrion 3 0.05 14 0.4 6 0.42 13 0.35 

Total  9.43  3.21  2.88  4.1 
3 – Forage         

3.1 – Attack         
3.1.1  individual attacking the prey alone 21 0.36 1 0.03 0 0 0 0 
3.1.2  individual attacking the prey in group 77 1.32 12 0.35 5 0.35 3 0.09 

3.1. Individual investing quickly against the prey 27 0.46 1 0.03 0 0 0 0 
3.1.4 Individual investing slow against the prey 10 0.17 0 0 0 0 0 0 

3.1.5 Receiving help to transport the prey 78 1.34 25 0.72 4 0.28 5 0.15 
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3.1.6 Individual investing against one captured prey 1 0.02 0 0 0 0 0 0 

3.1.7 Abandoning the captured prey to attack another 
prey in movement 2 0.03 1 0.03 1 0.08 0 0 
3.1.8 Unsuccessful attack against the prey 7 0.12 1 0.03 0 0 0 0 

3.1.9 Abandoning prey in thanatosis 5 0.09 0 0 0 0 0 0 
3.2-Feeding         

3.2.1 Feeding on  live prey 28 0.48 16 0.46 9 0.62 17 0.46 
3.2.2 individuals sucking the preys isolated of the other 
individuals 5 0.09 9 0.26 0 0 3 0.09 

3.2.3 Only adults feeding together 40 0.69 0 0 0 0 0 0 

3.2.4 Adults and nymphs sucking the prey together 72 1.24 59 1.7 30 2.03 49 1.33 

3.2.5 Only nymphs sucking the prey together 0 0 53 1.53 14 0.95 27 0.73 
3.2.6 Individuals feeding pushing the newcomers 5 0.09 2 0.06 0 0 2 0.06 
3.2.7 Fighting for the prey 1 0.02 1 0.03 0 0 4 0.12 

3.2.8 Individuals moving around the prey 70 1.2 91 2.63 34 2.3 76 2.06 
3.2.9 Abandoning the captured prey 2 0.03 0 0 0 0 0 0 
Total  7.76  7.86  6.61  5.1 

4 – Parental care         
4.1 Female building reproductive silk chamber 179 3.08 0 0 0 0 0 0 

4.2 Female occupying an old chamber 5 0.09 0 0 0 0 0 0 
4.3 Female excluding conspecific of it new built nest 4 0.07 0 0 0 0 0 0 

4.4 Female resting inside the nest 76 1.31 0 0 0 0 0 0 

4.5 Female moving inside the nest 19 0.33 0 0 0 0 0 0 
4.6 Female touching the nest walls with pedipalps 10 0.17 0 0 0 0 0 0 
4.7 Female touching it embryos with pedipalps 84 1.45 0 0 0 0 0 0 

4.8 Female touching it protonymphs with pedipalps 29 0.5 0 0 0 0 0 0 
4.9 Female transporting wood fragments for interior of 

the nest 4 0.07 0 0 0 0 0 0 
4.10 Female inserting wood fragments in nest walls 4 0.07 0 0 0 0 0 0 
4.11 Female resting inside the nest with second instar 

embryos 4 0.07 0 0 0 0 0 0 
4.12 Female resting inside the nest with it protonymphs 29 0.5 0 0 0 0 0 0 

4.13 Female excluding cospecific of an old nest 3 0.05 0 0 0 0 0 0 

Total  7.74  0  0  0 
5 - Exploratory         

5.1 Moving out of the nests 466 8.02 178 5.14 153 10.4 256 6.95 
5.2 Moving inside of the nests 25 0.43 21 0.61 19 1.29 88 2.39 
5.3 Moving out of the wood fragment 83 1.43 4 0.12 0 0 0 0 

5.4 Turn around 180 degrees 27 0.46 19 0.55 2 0.15 4 0.12 
5.5 Moving backward 24 0.41 6 0.17 0 0 0 0 

5.6 Investigating the prey 10 0.17 5 0.14 3 0.21 4 0.12 
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5.7 Entering in the nest 18 0.31 7 0.2 2 0.15 2 0.06 

5.8 Leaving the nest 11 0.19 3 0.09 2 0.15 2 0.06 
Total  11.4  7.02  12.3  9.71 
6 - Immobility         

6.1 Resting alone 18 0.31 0 0 0 0 0 0 
6.2 Resting on the cotton ball 186 3.2 3 0.09 10 0.68 5 0.15 

6.3 Resting inside of the nest 468 8.05 680 19.6 287 19.4 1094 29.7 
6.4 Resting out of the nest 2707 46.6 1755 50.7 491 33.2 1273 34.6 
6.5  To stay in the torpor state that precedes the ecdysis 0 0 46 1.33 42 2.84 33 0.9 

Total         

7 – Weaving molt chamber         

7.1 Nymphs weaving alone 0 0 225 6.5 244 16.5 360 9.78 
7.2 Protonymphs silking with 0 0 0 0 0 0 63 1.71 
7.3 Deutonymphs silking with 0 0 9 0.26 41 2.78 41 1.11 

7.4 Tritonymphs silking with 0 0 14 0.4 9 0.62 40 1.09 
Total  0  7.17  19.9  13.7 
8 - Defense         

8.1Quick backward due the prey aggressions 14 0.24 3 0.09 2 0.15 0 0 
Total  0.24  0.09  0.15  0 

9 – Matriphagy         
9.1 Nymphs feeding on the mother body 3 0 0 0 4 0.27 25 1.09 

Total  0  0 4 0.27 25 1.09 

10 – Other non-classified behaviors         
10.1 Ecdysis 0 0 8 0.23 1 0.07 4 0.12 
10.2 Individual rubbing it the abdomen in the wood 

fragment 34 0.58 0 0 0 0 0 0 
10.3 Phoresy attempts 16 0.28 0 0 0 0 0 0 

10.4 Individual touching it venter with one a pedipalp 4 0.07 0 0 0 0 0 0 
10.5 Individuals practicing cannibalism 2 0.03 4 0.12 2 0.14 4 0.12 
Total  0.96  0.35  0.2  0.24 

Summation of behavioral repetitions 5812 100 3461 100 1477 100 3681 100 

 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

CAPÍTULO 3 

 

PARASITISMO SOCIAL ENTRE OS PSEUDOESCORPIÕES PARACHERNES 

MELANOPYGUS (CHERNETIDAE) E PARATEMNOIDES NIDIFICATOR (ATEMNIDAE) 
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RESUMO 

 

Quando espécies parasitas desenvolvem atributos que as capacitam a invadir e explorar as colônias 

de espécies sociais, as espécies hospedeiras são forçadas a reagir. A interação estabelecida, 

denominada parasitismo social, representa uma estratégia antagônica e rara de coevolução. Este 

modo de vida é melhor conhecido nos parasitas de himenópteros sociais, que se infiltram na 

colônia hospedeira e exploram seus recursos e também todo seu sistema social. Em 2003 foram 

descobertas colônias de pseudoescorpiões constituídas por duas espécies, Paratemnoides nidificator 

(Atemnidae) e Parachernes melanopygus (Chernetidae). Assim, o presente estudo analisou: (1) o 

papel ecológico das espécies de pseudoescorpiões em colônias mistas e simples manipuladas em 

laboratório; (2) se a segunda espécie (P. melanopygus) pode ser identificada pelo hospedeiro (P. 

nidificator) como invasora, em um experimento de identificação; (3) se o parasito utiliza 

camuflagem química para burlar as defesas do hospedeiro, em um novo experimento expondo 

indivíduos parasitas e hospedeiros a odores de outras colônias por 24h e 48h. Os resultados 

mostraram que o Chernetidae Parachernes melanopygus estabelece uma relação parasitária com seu 

hospedeiro Paratemnoides nidificator (Atemnidae), baseada na exploração do sistema social. A 

sobrevivência do hospedeiro foi significativamente menor na presença do parasita (53%) do que na 

sua ausência (85%). Enquanto o parasita obteve maior sobrevivência na presença do hospedeiro 

(80%), do que em sua ausência (22%). Os experimentos de identificação demonstraram que P. 

nidificator é capaz de identificar com maior frequência os parasitas oriundos de outras colônias 

(82%), em relação aos parasitas de sua própria colônia (23%). Na segunda etapa do experimento, 

parasitas expostos a odores da nova colônia hospedeira, durante 24hs, obtiveram menor sucesso na 

invasão (60%), em relação ao grupo controle (53%). Entretanto, quando expostos à 48hs, os 

parasitas alcançaram maior sucesso (80%), em relação ao grupo controle (20%). Ao contrário dos 

modelos de evolução do parasitismo social em himenópteros, a relação parasitária entre 

pseudoescorpiões não se enquadra no modelo simpátrico de Emery, compondo um cenário 

evolutivo distinto, agregando estratégias presentes nas formigas parasitas, bem como algumas 

vistas nas aves parasitas. 
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INTRODUÇÃO 

 

O parasitismo é reconhecido como uma relação especializada e antagônica, amplamente 

difundida entre os seres vivos, forte o suficiente para gerar diversidade e extinção (e.g. Thomas et 

al., 2005). Este tipo de interação baseada na exploração direta da espécie hospedeira, ou de seus 

recursos, provavelmente constitui o modo de vida mais difundido no planeta (Thompson, 1994), 

compreendendo enorme variedade de estratégias. Recentemente, duas raras formas de parasitismo 

têm sido intensamente estudadas como modelos para compreendermos as perspectivas na 

coevolução entre parasito-hospedeiro: o parasitismo de ninhada e o parasitismo social (Brandt et 

al., 2005a). 

Estas duas formas de parasitismos constituem uma impressionante relação entre parasitos e 

seus hospedeiros, envolvendo complexos mecanismos adaptativos e contradaptativos, como uma 

corrida armamentista (Dawkins & Krebs, 1979). O parasitismo de ninhada é mais frequente entre 

as aves (Davies, 1989; Davies & Brooke, 1989; Rothstein, 1990) e entre os insetos (Muller et al., 

1990; Brockmann, 1993; Zink, 2003). Aves parasitas, como os cuckoos e os ‘cowbirds’, são 

capazes de se aproximar dos ninhos e colocar seus ovos, deixando-os aos cuidados do hospedeiro. 

Outra forma de parasitismo de ninhada ocorre entre os insetos, especialmente nos himenópteros 

solitários, vespas e abelhas (Wilson, 1971; Bourke & Franks, 1991; Cervo et al., 2004; Smith & 

Schwarz, 2006). Nestes casos as espécies parasitas burlam os custos inerentes à construção do 

ninho e do cuidado à prole, deixando seus filhotes aos cuidados de outro indivíduo (em casos 

intraespecíficos) ou outras espécies (Tallamy & Horton, 1990; Field, 1992; Zink, 2000). 

O segundo tipo de parasitismo é melhor conhecido entre os himenópteros e envolve não 

somente a exploração do cuidado parental, mas de todo o sistema social do hospedeiro. Os 

parasitos sociais constituem várias formas intermediárias de parasitismo, podendo ser inter ou 

intraespecífico, temporário ou obrigatório. Em todos os estados, os parasitas burlam os custos de 

vários comportamentos sociais, explorando outras características do seu hospedeiro além do 

trabalho de seus operários e cuidado parental (Miller-III, 2004; Wang et al., 2008). No caso mais 

extremo de parasitismo social, o inquilinismo em formigas, as rainhas se infiltram na colônia 

hospedeira e coexistem com a rainha hospedeira, produzindo apenas indivíduos reprodutivos 

(Hölldobler & Wilson, 1990; Stuart, 2002; Huang & Dornhaus, 2008). Embora o parasitismo 

social seja mais freqüente entre os himenópteros, formas paralelas do parasitismo social têm sido 

encontradas em afídeos (Miller-III, 2004; Wang et al., 2008), proporcionando novos cenários para 

se investigar as pressões seletivas deste modo de vida e suas estratégias adaptativas. 

Entre os aracnídeos encontramos exemplos de espécies que constituem sociedades 

complexas especialmente em Araneae (Avilés, 1997; Gonzaga, 2007; Lubin & Bilde, 2007), estas 

espécies poderiam atuar como hospedeiros para espécies parasitas sociais. Entretanto, as 
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informações existentes a respeito de formações de agregados multiespecíficos e da presença de 

parasitas capazes de explorar esses sistemas são poucas ou inexistentes. A formação de agregados 

constituídos por duas ou mais espécies é bem conhecida entre os Opiliões (Machado & 

Vasconcelos, 1998; Elpino-Campos et al., 2001). Neste grupo, sabe-se que a relativa tolerância 

interespecífica, com baixa frequência de comportamentos agressivos e uso de microhabitats 

similares permitem que algumas espécies constituam agregados multiespecíficos sem bases 

cooperativas, porém mediados por outros benefícios, como manutenção de umidade e proteção 

contra predadores (Machado & Vasconcelos, 1998; Elpino-Campos et al., 2001; Machado & 

Raimundo, 2001; Machado et al., 2000; Pereira et al., 2004). Entre os pseudoescorpiões, o 

comportamento social é uma característica muito rara (Weygoldt, 1969; Del-Claro & Tizo-

Pedroso, 2009) e a formação de grupos mistos (constituídos por duas ou mais espécies) ainda não 

foi documentada. 

Os pseudoescorpiões constituem o quarto grupo mais diversificado entre os aracnídeos 

(Harvey, 2002), possuindo mais de 3350 espécies conhecidas (Harvey, 2009). Apesar de sua 

diversidade, a carência de estudos sobre a ecologia e comportamento ainda é muito grande. 

Entretanto, publicações recentes revelaram características muito peculiares (Zeh et al., 2005; Zeh 

& Zeh, 2005, 2006a, b, 2007), que tornam este grupo especialmente interessante para a 

experimentação e testes de hipóteses. Uma destas questões se refere aos raros casos de socialidade 

extrema, possibilitando o desenvolvimento de modelos sobre evolução da socialidade (Del-Claro & 

Tizo-Pedroso, 2009) e de outros aspectos ecológicos relacionados a este modo de vida.  

A recente descoberta de colônias compostas por duas espécies de pseudoescorpiões 

(Paratemnoides nidificator e Parachernes melanopygus) em 2003, na região sudeste do Brasil, nos 

instigou a avaliar o comportamental e a ecologia das espécies na formação e manutenção destes 

raros agregados. Assim, o presente estudo investigou o papel ecológico de cada espécie nos 

agregados, por meio de manipulações de colônias em laboratório, buscando responder as seguintes 

perguntas: 1) as espécies em questão são comensais? 2) Existe interferência entre ambas resultando 

em variação na sobrevivência para as espécies? 3) Quais são as estratégias para que permaneçam 

agregadas? 4) Como se caracteriza o ciclo de vida de Parachernes melanopygus? Buscamos com estas 

questões confirmar ou refutar a hipótese de que P. melanopygus é um parasita social das colônias de 

P. nidificator. 
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MATERIAL E MÉTODOS 

 

Espécies do estudo, coleta e manutenção das colônias 

 O pseudoescorpião Paratemnoides nidificator (Balzan, 1888) (Atemnidae, Chamberlin 1931) 

(3 a 7mm de comprimento) se distribui amplamente pelas Américas Central e do Sul, sendo 

encontrado em diversos estados brasileiros (Harvey, 2009). A espécie constitui grandes colônias 

sob as cascas de árvores suberosas, coexistindo em um modo de vida social permanente (Tizo-

Pedroso & Del-Claro, 2008). Estes pseudoescorpiões sociais são abundantes em áreas urbanas do 

sudeste brasileiro, sendo encontrados em cascas de leguminosas, como as sibipirunas (Caesalpinia 

peltophoroides, Caesalpinaceae). 

 O gênero Parachernes Chamberlin 1931 (Chernetidae, Menge 1855) (1 a 2mm de 

comprimento) é exclusivamente neotropical e compreende mais de 30 espécies documentadas. 

Entretanto, se conhece muito pouco ou absolutamente nada sobre a ecologia e comportamento do 

gênero. A espécie-objeto deste estudo pertence ao gênero e subgênero Parachernes (Parachernes), mas 

sua identificação ainda não foi confirmada. Os indivíduos aqui analisados se aproximam muito da 

espécie P. melanopygus apresentada por Beier (1959). Entretanto, a morfometria dos seguimentos 

dos pedipalpos e de outras estruturas nos apêndices ultrapassou as medidas descritas por Beier. 

Apesar disto, faltam evidências robustas para considerar a espécie deste estudo como sendo uma 

espécie ainda não descrita ou pertencente a um grupo distinto de P. melanopygus. Além disso, 

inconsistências nominais neste gênero são esperadas por causa da grande variação fenotípica de 

suas espécies, fazendo necessária uma extensa revisão taxonômica. Por isto, a espécie deste estudo 

será considerada Parachernes cf. melanopygus. Deste ponto em diante o indicador cf. será omitido 

(Prancha 4). 

 As 47 colônias utilizadas nos experimentos deste estudo foram provenientes de coletas em 

três estados e cinco cidades: estado de São Paulo [cidade de Ribeirão Preto (21º10’53.61”S e 

47º47’36.96”O, 570m)], estado de Minas Gerais [cidades de Uberlândia (18º52’56.98”S e 

48º15’56.98”O, 930m), Uberaba (19º45’24.74”S e 47º56’34.41”O, 780m) e Araguari 

(18º39’24.01”S e 48º11’41.50”O, 940m)] e estado de Goiás [cidade de Caldas Novas 

(17º45’00.25”S e 48º38’06.40”O, 710m)] (Tabela 1). Todas as colônias foram coletadas com 

auxílio de um pincel nº 1 e acondicionadas em potes plásticos transparentes de 500mL, juntamente 

com os fragmentos de casca da árvore onde as colônias estavam localizadas. Um pedaço de 

algodão umedecido foi adicionado aos potes para manutenção da umidade durante o transporte. 

 As colônias foram preparadas posteriormente em laboratório, para observação e 

experimentação. Como alimento, os pseudoescorpiões receberam operários de cupim (Armithermes 

sp.) ou larvas de besouros tenebrionídeos (Palembus dermestoides), na proporção de um cupim para 
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cada dois pseudoescorpiões, e uma larva para cada quatro pseudoescorpiões, duas vezes por 

semana. Eventualmente outras presas foram oferecidas, como besouros, percevejos e formigas 

Camponotus. Pedaços de algodão umedecidos foram incluídos em cada colônia uma a duas vezes 

por semana durante o período chuvoso e de duas a quatro vezes no seco. 

 

Efeito de interação das espécies 

Para avaliar o comportamento e as interações de cada espécie na manutenção das colônias 

mistas (contendo as duas espécies), realizou-se um experimento baseado na manipulação da 

composição específica das colônias mantidas em laboratório. O grupo controle 1 foi formado por 

16 colônias constituídas apenas por P. nidificator, de 20 a 30 indivíduos entre adultos e ninfas 

(indivíduos de P. melanopygus foram removidos durante a preparação das colônias, logo após a 

coleta). O grupo controle 2 era formado por 12 colônias compostas de ambas as espécies (30 a 45 

indivíduos); e grupo tratamento formado por 13 colônias compostas apenas por P. melanopygus (8 a 

23 indivíduos; todos os indivíduos de Paratemnoides foram removidos destas colônias). Cada 

colônia foi alimentada com larvas de tenebrionídeos ou operários de cupins. Estas colônias foram 

monitoradas diariamente ao longo de 45 dias. Os comportamentos dos animais foram observados 

registrando-se o número de indivíduos vivos de cada espécie ao final dos 45 dias, calculando-se, 

posteriormente, a taxa média de sobrevivência para cada grupo com base no número inicial e final 

de indivíduos por colônia. Foram feitas também observações sobre reprodução, forrageio e 

dispersão. Ao final, os valores (obtidos em proporção) foram então transformados em Arco seno 

da raiz quadrada de X+0,5 e a distribuição normal destes valores foi avaliada pelo teste de 

Kolmogorov-Smirnov para uma amostra, para distribuição Liliefors. A homocedasticidade foi 

verificada dividindo a variância da amostra 1 pela variância da amostra 2. Os valores de 

sobrevivência obtidos após a transformação foram contrastados por ANOVA para dois fatores 

(relacionando as espécies versus o tipo de agregação uniespecífica ou mista). 

 

Identificação interespecífica 

 Para avaliar a dinâmica da identificação dos indivíduos de P. melanopygus foi elaborado um 

experimento considerando-se as características específicas de cada colônia. Neste experimento, de 

cada colônia (n=10) foram removidos quatro pseudoescorpiões adultos (sendo dois de cada 

espécie, totalizando 30 indivíduos de P. nidificator e 26 de P. melanopygus), cada indivíduo foi 

retirado com tempo mínimo de 24h de diferença do anterior. Os indivíduos foram acondicionados 

separadamente em um frasco de acrílico de 15mL e mantidos isolados por 24h (Figura 1). Destes, 

dois indivíduos foram sorteados como controle (sendo um indivíduo de cada espécie) e os outros 

dois como tratamentos. Os indivíduos do grupo controle foram reintroduzidos na colônia original 
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e os indivíduos do grupo tratamento foram introduzidos em uma nova colônia (já parasitada). A 

ordem de reintrodução seguiu a sequência em que os animais foram retirados de suas colônias de 

origem, sendo que cada animal foi inserido na colônia com 24h de diferença do anterior. Os 

comportamentos foram observados durante 15 minutos com intervalo de três horas, durante 72h, 

seguindo a metodologia animal focal (detalhes da metodologia em Del-Claro, 2010). Os resultados 

foram analisados com o teste binomial. 

 

 

Figura 1. Diagrama do experimento de identificação inter e intraespecífica. Representação do 

experimento com (A) Paratemnoides nidificator e (B) com Parachernes melanopygus. A numeração 

indica a sequência de cada etapa no experimento, sendo: (1) remoção do indivíduo de sua colônia 

de origem; (2) inclusão em um frasco de acrílico vazio por 24h; (3) após este tempo, o animal foi 

reinserido em sua colônia de origem ou (4) após o tempo de 24h foi (5) introduzido em uma nova 

colônia parasitada. 

 

 

Estratégias para burlar a identificação e invadir a colônia hospedeira 

 Com base na informação prévia que os pseudoescorpiões P. nidificator são capazes de 

identificar coespecíficos e também indivíduos não aparentados (dados não-publicados), um 

experimento adicional foi realizado para avaliar como os indivíduos de P. melanopygus trapaceiam 

os mecanismos de detecção de P. nidificator e invadem a colônias com sucesso. Para isto, um 

experimento baseado em impregnação por odor, sem contato físico, foi realizado. O experimento 

contou com um grupo constituído de 60 indivíduos de P. nidificator, e o segundo grupo constituído 

de 60 indivíduos de P. melanopygus. Cada grupo experimental foi dividido em dois subgrupos 
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baseados no tempo de exposição, sendo 24h e 48h (os dois grupos de Paratemnoides foram 

constituídos por 7♂ e 8♀; enquanto os dois grupos de Parachernes foram compostos por 6♂ e 8♀; 

7♂ e 8♀, respectivamente). Cada indivíduo foi inserido em um eppendorf esterilizado de 2mL, 

cuja tampa fora substituída previamente por um invólucro de malha de nylon, suficientemente fina 

para que os animais não pudessem sair. Cada tubo foi inserido em uma colônia parasitada, 

sorteada ao acaso, excluindo-se a colônia de origem de cada animal para o evento de inclusão do 

mesmo (Figura 2). Os tubos foram posicionados no interior da placa de Petri com a abertura, agora 

coberta pela malha de nylon, voltada para a fresta da casca de árvore, ficando assim o mais 

próximo possível dos pseudoescorpiões residentes. Os tubos foram expostos às novas colônias 

hospedeiras, por 24 ou 48 horas. Após este período, os animais foram liberados no interior da 

mesma colônia, e foram observados a cada 15 minutos de cada três horas durante 72h. Os 

resultados obtidos foram analisados com o teste binomial. 

Um teste adicional avaliou a mesma resposta de identificação interespecífica com um 

pseudoescorpião externo à relação. O pseudoescorpião Americhernes bethaniae (Mahnert, 1979) é 

um pequeno Chernetidae que se distribui amplamente pela América do Sul. Ao longo dos anos de 

coleta, adultos deste pseudoescorpião foram frequentemente encontramos nas mesmas árvores que 

os P. nidificator, porém nunca dentro das colônias. Esta observação permitiu estabelecer um 

paralelo comparativo com a aceitação dos indivíduos de P. melanopygus nas colônias dos 

hospedeiros. Em um novo teste, quinze indivíduos adultos de A. bethaniae (sendo 8 fêmeas e 7 

machos) coletados previamente em campo foram inseridos, individualmente, em quinze colônias 

de P. nidificator. Os mesmos foram observados durante 96 horas, sendo 10 minutos de observação a 

cada três horas. O número de pseudoescorpiões mortos foi contabilizado a cada 24h. Detalhes do 

tamanho corporal das espécies de pseudoescorpiões podem ser observados na Figura 3. 
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Figura 2. Diagrama do experimento de impregnação por odor, sendo (A) a sequência de 

Paratemnoides nidificator e (B) de Parachernes melanopygus no experimento. Cada animal foi 

removido de sua colônia de origem e (1) introduzido em um eppendorf esterilizado, cuja tampa 

fora removida e substituída por uma malha de nylon; (2) em seguida o tubo foi introduzido em 

uma placa de Petri contendo uma nova colônia de P. nidificator, onde permaneceu por 24h; (3) após 

o tempo de exposição, o indivíduo foi removido do tubo e introduzido na colônia em que foi 

exposto. (4) no grupo controle (sem exposição aos odores da colônia), os animais foram colados no 

tubo e introduzidos em uma placa de Petri vazia e esterilizada, onde permaneceram por 24h; (5) 

depois, cada animal foi removido de seu tubo e introduzido em uma colônia de P. nidificator. Na 

segunda parte do experimento, toda a sequência descrita acima foi repetida, porém os animais 

foram expostos, ou não, aos odores da colônia por 48h.
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Pn-Ad Pn-N3 Pm Ab Pw

 

 

Figura 3. Imagem ilustrativa das diferenças de tamanho dos pseudoescorpiões utilizados neste 

estudo. As siglas Pn-Ad e Pn-N3 indicam respectivamente adulto e tritoninfa (ninfa de terceiro 

estádio) de Paratemnoides nidificator (Atemnidae) (espécie hospedeira). As siglas Pm e Pw indicam 

as espécies parasitas, respectivamente, uma fêmea adulta de Parachernes melanopygus (Chernetidae) 

(parasita social obrigatório); e Ab indica uma fêmea adulta de Americhernes bethainae (Chernetidae) 

(especie em sobreposição de hábitat). 
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RESULTADOS 

 

Caracterização das colônias 

 Ao longo do desenvolvimento deste estudo foram amostradas 290 colônias nas cinco cidades 

de amostragem e P. melanopygus foi detectado apenas em 16% destas, equivalendo a 47 colônias. 

Colônias constituídas apenas por P. melanopygus, ou indivíduos solitários, não foram encontrados 

durante os anos de amostragem deste estudo. 

 

Efeito da interação das espécies 

Os resultados do experimento de sobrevivência demonstram que as espécies reagiram de 

modos diferentes nos tratamentos uniespecíficos e mistos. A espécie P. nidificator obteve maior taxa 

média de sobrevivência quando isolada (85%) do que na presença de P. melanopygus (53%). O 

chernetídeo mostrou valores opostos obtendo maior sobrevivência média na presença de P. 

nidificator (80%) ao invés de quando mantido isolado (22%). Houve interação significativa entre as 

variáveis modo de vida e a espécie de pseudoescorpião e sobrevivência média (F(1,48)=384.924; 

p<0.0001; Tabela 2, Figura 4). 

Os resultados também mostraram que o chernetídeo foi incapaz de capturar suas próprias 

presas, os cupins Armithermes sp. ou larvas de besouros P. dermestoides oferecidas. Durante as 

observações P. melanopygus não exibiu nenhum comportamento de captura da presa ou algum tipo 

de interação. Na verdade, a espécie evitou as presas vivas sempre que oferecidas. Também não foi 

observado o consumo de presas mortas ou comportamentos de exploração e manipulação de 

carcaça. De fato, P. melanopygus mostrou-se dependente das habilidades de captura da espécie 

hospedeira. Além disso, registrou-se o consumo de jovens da espécie hospedeira por parte dos 

jovens e adultos do parasita (consumo médio de 30% das ninfas da colônia; 4±2 indivíduos; 

média±DP; n=12 colônias). Fêmeas não-reprodutivas de P. nidificator e machos adultos foram 

responsáveis pela caça e oferta de presas aos jovens. Ninfas parasitas trapacearam os adultos 

hospedeiros solicitando alimento aos mesmos. Para se reproduzir, os parasitas utilizaram as 

câmaras de seda do hospedeiro eventualmente matando e eliminando as ninfas hospedeiras que se 

abrigavam nessas estruturas. 
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Tabela 1. Detalhamento das 290 colônias coletadas durante os anos de estudo contendo as duas espécies de pseudoescorpiões em agregação (Paratemnoides 

nidificator e Parachernes melanopygus). A tabela apresenta o número máximo, mínimo, médio e desvio padrão dos indivíduos pertencentes a cada fase de 

desenvolvimento das duas espécies do estudo, para as estações chuvosa e seca. Os códigos M, F, T, D, P representam respectivamente o número de Machos, 

Fêmeas, Tritoninfas, Deutoninfas e Protoninfas quantificadas em cada colônia amostrada. 

 

 Parachernes melanopygus Paratemnoides nidificator 

                    Estação Chuvosa 

Colônias M F T D P Total M F T D P Total 

Max. 2 5 5 4 6 18 6 8 14 12 19 52 

Min. 0 0 0 0 0 1 0 2 1 0 0 5 

Média 0,7 1,6 1,7 1,7 1,1 7,4 2,9 4,1 5,7 4,8 2,7 20,3 

DP 0,8 1,4 1,5 1,3 1,4 4,6 1,7 1,8 3,4 3,3 4,3 11,8 

              Estação Seca 

Colônias M F T D P Total M F T D P Total 

Max. 4 3 5 4 4 13 5 8 14 11 5 35 

Min. 0 0 0 0 0 1 0 2 1 0 0 7 

Média 1 1,4 2 1,6 0,7 6,7 2,4 4,4 5,5 4,3 2 18,5 

DP 1,2 1 1,6 1,2 1,3 3,8 1,4 1,9 4,2 2,7 1,9 8,8 
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Figura 4. Efeito da interação entre o tipo de agregação (uniespecífica ou mista) e das espécies 

envolvidas na interação em relação à sobrevivência (média e desvio padrão) de Paratemnoides 

nidificator e Parachernes melanopygus. 

 

Tabela 2. Resultados do teste de ANOVA para dois fatores avaliando a interação entre a 

sobrevivência de cada espécie de pseudoescorpião nos tratamentos desenvolvidos e o tipo de 

agregação (uniespecífica ou mista). As análises foram realizadas com os dados de sobrevivência 

transformados em Arcoseno da √X+0,5. 

Variáveis Soma dos 

quadrados 

GL Quadrado 

da média 

F= p= 

Espécie 0,489 1 0,489 58,906 <0,0001 

Tipo de colônia 0,238 1 0,238 28,649 <0,0001 

Interação entre espécie e 

tipo de agregação 

3,194 1 3,194 384,924 <0,0001 

Erro 0,407 49 0,008   
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Prancha 4. Relação parasitária entre Parachernes melanopygus (Chernetidae) e Paratemnoides 

nidificator (Atemnidae). (A) Imagem do pseudoescorpião parasita social Parachernes 

melanopygus. À esquerda estão duas tritoninfas e a direita um adulto; (B) Fêmea jovem de 

P. nidificator guardando três ninfas (duas deutoninfas [Dn] e uma tritoninfa [Tn]) e uma 

bolsa incubadora [Be] do pseudoescorpião parasita; (C) Fêmea não-reprodutiva de P. 

nidificator cuidando das protoninfas [Pn] parasitas. A fêmea capturou um cupim [Cp], o 

ofereceu para os parasitas e permanece em posição de guarda enquanto se alimentam; 

(D) Adultos do pseudoescorpião parasita sinalizam para os hospedeiros, enquanto estes 

respondem e executam o comportamento defensivo de agregação; (E) Detalhes de uma 

colônia de P. nidificator parasitada por P. melanopygus. As setas apontam dos indivíduos 

parasitas. (F) Indivíduos de P. nidificator compartilhando a presa (um operário de 

Armithermes) com um pseudoescorpião parasita. 
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Diferenças no desenvolvimento das espécies 

 O desenvolvimento das duas espécies deste estudo foi muito discrepante. Os resultados de 

colônias mantidas em laboratório comprovaram que os pseudoescorpiões P. nidificator podem 

sobreviver aproximadamente quatro anos, sendo cerca de um ano de desenvolvimento pós-

embrionário e até três anos de vida adulta (observação pessoal). Entretanto, a expectativa de 

vida, aqui não quantificada, deve ser fortemente reduzida na presença do parasita. Para a maioria 

das colônias parasitadas, poucos indivíduos adultos de P. nidificator sobreviveram por mais de 

oito meses de vida adulta. Já os indivíduos de P. melanopygus sobreviveram até um ano e meio, 

sendo aproximadamente seis meses de desenvolvimento pós-embrionário e um ano de vida 

adulta. O tempo de desenvolvimento embrionário e pós-embrionário das duas espécies foi 

diferente (dados resumidos na Tabela 3). 

 

Tabela 3. Comparação entre o número de filhotes, tempo de desenvolvimento embrionário e pós-

embrionário dos pseudoescorpiões Paratemnoides nidificator e Parachernes melanopygus em colônias 

mistas. 

 Número de 

Embriões por bolsa 

incubadora 

Desenvolvimento 

embrionário 1º 

estágio 

Desenvolvimento 

embrionário 2º 

estágio 

Desenvolvimento 

pós-embrionário 

 Mediana 

(indiv.) 

DP Mediana 

(dias) 

DP Mediana 

(dias) 

DP Mediana 

(meses) 

DP 

Paratemnoides 

nidificator 
12,50 

(n=10) 
±2,79 14,00 

(n=10) 
±1,16 14,50 

(n=10) 
±1,35 8,00 

(n=20) 
±0,92 

Parachernes 

melanopygus 
7,00  

(n=8) 
±1,81 11,00 

(n=8) 
±1,04 10,50 

(n=8) 
±1,06 6,00 

(n=16) 
±0,89 

Teste de 

Mann-

Whitney 

U=3,02; 

p=0,0013 

- U=3,55; 

p=0,002 

- U=3,46; 

p=0,003 

- U=3,61; 

p=0,0002 

- 

 

 

Ciclo de vida de Parachernes melanopygus 

 As colônias mantidas em laboratório para experimentação ou observação permitiram 

descrever o ciclo de vida de P. melanopygus (Figura 5) As fêmeas de P. melanopygus se reproduzem 

no interior das colônias de P. nidificator, a bolsa embrionária permanece aderida à abertura genital 

da fêmea, e esta pode ou não construir uma semi-câmara de seda (incompleta; em forma de 

domo). A fêmea permanece com sua bolsa por até dois dias após a mudança dos embriões para a 

segunda fase de desenvolvimento. Então, a fêmea de P. melanopygus localiza ativamente uma 

fêmea de P. nidificator que não esteja se reproduzindo ou cuidando diretamente de seus filhotes 
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(que não esteja portando bolsa embrionária ou guardando suas protoninfas). O P. melanopygus 

deposita sua bolsa embrionária junto a esta nova fêmea que acaba por adotar os embriões. Esta 

fêmea de P. nidificator se torna, então, a responsável pelos cuidados dos filhotes. As ninfas se 

desenvolvem no interior da colônia se misturando aos filhotes da espécie hospedeira e 

compartilhando os seus alimentos, ou recebendo presas da mãe hospedeira ou de outros adultos. 

Além disso, os parasitas podem se alimentar dos filhotes de P. nidificator, que apesar de serem 

maiores, são vulneráveis durante o período de torpor pré-ecdise. Vários filhotes e adultos de P. 

melanopygus podem compartilhar as ninfas de P. nidificator durante a alimentação. Raramente as 

ninfas de P. melanopygus construíram suas câmaras de ecdise, na forma de pequenos domos, 

diferentes das câmaras de P. nidificator. A fase de torpor e ecdise geralmente ocorre nas câmaras 

construídas pelos jovens de P. nidificator. A dispersão de P. melanopygus parece ser muito restrita, 

não sendo evidenciada evasão individual ativa. Os adultos também não participam dos eventos 

de captura de presas, porém compartilham o alimento com os adultos de P. nidificator ou podem 

roubar as presas dos filhotes hospedeiros. A reprodução, caracterizada por pareamento, dança e 

transferência de espermatóforo, ocorreu dentro das câmaras de seda do hospedeiro. 

 

Mecanismos de dispersão 

 Em laboratório, dois mecanismos de dispersão foram observados em P. melanopygus. 

Sendo duas tentativas de forésia durante a oferta de presas. Uma tentativa ocorreu com uma 

operária de Camponotus sp., e a segunda tentativa com um pentatomídeo. Os pseudoescorpiões 

envolvidos na tentativa de forésia eram dois machos adultos. 

 O segundo mecanismo de dispersão está relacionado à estratégia de dispersão do 

hospedeiro, a fissão da colônia (veja Tizo-Pedroso & Del-Claro, 2007). No laboratório, três 

eventos de fissão de colônias parasitadas foram observados e durante a segregação do novo 

grupo, notou-se que os parasitas acompanharam uma ou ambas as novas colônias hospedeiras 

(Tabela 4). 

 

Identificação interespecífica 

 O experimento para avaliar a identificação intra e interespecífica, baseado em troca de 

indivíduos revelou que tanto indivíduos de P. nidificator como de P. melanopygus, oriundos de 

colônias diferentes, são identificados em maior frequência do que os indivíduos controle (da sua 

colônia de origem) (P. nidificator, teste binomial, Z=2,927; p=0,003; P. melanopygus, teste 

binomial, Z=2,867; p=0,004) (Figura 6). Indivíduos de P. nidificator no grupo tratamento 

sofreram agregação por parte dos indivíduos residentes em maior proporção do que indivíduos 

aparentados (73,3% dos indivíduos). Em todos os casos em que a identificação foi bem sucedida, 
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a agressão culminou na morte do indivíduo introduzido. Algo muito semelhante foi registrado 

durante a introdução de P. melanopygus. A maior proporção dos indivíduos do grupo tratamento 

foi reconhecida e atacada (81,2% dos indivíduos) de modo similar à agressão sofrida por P. 

nidificator nos grupos tratamento. Para ambas as espécies nos grupos controle, apenas 20% dos 

indivíduos sofreram agressão e foram mortos. 

 

Estratégias de invasão das colônias hospedeiras 

 Os indivíduos dos grupos experimentais, que permaneceram 24h dentro da colônia, sem 

contato direto (tratamento), e os grupos que permaneceram isolados sofreram comportamentos 

de agressão em frequências muito semelhante. Para ambas as espécies, a proporção de indivíduos 

reconhecidos e eliminados não diferiu significativamente dos seus controles (P. nidificator, teste 

binomial, Z=-0,37; p=0,71; P. melanopygus, teste binomial, Z=0,73; p=0,46). A proporção de 

indivíduos identificados e mortos no grupo tratamento foi de 33,33% para P. nidificator e de 

58,33% para P. melanopygus (Figura 7). 

 Na segunda etapa do experimento, os pseudoescorpiões nos grupos tratamento e controle 

permaneceram nos tubos por 48h, antes de serem inseridos em novas colônias. Para P. nidificator, 

a proporção de indivíduos aceitos nas colônias não-aparentadas não diferiu significativamente 

entre os grupos experimentais (teste binomial, Z=0,745; p=0,446). Os indivíduos de P. 

melanopygus no grupo controle sofreram agressão por parte dos indivíduos hospedeiros residentes 

em maior proporção do que os indivíduos no grupo controle (teste binomial, Z=2,236; p=0,0253, 

Figura 8). Os pseudoescorpiões parasitos expostos aos odores da colônia foram mais bem 

sucedidos na aproximação e invasão das colônias. Nestes casos, os indivíduos hospedeiros 

residentes falharam com maior frequência na identificação e exclusão destes parasitos. 

 As observações dos A. bethaniae em colônias de P. nidificator comprovaram que este 

pequeno pseudoescorpião é suficientemente ágil para evitar os ataques dos P. nidificator. Notou-se 

que estes pseudoescorpiões se comportaram diferente de P. melanopygus, evitando o contato direto 

com P. nidificator, na maior parte do tempo de observação. Apesar disto, os A. bethaniae foram 

identificados e mortos pelos pseudoescorpiões residentes em algum momento. Os indivíduos de 

A. bethaniae foram consumidos pelos membros das colônias, o que não aconteceu nos testes de 

identificação com P. melanopygus ou P. nidificator descritos nos itens anteriores. A Figura 9 mostra 

a progressão da identificação dos indivíduos inseridos nas colônias. 
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Figura 5. Ciclo de vida do pseudoescorpião parasita social Parachernes melanopygus. As linhas contínuas indicam etapas normais do ciclo na presença dos 

hospedeiros, enquanto as linhas pontilhadas indicam efeitos negativos ao parasita na ausência dos hospedeiros. 



Tabela 4. Composição das colônias mistas de Paratemnoides nidificator e Parachernes melanopygus 

após o comportamento de fissão das colônias maternas em laboratório. As siglas Pn e Pm 

indicam, respectivamente, as espécies do estudo, enquanto as siglas M, F, T, D, P, indicam os 

sexos e fases de desenvolvimento (respectivamente Machos, Fêmeas, Tritoninfas, Deutoninfas e 

Protoninfas). 

 

 

 

 

Figura 6. Sucesso na identificação e eliminação de indivíduos coespecíficos em 

colônias de Paratemnoides nidificator não aparentados (tratamento) e originados da 

mesma colônia materna (controle) e sucesso na identificação e eliminação dos 

pseudoescorpiões parasitas sociais Parachernes melanopygus, oriundos de colônias não 

aparentadas (tratamento) e de mesma colônia materna (controle). As letras indicam 

diferenças estatísticas calculadas pelo teste binomial. Os testes foram realizados apenas 

para investigar diferenças nas respostas controle e tratamento da mesma espécie.

Colônias parasitadas Composição antes da 

fissão 

Composição após fissão 

 Colônia materna Colônia filha 1 Colônia filha 2 

Colônia 1 15Pn; 4Pm Pn: 2M; 4F; 2T; 2D 

Pm: 1M; 1F; 1T 

Pn: 2M; 2F; 1T 

Pm: 1F 

Colônia 2 28Pn; 11Pm Pn: 3M; 2F; 7T; 5D; 

2P 

Pm: 1M; 3F; 3T; 2D 

Pn: 2M; 4F; 3T 

Pm: 1F; 1T 

Colônia 3 22Pn; 8Pm Pn: 2M; 1F; 6T; 6D; 

2P 

Pm: 2F; 2T; 1D 

Pn: 2F; 2T; 1D 

Pm: 1M; 1F; 1T 
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Figura 7. Sucesso na identificação e eliminação de indivíduos coespecíficos em colônias de 

Paratemnoides nidificator e de parasitas sociais Parachernes melanopygus, após 24h de permissão 

(tratamento) ou impedimento (controle) da impregnação de odores da colônia. Valores dos testes 

estatísticos não significativos. 

 

 

 

Figura 8. Sucesso na identificação e eliminação de indivíduos coespecíficos em colônias de 

Paratemnoides nidificator e de parasitas sociais Parachernes melanopygus, após 48h de permissão 

(tratamento) ou impedimento (controle) da impregnação de odores da colônia. As letras indicam 

diferenças significativas. 
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Figura 9. Tempo de permanência nas colônias e exposição aos indivíduos de Paratemnoides 

nidificator e número acumulado de pseudoescorpiões Americhernes bethainae identificados, mortos 

e consumidos pelos aminais residentes. 
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DISCUSSÃO 

 

Os resultados nos permitem classificar o pseudoescorpião P. melanopygus como parasita 

verdadeiro, de acordo com o modelo ecológico clássico de parasitismo. O parasita subsiste pela 

exploração dos recursos, filhotes e comportamentos do seu hospedeiro. Além disso, ao longo dos 

anos de estudo, nenhum indivíduo solitário de P. melanopygus foi encontrado em campo, 

tampouco colônias constituídas unicamente por esta espécie, sendo um indício a favor da 

hipótese de parasitismo. Adicionalmente, as adaptações, aqui demonstradas, para a invasão bem 

sucedida das colônias hospedeiras e a exploração dos comportamentos sociais e parentais do 

hospedeiro, indicam uma corrida evolutiva antagônica. Estas evidências suportam a conclusão de 

que P. melanopygus é um parasita social obrigatório. 

 

Dispersão, localização e invasão da colônia hospedeira 

 As relações estabelecidas no parasitismo social e parasitismo de ninhada são mediadas 

por características adaptativas e contra-adaptativas. Nestes modelos de corrida evolutiva 

antagônica, as estratégias para enganar o hospedeiro e invadir a colônia, ou ninho, são 

fundamentais para o sucesso do modo de vida parasitária (Stuart, 2002 e suas referências). 

Estratégias baseadas em adaptações fisiológicas, morfológicas, comportamentais e 

principalmente químicas, buscam impedir os mecanismos de identificação do hospedeiro. 

Sistemas de identificação são fundamentais para a manutenção das sociedades dos insetos 

(Howard & Blomquist, 2005). Assim, os mecanismos de identificação inter e intraespecífico 

também atuam como estratégias para evitar o parasitismo (Dettner & Liepert, 1994; Lenoir et al., 

2001). Quando não é possível evitar, outras estratégias podem ser empregadas para minimizar o 

impacto (Achenbach & Foitzik, 2009) 

 Burlar o sistema de identificação do hospedeiro é a etapa primordial para o sucesso do 

parasita. As duas principais estratégias para isto são: o mimetismo químico e a camuflagem 

química (Akino, 2002). De acordo com Strohm et al. (2008), a camuflagem química deve ocorrer 

com maior frequência entre as vespas sociais, uma vez que os parasitas podem sequestrar 

diversos componentes de uma série de substâncias presentes nos ninhos, além daquelas 

produzidas pelos indivíduos que compõem a colônia. Assim, a camuflagem química deve ser 

mais comum entre os parasitas de ninhada. Parasitas que exploram hospedeiros solitários não 

conseguem se expor a tantos vestígios químicos. De fato, a camuflagem química pode ser tanto 

evidenciada em casos em que o parasita social pertence a um grupo taxonômico diferente do seu 

hospedeiro (Akino et al., 1999; Akino, 2002; Nash et al., 2008) ou ao mesmo grupo taxonômico 

(Bagnères et al., 1996; Lenoir et al., 1997; Sledge et al., 2001; Lorenzi et al., 2004; Brandt et al., 
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2005b), ou mesmo a combinação das duas estratégias químicas (veja revisões de Dettner & 

Liepert, 1994; Lenoir et al., 2001). 

 No pseudoescorpião P. nidificator, um mecanismo de identificação também baseado em 

sinais químicos mantém a coesão do grupo e permite a identificação de outros coespecíficos 

oriundos de outras colônias. Estes pseudoescorpiões reagem agressivamente matando 

coespecíficos invasores (Tizo-Pedroso, dados não publicados). Os resultados do presente estudo 

demonstram que P. melanopygus é capaz de burlar este mecanismo de identificação. O aumento 

na aceitação dos pseudoescorpiões parasitas em relação ao tempo de sua exposição ao 

hospedeiro, demonstrado nos experimentos, sugerem que pode estar ocorrendo camuflagem 

química. Este fato contrapõe o predomínio de mimetismo químico na maioria dos parasitas 

sociais. 

A aproximação de uma colônia hospedeira é um momento crucial para que a invasão do 

parasita seja bem sucedida. Uma tentativa de invasão direta certamente causaria a identificação e 

eliminação do pseudoescorpião parasita. Então, o indivíduo permanece nas áreas periféricas da 

colônia por alguns dias aumentando suas chances de sucesso. É possível que existam estruturas 

morfológicas facilitadoras da camuflagem química. Na aproximação, o parasita pode estar 

capturando, passivamente, odores do hospedeiro pelo contato com o substrato, com dejetos da 

colônia ou com os ninhos, como ocorre em outros parasitas que utilizam camuflagem química 

(Dettner & Liepert, 1994; Lenoir et al., 2001). 

 Os resultados demonstraram que P. melanopygus explora o sistema de identificação do seu 

hospedeiro. Fato corroborado pelo sucesso de P. nidificator na identificação dos indivíduos de A. 

bethaniae durante os experimentos adicionais. Observou-se que o aumento no tempo de exposição 

de A. bethaniae não foi acompanhado pelo aumento do sucesso de invasão. Isto indica que o 

parasita está simulando os odores e o mecanismo de identificação do seu hospedeiro. A 

identificação e remoção do parasita, nos experimentos de troca de indivíduos entre diferentes 

colônias aparentadas, confirmam a necessidade do parasita de se ajustar em relação ao odor 

próprio de cada colônia. Este fato tem grande implicação nas estratégias de dispersão do parasita. 

Um indivíduo em processo de dispersão deve encontrar outra colônia, adquirir odores e se 

ajustar, sofrendo o risco de ser detectado e morto. 

Assim sendo, a estratégia de dispersão baseada na fissão da colônia oferece uma 

alternativa muito mais segura ao parasita: menor risco de predação e garantia de continuar 

explorando seu hospedeiro. Entretanto, a redução do tamanho da colônia hospedeira pela ação 

do parasita também afetada a disponibilidade de recursos para o próprio parasita e o tempo que 

este permanecerá na colônia. Regulando assim, a necessidade de buscar novos hospedeiros. 
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Características adaptativas: tamanho corporal e ciclo de vida 

O ciclo de vidas das espécies de pseudoescorpiões deste estudo (parasito e hospedeiro) 

mostrou diferenças. Parte destas diferenças pode ser o resultado da discrepância dos tamanhos 

corporais de parasitos e hospedeiros. Parachernes melanopygus é consideravelmente menor (1,5mm 

a 2mm) do que seu hospedeiro (3mm a 7mm). Entretanto, esta é uma condição sinapomórfica, 

pois todas as espécies de Parachernes são relativamente pequenas, sugerindo que esta característica 

pode não representar uma condição adaptativa. Apesar disso, o tamanho reduzido dos 

pseudoescorpiões parasitas deve aumentar a chance de erro do hospedeiro na discriminação entre 

seus próprios filhotes e indivíduos parasitas. 

Uma característica peculiar das formigas inquilinas é o tamanho corporal geralmente 

menor do que o tamanho das espécies hospedeiras. Esta condição pode indicar uma característica 

adaptativa do parasita conferindo-o desenvolvimento prematuro em relação ao desenvolvimento 

do próprio hospedeiro, reduzindo sua necessidade nutricional (Bourke & Franks, 1991; Nonacs 

& Tobin, 1992; Aron et al., 1999). Esta característica também se expressa de modo similar nas 

aranhas cleptoparasitas obrigatórias do gênero Argyrodes (Theridiidae). Estas aranhas geralmente 

são menores do que as espécies congenéricas capazes de estabelecer relações parasitárias 

oportunítiscas (Elgar, 1993). 

É conhecido que o tamanho corporal reduzido está relacionado ao ciclo de vida mais 

rápido. De fato, P. melanopygus se desenvolve mais rapidamente que P. nidificator. Esta diferença 

não deve indicar o resultado de uma pressão seletiva para o desenvolvimento acelerado, mas 

apenas uma condição natural. Apesar disto, as diferenças naturais do desenvolvimento destas 

espécies parecem simular o desenvolvimento das formigas inquilinas (Aron et al., 1999). Assim, 

embora o tamanho reduzido do parasita e curto ciclo de vida não indiquem características 

adaptativas, possivelmente tenham seu papel como fatores precursores para o surgimento da vida 

parasitária em pseudoescorpiões. 

 

O modelo parasitário de Parachernes melanopygus 

 Formas complexas de parasitismo são bem conhecidas em várias famílias de aranhas, 

sendo que algumas espécies cleptorapasitas estabelecem notáveis relações com aranhas sociais 

(e.g. Argyrodes) (Whitehouse et al., 2002). As aranhas, em especial do gênero Argyrodes, perderam 

parte dos seus atributos de caçadoras ativas e de mães cuidadoras, direcionando assim os custos 

destes comportamentos às espécies hospedeiras (Agnarsson, 2002). 

De modo geral, as aranhas cleptoparasitas exploram as presas de suas aranhas 

hospedeiras. Os parasitas do gênero Anelosimus (Theridiidae) sociais compartilham a mesma 

origem filogenética, também relacionada ao cuidado maternal. O comportamento parental é 

suprimido e os filhotes parasitas usurpam presas de outras espécies de aranhas desde as fases 
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iniciais de suas vidas (Agnarsson, 2002, 2004). Whitehouse e Lubin (2005) reconheceram o 

parasitismo por Argyrodes como constituinte de uma função de forrageamento, uma vez que os 

custos de captura de presas, associados ao cuidado maternal, são atribuídos aos hospedeiros. 

O modelo parasitário de Parachernes, aparentemente, também evoluiu como uma 

alternativa para reduzir os custos do cuidado maternal. Esta interação pode ter uma origem na 

usurpação das presas de P. nidificator por um ancestral de P. melanopygus, como alternativa 

comportamental para reduzir os custos de captura. As colônias de P. nidificator exploram uma 

grande variedade de presas (Tizo-Pedroso & Del-Claro, 2007) e poderiam representar uma 

oportunidade de acesso constante ao alimento. Assim, indivíduos adultos de um ancestral de P. 

melanopygus provavelmente se favoreceram das presas capturadas de P. nidificator. Em longo 

prazo, esta relação oportunística favoreceu a evolução da estratégia cleptoparasita mais 

complexa, envolvendo atribuição dos custos do cuidado maternal ao hospedeiro. 

 Por compartilharem o mesmo microhabitat, um ambiente relativamente durável e 

homogêneo, a sobreposição das áreas de vida destas espécies pode ter sido um pressão favorável 

para a evolução do parasitismo social. Ocorrendo a falha na sua identificação, o parasita estaria 

livre para explorar todos os complexos comportamentos parentais do hospedeiro (Tizo-Pedroso 

& Del-Claro, 2005; 2008), recebendo também abrigo e proteção constante. Apesar da origem 

filogenética distante das espécies, a relação entre o cuidado maternal e o aumento da tolerância 

também parece ser a base para a manutenção da relação parasitária, tal como fora hipotetizado 

para os Argyrodes cleptorapasitas (Agnarsson, 2002). 

 

Raridade do parasita e virulência 

 O termo virulência é muito abrangente e possui definições específicas para as diferentes 

áreas de estudo (Schall, 2002). Porém, como um consenso, entende-se que a infecção por um 

parasita afeta de modos diferentes vários atributos do hospedeiro, podendo causar perda em um 

ou mais componentes de aptidão, enquanto outro componente pode ser direta ou indiretamente 

incrementado (veja Schall, 2002). 

 Parachernes melanopygus causou perdas significativas em vários componentes da aptidão 

do hospedeiro, como redução dos recursos alimentares, exploração de atributos comportamentais 

e remoção de filhotes. Aparentemente nenhum atributo associado à aptidão dos hospedeiros é 

incrementado na associação com o parasito. Segundo Schall (2002), as informações mais difíceis 

de se obter sobre a virulência do parasita se referem aos seus efeitos na redução da expectativa de 

vida do hospedeiro. Os experimentos sobre mortalidade do hospedeiro, do presente estudo, 

demonstram claramente o impacto direto do parasitismo na sobrevivência dos hospedeiros. De 

fato, o parasita não causa apenas a severa redução no número de indivíduos adultos da colônia, 

mas elimina grande parte da prole do hospedeiro. A expectativa de vida do hospedeiro não pôde 
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ser medida, porém é possível afirmar que P. nidificator teve maior probabilidade de morte; seja 

pela ação direta (ataque e morte pelo parasita), ou indireta do parasita (diminuição da 

expectativa de vida pela redução do acesso aos recursos). Deste modo, P. melanopygus pode ser 

considerado um parasita altamente virulento, pois reduz o tamanho da colônia hospedeira, 

causando sua mortalidade em médio prazo. 

A extensão dos danos causados por um parasita pode ser consequência da sua raridade, 

ou seja, de sua distribuição espacial restrita a pequenas parcelas das populações hospedeiras. A 

frequência e a evolução de mecanismos de defesa contra a invasão estão relacionadas com a 

prevalência do hospedeiro (Schmid-Hempel, 1998). Esta condição reduz diretamente a chance de 

evolução de alelos que possam conferir características defensivas na população como um todo, 

gerando consequentemente maior virulência (veja Kilner, 2005). Um modelo alternativo e muito 

específico prediz que a severa redução da aptidão do hospedeiro deve gerar grande incremento à 

sobrevivência do parasita. O efeito da virulência pode, então, não estar relacionado à raridade do 

parasita, mas indicar uma estratégia evolutivamente estável. Os cucos e ‘honeyguides’ reduzem a 

competição pelos recursos causando a morte da prole do hospedeiro (revisado por Kilner, 2005). 

O fenômeno de virulência nos pseudoescorpiões é similar aos impactos causados pelas aves 

parasitas de ninhada. Os cucos causam redução da prole do hospedeiro para obter incremento em 

sua própria reprodução (Kilner, 2005). Além disso, a fecundidade do parasita tende a ser maior 

quando a virulência é alta, apesar de reduzir seu tempo com o hospedeiro (Day, 2003). Neste 

ponto de vista, a virulência de P. melanopygus pode estabelecer um equilíbrio com a raridade e a 

densidade do parasita e o impacto na aptidão das duas espécies na associação. No caso dos 

pseudoescorpiões, os parasitas (jovens e adultos) exploram os hospedeiros requerendo recursos 

enquanto se passam por filhotes do hospedeiro, o que gera uma condição excepcional em relação 

aos parasitas de ninhada (aves ou insetos) e aos parasitas sociais. 

 

Relações filogenéticas e evolução do parasitismo social 

 A extensa discussão sobre o modo de vida inquilinista em insetos aponta diferentes 

perspectivas para a evolução desta relação parasitária. Na maioria dos himenópteros, o parasita 

social obrigatório geralmente explora uma única espécie hospedeira. Além disso, o parasita é, em 

geral, muito próximo (filogeneticamente) do seu hospedeiro, quando não pertencente a um grupo 

irmão (Stuart, 2002; Huang & Dornhaus, 2008). Formas parasitárias intermediárias e facultativas 

geralmente exploraram dois ou mais hospedeiros, não necessariamente filogeneticamente 

próximos (Stuart, 2002; Huang & Dornhaus, 2008). Assim, a regra de Emery prediz que a espécie 

parasita evoluiu em simpatria com seu hospedeiro, sendo esta a causa da relação parasitária 

obrigatória e espécie-específica. O modelo alternativo se baseia na evolução alopátrica das 

espécies (discussões sobre as hipóteses em Bourke & Franks, 1991; Berlocher, 2003; Savolainen & 
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Vepsalainen, 2003; Sumner et al., 2004; Hora et al., 2005; Smith et al., 2007; Huang & 

Dornhaus, 2008). 

 Embora estas hipóteses expliquem satisfatoriamente o surgimento dos inquilinos em 

insetos, não são aplicáveis ao contexto do parasitismo social nos pseudoescorpiões. Apesar de as 

duas espécies pertencerem à mesma superfamília (Cheliferoidea), elas se encontram em clados 

filogeneticamente distantes (veja Harvey, 1992 para análises dos grupos; Proctor, 1993). Um 

modelo de parasitismo social em formigas que não se enquadra na regra de Emery foi estudado 

por Maschwitz e colaboradores (2000). Segundo os autores, espécies que não se enquadram no 

modelo simpátrico devem ter experimentado um processo adaptativo diferente, provavelmente a 

partir de um ancestral parasita menos complexo, que sofreu ajuste de vários atributos, tais como 

sistema de comunicação, nicho e outras características, para explorar seu hospedeiro de modo 

mais eficiente. 

Observações de campo e registros de coletas indicam que P. nidificator e P. melanopygus 

possuem ampla distribuição geográfica, ocorrendo em diferentes ambientes. Este fato indica que 

diferentes populações podem existir sob diferentes pressões ambientais, possivelmente com baixo 

fluxo gênico entre elas, o que poderia moldar variações na relação parasito-hospedeiro nos 

diferentes ambientes, devido a diferentes respostas de cada espécie no processo de coevolução 

(Thompson, 2005; Jackson, 2008; Nash et al., 2008). Os resultados aqui apresentados nos 

permitem construir um cenário promissor para entender as diferentes pressões seletivas e rotas 

alternativas para a evolução do parasitismo social obrigatório, possivelmente um processo 

evolutivo similar ao ocorrido nos himenópteros sociais, agregando atributos e estratégias 

particulares. O parasitismo social obrigatório de P. melanopygus sugere uma longa história de 

interações e adaptações para explorar seu hospedeiro, indicando uma relação evolutivamente 

antiga. Este fenômeno proporciona uma nova perspectiva para os estudos de corrida coevolutiva 

antagônica. 
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CAPÍTULO 4 

 

ECOLOGICAL AND EVOLUTIONARY PATHWAYS OF SOCIAL BEHAVIOR 

IN PSEUDOSCORPIONS (ARACHNIDA: PSEUDOSCORPIONES) 
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 O presente estudo trouxe novas inferências para a ecologia e a evolução do 

comportamento social em pseudoescorpiões. Em especial, contribuiu para traçar atributos do 

comportamento social e compreender etapas no processo de evolução: (1) os pseudoescorpiões 

sociais apresentam comportamentos muito plásticos, sendo capazes de se ajustar a condições 

ambientais muito variáveis e manter a vida gregária. (2) Este estudo mostrou que a reprodução de 

Paratemnoides nidificator está sincronizada com o período de maior abundância de presas e que a 

escassez de alimento não causa a segregação do grupo, mas favorece os comportamentos de 

divisão das colônias. (3) Os pseudoescorpiões sociais mostram condições adequadas para a 

evolução da divisão de tarefas, o que maximiza a organização das colônias, incrementa o papel 

de cada animal na manutenção do grupo, e por fim, acelera o desenvolvimento das colônias. (4) 

O complexo sistema social dos pseudoescorpiões pode ser uma porta (por meio da seleção 

natural) para que o comportamento social também apareça em outros pseudoescorpiões. (5) Estes 

fatores, somados aos complexos comportamentos parentais de P. nidificator, têm atuado na 

seleção do comportamento social. 

 Novas perspectivas no estudo do comportamento social dos pseudoescorpiões ainda 

deverão abordar um grande leque de variáveis, em especial os custos e benefícios da vida social. 

Nossos estudos estão constituindo apenas a etapa inicial para começarmos a entender como a 

socialidade complexa foi (e ainda está) sendo selecionada em um grupo tão pequeno de 

pseudoescorpiões. Espera-se que os resultados deste trabalho possam subsidiar testes de novas 

hipóteses. Atualmente, novos projetos estão sendo desenvolvidos, alguns ainda em fase inicial, 

outros, porém já em conclusão. Enumerar os projetos em fase mais avançada me parece uma 

medida importante para destacar os novos rumos para as próximas etapas. 

 Este pequeno aracnídeo tem experimentado um processo evolutivo quase único entre os 

pseudoescorpiões, mas que em suas pequenas partes mostra uma história convergente a outros 

organismos sociais. Assim, os pseudoescorpiões podem contribuir para compreensão da evolução 

do comportamento social em aracnídeos por meio de outra perspectiva, o surgimento de uma 

sociedade sob as cascas de árvores. 
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