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RESUMO

A certeza de paternidade ¢ considerada uma importante condi¢ao para a evolugao e manutengao
do cuidado paternal. Em algumas espécies, machos podem canibalizar proles nao-aparentadas
ou abandonar a progénie quando a incerteza de paternidade ¢ alta, ou quando eles assumem
ninhos ou fémeas de outros machos. No entanto, a prote¢do masculina da prole também pode
evoluir em situagdes de incerteza de paternidade, especialmente quando machos nao
conseguem reconhecer o parentesco da prole. Nesses casos, os machos podem cuidar de todos
os filhotes de sua parceira, independentemente da paternidade. Em Manogea porracea
(Araneidae), a Uinica espécie de aranha conhecida onde os machos cuidam da prole, os machos
repelem os competidores assumindo ¢ defendendo posi¢des dentro da teia de uma fémea, mas,
as fémeas aceitam multiplos parceiros durante a estagdo reprodutiva. Consequentemente,
machos podem cuidar de filhotes que foram fecundados por espermatozoides de machos
anteriores. Se os machos ndo conseguem detectar o parentesco entre os descendentes,
esperamos que eles ndo canibalizem a progénie e protejam ativamente todos os descendentes
contra a predagdo. O objetivo principal deste estudo foi investigar se o cuidado prolongado
paternal depende do reconhecimento do parentesco da prole. Assim sendo, manipulamos
experimentalmente o parentesco da prole e a presenca de machos adotivos e dois predadores de
ovos que sao normalmente encontrados invadindo teias de M. porracea. Também comparamos
nossos resultados com dados de um experimento realizado por Moura, Vasconcellos-Neto, &
Gonzaga (2017) usando os mesmos procedimentos de laboratdrio, mas introduzindo bolsas de
ovos com parentesco entre os respectivos machos. Foi observado que os machos nao
canibalizam as proles e protegem a progénie contra a predagdo, independentemente do
parentesco da prole. Além disso, todos os machos moveram as bolsas de ovos para o centro da
teia, permanecendo perto da progénie. Concluimos que os machos de M. porracea protegem
toda progénie presente na teia de seu parceiro e aumentam a sobrevivéncia da prole,
independentemente de parentesco. Discutimos as implica¢cdes comportamentais e evolutivas de

nossas descobertas e os gatilhos potenciais do cuidado masculino em M. porracea.

Palavras-chave:. Predadores de ovos, araneofagia, garantia de paternidade, reconhecimento

de parentesco



ABSTRACT

Certainty of paternity is considered an important condition for the evolution and maintenance
of extended male care. In some species, males may cannibalize unrelated offspring or abandon
the progeny when the uncertainty of paternity is high, or when they take over nest sites or
females from other males. However, male protection of offspring can also evolve in situations
of uncertainty of paternity, especially when males cannot recognize offspring relatedness. In
such cases, males may take care of all their mate's offspring, regardless of paternity. In Manogea
porracea (Araneidae), the only known spider species where males care for offspring, males
repel competitors by assuming and defending specific positions within a female's web, but
females accept multiple partners during the reproductive season. Consequently, males may care
for some offspring produced with the sperm of their mate's previous partners. If males cannot
detect offspring relatedness, we expect that they will not cannibalize progeny and will actively
protect all offspring against predation. The main goal of this study was to investigate whether
the extended male care depends on offspring relatedness recognition. Therefore, we
experimentally manipulated offspring relatedness and the presence of foster males and two egg
predators usually found invading M. porracea webs. We also compared our results with data
from an experiment performed by Moura, Vasconcellos-Neto, & Gonzaga (2017) using the
same laboratory procedures, but introducing egg sacs fathered exclusively by the males. Males
did not cannibalize offspring, and protected the progeny against predation regardless of
offspring relatedness. In addition, all males moved the egg sacs to the center of the web,
remaining close to the progeny. We conclude that M. porracea males protect all progeny present
in their partner’s web and increase offspring survivorship regardless of relatedness. We discuss
the behavioral and evolutionary implications of our findings, and potential triggers of male care

in M. porracea.

Keywords: Egg predators, araneophagy, paternity assurance,. kin recognition
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LISTA DE ILUSTRACOES

Experimento de laboratério com machos de Manogea porracea, sacos
de ovos com ovos e filhotes nao-relacionados e predadores de ovos. (A)
Um pai adotivo assumindo uma posic¢ao protetora, abaixo da bolsa de
ovos (B) Um pai adotivo protegendo uma bolsa de ovos com filhotes
recém-nascidos. (C) Faiditus caudatus e (D) Argyrodes elevatus
proximo a uma bolsa de ovos nos tratamentos sem

Numero de filhotes que emergiram das bolsas de ovos de Manogea
porracea em cada tratamento: (i) pai bioldgico + bolsa de ovos (ii) pai
adotivo + bolsa de ovos; (iii) pai adotivo + Argyrodes elevatus + bolsa
de ovos; (iv) Argydores elevatus + saco de ovos; (V) pai adotivo +
Faiditus caudatus + bolsa de ovos; (vi) Faiditus caudatus + saco de
ovos. Os pontos em vermelho mostram as médias e as barras os erros

Numero de filhotes que emergiram de bolsas de ovos de Manogea
porracea em tratamentos contendo predadores (A) Argyrodes elevatus ¢
(B) Faiditus caudatus e parentesco distinto entre machos e bolsas de
ovos. Os pontos vermelhos mostram as médias e as barras os erros
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1 INTRODUCAO

Fémeas normalmente investem mais em cuidado parental do que machos (CLUTTON-
BROCK, 1991; ROYLE; SMISETH; KOLLIKER, 2012). Para os machos, os custos de
fornecer cuidados parentais (e.g., redugdo nas oportunidades de acasalamento com novas
parceiras; aumento de exposi¢do a predagdao e reducao na ingestao de alimentos), tendem a
superar os beneficios de fornecer cuidado a prole (FROMHAGE; JENNIONS, 2016;
QUELLER, 1997; REQUENA; ALONZO, 2017). Assim sendo, os machos geralmente cuidam
da prole quando compartilham os custos das atividades parentais com as fémeas, ou seja,
cuidado biparental (Vertebrados: BALSHINE 2012; Invertebrados: MACHADO; TRUMBO,
2018). Em alguns casos, os machos podem assumir o cuidado parental na auséncia de suas
parceiras,. E esse tipo de cuidado ¢ conhecido como anfissexual (BEAL; TALLAMY, 2006;
BUZATTO; MACHADO, 2009) entretanto, vale ressaltar que o cuidado geralmente tende a ser
exercido pelas fémeas. O cuidado paternal exclusivo ¢ mais raro (TALAMMY, 2001), exceto
em alguns taxa como por exemplo em anfibios (FURNESS; CAPELLINI, 2019) Opilides
(REQUENA; MUNGUIA-STEYER; MACHADO, 2014) e peixes (REYNOLDS; GOODWIN;
FRECKLETON, 2002). Esses casos oferecem boas oportunidades para investigar se os custos
especificos das atividades paternas podem ser recompensados através dos beneficios de uma
melhor aptiddo da prole, o que pode oferecer informagdes importantes sobre os mecanismos
que afetam a evolucao e a manuten¢dao dos comportamentos parentais.

A certeza de paternidade é um fator geralmente considerado em modelos experimentais
(SAFARI; GOYMANN, 2018) e tedricos (FROMHAGE; JENNIONS, 2016) como um fator
importante e influente na ocorréncia e intensidade do cuidado paternal. A maioria dos estudos
apontam que o cuidado paternal tem maior probabilidade de evoluir em cenarios onde a certeza
de paternidade ¢ alta (FROMHAGE; JENNIONS, 2016 ; KOKKO; JENNIONS, 2008;
KVARNEMO, 2006; REQUENA; ALONZO, 2017; WRIGHT, 1998). Em taxa com
fertilizagdo externa, os machos podem avaliar diretamente a paternidade e os comportamentos
paternos sao relativamente comuns (SMITH; WOOTTON, 1995). Por outro lado, os machos
enfrentam mais desafios para avaliar a paternidade quando a fertilizagdo dos ovos ¢ interna e
quando as fémeas controlam a linhagem genética. Em fémeas muito promiscuas, por exemplo,
os machos podem aumentar os esforcos de fertilizagdo por competicdo espermatica, e
comportamentos de corte para estimular a escolha criptica pela fémea (EBERHARD, 1996;
REQUENA; ALONZO, 2017) e deixa-las ap6s a copula (GILBERT; MANICA, 2015; YIP;
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RAYOR, 2014.) A deteccao de paternidade ¢ um desafio, visto que em muitos artropodes
fémeas podem armazenar esperma de varios parceiros em suas espermatecas (HERBERSTEIN
etal., 2011; PASCINI; MARTINS, 2017). Consequentemente, os machos tem altas chances de
cuidar de uma propor¢ao de filhotes nao-aparentados quando copulam com fémeas ja
acasaladas. Dessa forma, a fertilizagdo interna e a alta incerteza de paternidade sdo
consideradas barreiras para a evolucao do cuidado paterno em alguns artrépodes (aranhas: YIP;
RAYOR, 2014; insetos: GILBERT; MANICA, 2015.

E esperado que os machos reduzam o esfor¢o paternal quando a incerteza de
paternidade ¢ alta (GRIFFIN et al., 2013). Dessa maneira, quando os machos conseguem
reconhecer progénies ndo-aparentadas, podem canibalizar os ovos ou individuos jovens antes
da copula (GONZAGA; LEINER, 2013; KONDOH; OKUDA, 2002). De modo alternativo, os
machos podem ajustar o cuidado parental dependendo da presenca de indicadores de
promiscuidade e de sua capacidade de detectar espermatozoides ja depositados nas
espermatecas das fémeas (NEFF, 2003). Assim, o reconhecimento da prole pelos machos pode
estimular a prote¢ao paterna. Para minimizar o risco de quebra de fidelidade, os machos podem
usar pistas, como por exemplo feromonios sexuais, para monitorar o status de acasalamento
da fémea (seja virgem ou acasalada) (GASKET, 2007) ou maximizar o sucesso de fertilizacao,
por exemplo, utilizando plugues copulatérios (SCHULTE et al., 2010) ou guarda de parceiras
(MOURA; GONZAGA, 2017). Além disso, a auséncia de reconhecimento parental pode
evoluir em espécies com alto risco de adog¢do de prole ndo aparentada se os custos do cuidado
paternal e aqueles relativos ao sucesso reprodutivo futuro dos machos forem baixos (GRIFFIN;
ALONZO; CORNWALLIS 2013). Portanto, o cuidado parental ainda pode evoluir no sistema
de acasalamento polidndrico, quando os machos n3o conseguem discriminar o nivel de
parentesco com a prole.

O cuidado maternal ¢ geralmente observado em aranhas solitarias (YIP; RAYOR, 2014)
enquanto o cuidado paternal foi observado apenas em uma espécie até o momento. Os machos
de Manogea porracea (C.L KOCH, 1838) (Araneidae) reparam danos nas teias com ootecas
ou filhotes e protegem ativamente a prole contra predadores araneofagicos (MOURA;
VASCONCELLOS-NETO; GONZAGA, 2017). Eles atingem a maturidade antes das as
fémeas e guardam fémeas subadultas contra outros machos (MOURA; VASCONCELLOS-
NETO; GONZAGA, 2020). Durante esse periodo, constroem uma teia acima da teia da fémea
e lutam com outros machos para garantir uma posi¢ao privilegiada. Apds a maturagao e copula,
os machos podem continuar guardando suas parceiras ou irem em busca de novas

oportunidades de acasalamento (MOURA; GONZAGA, 2017; MOURA; VASCONCELLOS-
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NETO; GONZAGA 2020). Dessa forma, alguns machos podem copular e guardar uma fémea
acasalada, mesmo quando a mesma ja produziu ootecas e, possivelmente, ainda tem esperma
de outro macho estocado em sua espermateca. Nesse cendrio, machos podem correr risco de
competicao espermatica durante a fertilizagdo e, em ultima instancia, de cuidar de uma
proporcao de prole ndo aparentada.

Os custos de proteger uma prole ndo-aparentada sdo altos, pois os machos podem ser
mortos por potenciais predadores de ovos e perder oportunidades adicionais de acasalamento,
especialmente quando varias fémeas ainda estdo disponiveis (at¢é o meio do periodo
reprodutivo) (MOURA; GONZAGA, 2017, MOURA; VASCONCELLOS-NETO;
GONZAGA 2020). Nessa situacdo, ha duas possiveis hipdteses: (1) se a paternidade pode ser
detectada, machos podem praticar canibalismo filial ou reduzir seus esfor¢os de protecao
paternal de uma prole ndo-aparentada, aumentando a exposi¢ao de ootecas ou individuos jovens
a predadores, ou (2) se a paternidade ndo pode ser detectada, machos podem cuidar de toda
prole. Nesse estudo, testamos essas hipoteses utilizando os mesmos procedimentos
metodoldgicos propostos por Moura, Vasconcellos-Neto, Gonzaga (2017), mas introduzindo
ootecas coletadas de teias distintas para comparar a sobrevivéncia da prole na presenga e
auséncia de pais adotivos. Posteriormente, comparamos os resultados de Moura,
Vasconcellos-Neto, Gonzaga (2017), utilizando pais biolégicos com aqueles obtidos no
presente estudo para avaliar se os machos ajustam sua protecdo paterna dependendo do
parentesco da prole. Nos também avaliamos se os machos adotivos canibalizam descendentes
ndo aparentados, e se 0s machos estdo dispostos a assumir uma posi¢ao protetora em torno das

ootecas.
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2 OBJETIVOS

Esse trabalho teve por objetivo a manipulagdo experimental da presenca de machos de
M. porracea e duas espécies de predadores para investigar os efeitos da certeza da paternidade
sobre a sobrevivéncia de prole ndo-aparentada sob a vigia de pais nao bioldgicos. Também foi
avaliado se machos canibalizam descendentes nao-aparentados € se assumem uma posicao

protetora abaixo das ootecas.
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3 ESPECIE ESTUDADA

Manogea porracea

Manogea porracea ¢ uma aranha Neotroprical que ocorre do Panama a Argentina, as
fémeas sdo parcialmente maiores que os machos e geralmente constroem teias proximas ao
solo, usando galhos de eucalipto e serapilheira como pontos de fixagdo para fios de seda que
suportam teias (LEVI, 1997 Moura, Vasconcellos-Neto, Gonzaga (2017); WORLD OF
SPIDER, 2021). Além disso, segundo MOURA (2014) o periodo reprodutivo pode ser mais
intenso entre meses de Agosto ¢ Dezembro mas podendo correr também nos meses inicias no
ano como Janeiro e Abril. Os Machos grandes podem ter mais vantagens em uma competicao
intra-sexual e tendem a copular com fémeas grandes e fecundas e quando escolhem uma fémea,
constroem sua teia acima dela, e as fémeas ovipdem as ootecas entre seus fios e do macho
(MOURA; GONZAGA, 2017; MOURA; VASCONCELLOS-NETO; GONZAGA, 2017).
Como inimigos naturais, além de registros de aranhas cleptoparasitas que invadem suas teias

como as espécies Faiditus Caudatus e Argyrores elevatus também foi observado a espécie

araneofagica Gelanor zonatus (MOURA et al., 2017; MEIRA, 2018;)
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4 MATERIAL E METODOS

4.1 Area de coleta

Os individuos de Manogea porracea e as espécies predadoras foram coletadas realizada
na Fazenda Nova Monte Carmelo (18°49'27"S, 47°51'47"W), Estrela do Sul, Minas Gerais,
Brasil. A area de estudo ¢ uma plantagcdo de Eucaliptos, circundada por areas de Cerrado nativo.
A regido possui clima de savana tropical, definido como Aw de acordo com a classificacao
Koppen-Geiger classification (PEEL; FINLAYSON; MCMAHON, 2007) e pode ser dividida
em duas estagoes, a seca (Abril a Outubro) e a chuvosa (Novembro a Margo) (AQUINO;
WALTER; RIBEIRO, 2007).

4.2 Estudo experimental

Reproduzimos os mesmos protocolos experimentais realizados por  Moura,
Vasconcellos-Neto, Gonzaga (2017), que investigaram o cuidado paternal oferecido pelos pais
bioldgicos. Os individuos foram coletados da mesma populacao e no mesmo periodo da estagdo
reprodutiva para tornar os estudos comparaveis.

Em outubro de 2018, coletamos 40 machos, 58 fémeas ¢ 87 ootecas de Manogea
porracea. Todos os machos foram encontrados em teias com ootecas. Conduzimos a coleta de
dados neste periodo porque a propor¢do sexual ¢ ligeiramente tendenciosa para as fémeas,
portanto, os machos podem ser mais propensos a abandonar as ootecas e buscar novas
oportunidades de acasalamento (MOURA; GONZAGA, 2017, MOURA; VASCONCELLOS-
NETO; GONZAGA, 2020). Para testar se um pai adotivo protegera uma ninhada ndo
relacionada de inimigos naturais, coletamos fémeas das duas espécies araneofigicas, F.
caudatus (n=20) e A. elevatus (n=18), que geralmente sdo encontradas em teias de M. porracea
(MOURA; VASCONCELLOS-NETO; GONZAGA, 2017). Todos os individuos das espécies
araneofagicas eram fémeas adultas e ndo foram alimentadas antes do experimento. Para reduzir
as chances de amostragem de ootecas de teias adjacentes que foram geradas pelos machos
coletados, nao amostramos machos e ootecas encontradas em teias localizadas em um raio de 6
m da teia focal. Coletamos machos e ootecas ao acaso, espalhados em uma area de 1,29 km?
(4,3 x 0,3 km) proxima a trilha. Guardamos cuidadosamente cada individuo e a ooteca em um
tubo Falcon separado e os transportamos para o Laboratorio de Aracnologia da Universidade

Federal de Uberlandia (Uberlandia, Minas Gerais, Brasil). Espécimes testemunho estdo
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depositados no acervo da Universidade Federal de Minas Gerais (curador A.J. Santos), Minas
Gerais, Brasil.

No laboratorio, colocamos cada fémea em um recipiente experimental separado (19 x
18cm; profundidade x diametro) por pelo menos 24 horas para construir teias. Todos os
recipientes tinham galhos de eucalipto que poderiam ser usados como pontos de fixagdo durante
a construcao da teia e bolsas de algodao umidas para manter a umidade. Apos a construgdo da
teia, removemos cuidadosamente as fémeas e colocamos os machos e as bolsas de ovos nos
recipientes. Os machos e as ootecas foram primeiro classificados em categorias de tamanho e,
em seguida, os individuos de cada categoria foram designados aleatoriamente aos tratamentos.
Por exemplo, o primeiro conjunto de cinco ootecas mais pesadas e o primeiro conjunto de cinco
machos maiores foram classificados e distribuidos entre os cinco tratamentos (descritos abaixo).
Em seguida, o segundo conjunto de cinco ootecas mais pesadas e o segundo conjunto de cinco
maiores machos foram distribuidos de acordo com o mesmo procedimento e assim por diante.
Usando essa abordagem, evitamos possiveis tendéncias decorrentes de tamanhos distintos de
ninhada ou habilidades potencialmente diferentes para repelir predadores relacionadas ao
tamanho dos machos. A massa da ooteca ¢ um bom indicador do nimero de ovos porque os
ovos de M. porracea variam pouco em tamanho (MOURA; VASCONCELLOS-NETO;
GONZAGA, 2017).

Os machos foram deixados nos recipientes com suas ootecas adotivas por 24h antes de
iniciarmos o experimento. Em seguida, adicionamos cuidadosamente os predadores nas bordas
da teia contida nos recipientes para estabelecer os seguintes tratamentos: apenas o macho
adotivo (n=20); macho adotivo e F. caudatus (n=10); apenas F. caudatus (n=10); machos
adotivos e A. elevatus (n=10); e apenas A. elevatus (n = 8). NOs estabelecemos um controle
apenas com machos adotivos e ootecas com o maior tamanho amostral com o objetivo de
aumentar as chances de detectarmos comportamentos agressivos dos machos em relagdo a
descendentes ndo aparentados. Foram feitos registros diarios da posi¢ao dos machos nas teias e
de sinais de canibalismo nas ootecas ou filhotes. Como M. porracea e predadores de ovos estao
ativos durante todo o dia, realizamos observacdes durante a tarde (entre 14 h e 18h). Apos dez
dias, removemos machos de M. porracea e predadores araneofagicos dos recipientes
experimentais. Em seguida, esperamos 20 dias e contamos o numero de filhotes que emergiram
das ootecas em cada tratamento.

Comparamos nossos resultados com dados de Moura, Vasconcellos-Neto, Gonzaga
(2017), que ¢ outro estudo conduzido por nossa equipe de pesquisa, que realizou os mesmos

procedimentos laboratoriais para avaliar a protecdo de bolsas de ovos geradas por machos.
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Realizamos as seguintes comparagdes: (1) os tratamentos deste estudo com um controle no qual
os machos permaneceram com suas proprias ootecas durante o experimento; (2) os dados sobre
a presenca de F. caudatus e (3) A. elevatus, com os dados sobre a protecao das bolsas de ovos
pelos machos biologicos e adotivos. Em todos os modelos, testamos as diferengas no nimero
de filhotes que eclodiram (variavel resposta) entre esses tratamentos (variavel preditora) usando
modelos lineares generalizados (GLM) com distribuicdo de erro de Poisson e testes de
comparagao planejados para diferencas de subgrupos. Inspecionamos graficamente os residuos
e avaliamos a sobre dispersao usando o pacote ’AER’’ (KLEIBER, 2008). Para rodar os
modelos, utilizamos os pacotes “’Ime4’’ (Bates et al., 2015) e “’car’’ (FOX; WEISBER, 2019).
Realizamos todas as analises de dados de R versdo 3.6.2 (R DEVELOPMENT CORE TEAM,
2020).

S RESULTADOS

Todos os machos moveram as ootecas para o centro da teia ¢ assumiram a posi¢ao de
protecdo (Figuras 1 A, B). Nao houve canibalizacdo das ootecas. Duas amostras do grupo
controle (com macho e ootecas) foram retiradas da analise porque os filhotes escaparam de uma
pequena abertura nos recipientes experimentais e uma ooteca foi atacada por fungos. Ambos os
predadores araneofagicos foram observados consumindo as ootecas apos o segundo dia de
experimento. Em tratamentos com machos, os predadores se aproximaram cuidadosamente das
ootecas, € os machos reagiram agressivamente quando identificaram tentativas de predagao.
Machos de Manogea porracea mataram A. elevatus em trés testes, e um macho de M. porracea
foi morto por 4. elevatus em um teste. Nenhum macho ou predador foi morto nos tratamentos
com F. caudatus. Ambas as espécies de predadores foram observadas consumindo os ovos e
permaneceram proximas as ootecas durante a maior parte da duragdo do experimento no

tratamento sem machos de M. porracea (Figuras 1 C, D).
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Figura 1 - Experimento de laboratério com machos de Manogea porracea, sacos de ovos comovos e filhotes
ndo-relacionados e predadores de ovos. (A) Um pai adotivo assumindo uma posicao protetora, abaixo da bolsa
de ovos (B) Um pai adotivo protegendo uma bolsa de ovos com filhotes recém-nascidos. (C) Faiditus caudatus e

(D) Argyrodes elevatus proximo a uma bolsa de ovos nos tratamentos sem macho.

Fonte: Moura

O numero de filhotes que emergiu das ootecas diferiu entre os tratamentos (y> = 143.7;
g.l.=5; P<0.001). O nimero de filhotes que eclodiu das ootecas foi maior nos tratamentos em
que os machos estavam presentes do que no tratamento em que eles estavam ausentes,
independentemente da relagdo com a prole (Figura 2). A presenga de machos aumentou a
sobrevivéncia da prole em 2,5 vezes, em média, nos tratamentos de A. elevatus e F.caudatus,
quando comparados aos tratamentos contendo apenas esses predadores (4. elevatus: y* = 64.6;
g.l.=3; P<0.001; F. caudatus: y>*=11.5; g.1.=3; P <0.001). Os pontos pretos representam o
numero de filhotes que sobreviveram em cada tentativa. Letras iguais correspondem a P> 0,05
e letras diferentes a P <0,05 para testes de comparacdo planejados. Os dados do tratamento de
descendentes relacionados (i) foram fornecidos por Moura, Vasconcellos-Neto, Gonzaga

(2017).
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Figura 2 - Namero de filhotes que emergiram das bolsas de ovos de Manogea porracea em cada tratamento. (i)
Pai bioldgico + bolsa de ovos ; (ii) Pai adotivo + bolsa de ovos; (iii) Argydores elevatus + saco de ovos; (iv) pai
adotivo + Argyrodes elevatus + bolsa; (v) Faiditus caudatus + saco de ovos; (vi) Pai adotivo + Faiditus caudatus
+ bolsa de ovos. . Os pontos em vermelho mostram as médias e as barras os erros padréo.

Fonte: Moura.

O parentesco nao aumentou a eficiéncia dos machos na protecdo da prole contra ambas
as espécies araneofagicas (Figura 3). Os pontos pretos representam o numero de filhotes que
sobreviveram em cada tentativa. Letras iguais correspondem a P>0,05 e letras diferentes a P
<0,05 para testes de comparacdo planejados. Os dados dos tratamentos de descendentes
relacionados foram fornecidos por Moura, Vasconcellos-Neto, Gonzaga (2017)

Os pais biologicos e adotivos foram igualmente eficazes na protecdo da prole contra a

predacao (veja os resultados dos testes post hoc nas figuras 2 e 3).
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predadores. (A) Argyrodes elevatus e (B) Faiditus caudatus e parentesco distinto entre machos e bolsas de ovos.

Os pontos vermelhos mostram as médias e as barras os erros padrao.

Fonte: Moura (2018).
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6 DISCUSSAO

Neste estudo, os machos de M. porracea nao canibalizaram descendentes nao-
aparentando e protegeram a prole em todos os ensaios. Todos os machos moveram as ootecas
para o centro da teia e assumiram uma posi¢ao protetora abaixo delas. Os pais adotivos foram
tao eficazes quanto os pais bioldgicos na prote¢do dos ovos contra as duas espécies de aranhas
araneofagicas observadas invadindo suas teias no campo. Nas linhas a seguir, discutiremos
brevemente o processo comportamental que pode influenciar o cuidado dos machos e
desencadear comportamentos de cuidado paternal nessa espécie e, em seguida, discutiremos 0s
possiveis fatores que determinam a auséncia de discriminacdo dos filhos pelos machos.

A raridade do cuidado paternal em aranhas pode ser explicada pela curta duracao da
vida masculina e alta incerteza da paternidade (YIP; RAYOR, 2014). As teias em forma de
ctpula construidas por machos de M. porracea, diretamente acima da teia de uma fémea, podem
superar essas restricdes. Embora os machos geralmente nao se alimentem durante a idade adulta
(BUCHILI, 1969) a construcdo dessas teias por machos de M. porracea pode fornecer recursos
durante toda a estacdo reprodutiva, potencialmente, aumentando sua expectativa de vida. Além
disso, a interceptacdo de presas em suas proprias teias reduz potenciais conflitos e competicao
por presas com suas parceiras (MOURA; VASCONCELLOS-NETO; GONZAGA, 2016).
Finalmente, o comportamento de construgdo da teia também fornece uma conexado duradoura
entre as teias de machos e fémeas, o que facilita a guarda pré e pos-copulatoria da parceira pelos
machos (MOURA; GONZAGA, 2017; MOURA; VASCONCELLOS-NETO; GONZAGA,
2017). Portanto, o surgimento de teias masculinas de longa durag¢ao pode ter desempenhado um
papel significativo na certeza relativamente alta de paternidade nesta espécie.

Em M. porracea, a maturacdo masculina precoce (protandria), a estratégia
comportamental de proteger as fémeas subadultas e permanecer em suas teias apos a copula,
pode minimizar a quebra de fidelidade e aumentar o sucesso reprodutivo masculino (MOURA;
VASCONCELLOS-NETO; GONZAGA, 2020). No entanto, os machos podem,
ocasionalmente, abandonar a parceira inicial apds a copula, em busca de oportunidades
adicionais de acasalamento (MOURA; GONZAGA, 2017). Algumas dessas oportunidades
serdo com fémeas previamente acasaladas, que carregam espermatozoides produzidos por
outros machos ou que ja depositaram alguns ovos antes de sua chegada. Nestes casos, o cuidado
paterno provavelmente envolvera a protecao de alguma propor¢ao de ovos nao aparentados e/ou
juvenis. Nossos resultados indicaram que os machos de M. porracea aceitam o0s riscos

significativos de interacdes agonisticas com invasores araneofagicos para proteger qualquer



28

ooteca, mesmo cuidando de alguma propor¢ao de descendentes nao-aparentados.

Nao temos informagdes sobre a possibilidade de mistura de esperma dentro das
espermatecas ou sobre a ocorréncia de escolha criptica feminina, mas a precedéncia de esperma
do primeiro macho ¢ geralmente prevista para espécies Entelegynae de aranhas poliandricas,
como M. porracea (SNOW; ANDRADE, 2005; WATSON, 1991). No entanto, ¢ importante
avaliar se a precedéncia do esperma do primeiro macho ¢ um padrio de fertilizacao de 6vulos
em M. porracea, porque a morfologia da espermateca pode ser um mau preditor da precedéncia
do esperma para Araneae (UHL, 2002), especialmente quando a fémea acasala com multiplos
parceiros (ZEH; ZEH, 1994). Considerando uma possivel vantagem maior para o primeiro
macho na competicdo espermatica determinada pela precedéncia espermatica, o cuidado
paterno indiscriminado pode representar um grande custo para os machos no final da temporada
reprodutiva. Isso seria verdade mesmo para os machos que copularam antes do primeiro evento
de postura de ovos pelas fémeas. Na situacdo estabelecida em nosso experimento, porém, os
custos podem ser ainda maiores. Os machos vivenciaram uma situagdo em que as ootecas presas
as teias continham apenas a progénie de outros machos. Os resultados que indicam o papel
protetor assumido e eficientemente desempenhado pelos machos levam ao questionamento de
porque eles ndo atuam para prevenir o investimento em cuidados aloparentais consumindo as
ootecas anteriormente depositadas pelas fémeas ou evitando interagdes agonisticas com
invasores araneofagicos como ja identificado em opilides (BUZATTO; MACHADO, 2009 ; ¢
na espécie de aranha H. longicaudata GONZAGA; LEINER, 2013)A resposta a essa pergunta
requer mais investigagdes, apresentaremos algumas possibilidades testaveis para explicar a
prote¢do de progénies nao relacionadas por machos adotivos. A primeira possibilidade € que os
machos exibindo caracteristicas que indicam a prestag¢ao de cuidados parentais de alta qualidade
pode ser mais atraentes para as fémeas, conforme encontrado em modelos tedricos (KOKKO,
1998) e outras espécies animais (PETTIT; BOURNE; BEE, 2019). Os machos devem exibir
displays confiaveis como bons pais para as fémeas, especialmente quando a sobrevivéncia da
prole requer cuidados biparentais obrigatdrios ou somente do sexo masculino, conforme
observado em M. porracea (KELLY; ALONZO, 2010; KELLY; ALONZO, 2009). Bons pais
podem ter mais oportunidades de copular, de transferir mais esperma e/ou de serem favorecidos
pela escolha criptica da fémea. Em estudos anteriores, descobrimos que machos grandes t€ém
maior probabilidade de vencer disputas intra-sexuais e preferem fémeas grandes,
provavelmente porque sdo mais fecundas do que as menores (MOURA; GONZAGA 2017). O
tamanho corporal ¢ um importante trago determinante dos comportamentos de acasalamento

em M. porracea, e a probabilidade de cuidar da prole ndo depende do tamanho corporal do
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macho (MOURA; PINTO; VASCONCELLOS-NETO; GONZAGA, 2019). No entanto, a
qualidade do cuidado masculino ainda pode variar dependendo do tamanho do macho e machos
grandes podem ser mais eficientes no cuidado parental do que os menores. Estudos futuros
podem investigar se isso ocorre em M. porracea e se as fémeas escolhem parceiros com base
no tamanho.

Uma segunda possibilidade ¢ que as fémeas usem todo o esperma do primeiro macho
armazenado em suas espermatecas para fertilizar os 6vulos colocados nas ootecas iniciais.
Nessa situacao, as fémeas devem ser receptivas a oportunidades adicionais de acasalamento, e
0s novos parceiros podem ndo enfrentar intensa competi¢do espermatica. Para avaliar esta
hipdtese, estudos futuros precisam investigar se (1) a quantidade de espermatozoides
depositados dentro das espermatecas femininas apds a primeira copula ¢ suficiente para
fertilizar todos os dvulos produzidos durante sua vida e (2) a copula com um parceiro adicional
aumenta o numero de ovos fertilizados postos por fémeas.

Finalmente, estamos assumindo que os machos em nosso experimento estao cientes de
que ndo sdo os pais da progénie porque o experimento simula a entrada em uma nova teia. No
entanto, ¢ possivel que os machos sejam incapazes de reconhecer qualquer sinal quimico ou
estrutural para diferenciar as ootecas produzidas por suas parceiras originais daquelas inseridas
nos recipientes utilizados. Nesse caso, estariam apenas estendendo o cuidado prestado em
situacdo de relativa certeza da paternidade a condig¢do experimental com uma ooteca diferente.
As fémeas de pelo menos trés espécies de Anelosimus (Theridiidae) ndo conseguem discriminar
entre sua progénie e os sacos de ovos estranhos, o que pode ser um passo na evolugdo do
cuidado aloparental e da sociabilidade neste grupo (SAMUK; AVILES, 2013). Mais
recentemente, entretanto, houve um acumulo de evidéncias de discriminagdo parental em
aranhas, mas ela foi investigada apenas a partir da perspectiva feminina (ANTHONY, 2003;
CLARK; JACKSON, 1994; JAPYASSU; MACAGNAN; KNYSAK, 2003; RUCH,
HERBERSTEIN;SCHNEIDER, 2014; YIP; RAYOR, 2014). Nao ha evidéncias, até agora, de
que machos de M. porracea possam avaliar a parentesco da prole (MOURA; PINTO;
VASCONCELLOS-NETO; GONZAGA, 2019; MOURA; VASCONCELLOS-NETO;
GONZAGA, 2017). Em conclusdo, encontramos evidéncias consistentes de que os machos de
M. porracea podem proteger de forma eficaz as ootecas, independentemente da paternidade,
contra os dois invasores araneofagicos mais comuns encontrados em suas teias. Sugerimos
algumas causas possiveis para o investimento e risco assumido pelos machos para proteger as
bolsas de ovos, mas mais estudos, especialmente sobre os padrdes de precedéncia dos

espermatozoides e sobre a frequéncia de abandono dos machos, sdo necessarios para



compreender completamente esta estratégia evolutiva excepcional adotada por M. porracea.
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